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ABSTRACT 

There have been studied 370 graptolite species and subspecies related to 1 24 
genus. They characterize of Middle and Upper Cambrian, Ordovician, Lower 
Silurian and Lower Devonian deposits, which are outcropped on а territory of 
Central Siberia. Regional graptolite zonal scales have been proposed for the first 
time: (1) Middle and Upper Cambrian, Ordovician and Lower Silurian of Siberian 
platform, (2) Ordovician of Salair, (3) Lower Silurian Salair and Tuva. Significant 
refinements of the Gorny Altai Ordovician and Lower Silurian zonal scales are made. 

R egional graptolite zone stratotypes and reference sections for sets of zones 
are defined. The local zones estaЬlished in particular sections, are incorporated in 
their general regional succession on the basis phylogenetic l ineages that include 
species group taxa. The analysis of morphological changes in phylogenesis of 
Ordovician and Silurian graptolites is given. It  was estaЬlished, that such changes 
in many graptolite phylogenetic lineages of graptolites occur simultaneously. 
Phylomorphogenesises testify of an evolutionary nature of earlier estaЫished on the 
empirical basis assemЬlage zones. On some stratigraphycal intervals (Arenigian, 
Lower and Middle Llandoverian and others) , the regional zonal scales are repre
sented Ьу phylozone sets . 

Analysis of data about ways of graptolite reproduction is given as well -as а new 
information about this topic is submitted. There have been considered the proposed 
sexual distinctions of individual thecozooids. There were studied also sexual and 
asexual (vegetative) ways of а new zooid'formation in graptolite colony as well as 
types swimming organs and mechanisms of colony balance. For bentic graptolites, 
typification of the colonial forms (raincoat-like, lash-like, bush-like and others) , 
formed at various genus taxa depending on levels (bottom, middle, high and others) 
of their environments is offered.  

Conducted research has shown that taxonomical diversity of  graptolite 
associations and number of their colonies can Ье correlated with appropriate bottom 
topography as well as with geochemical parameters on some elements. There have 
been estaЫished the lateral alignments of graptolite associations with associations 
of other planctonic organisms (acritarchs and chitinozoans) . Graptolites, as 
zooplancton, were intermediate (primary consumer) in а food chain of marine 
paleocenosises between such primary producers as acritarchs and chitinozoans and 
other consumers. 

The system of levels of graptolite vital forms is suggested. In it first, initial 
level is zooid (siculozooid according to а graptolite terminology) . То the second level 
is referred pseudocolony. It consists of not connected among themselves zooids, 
which are incorporated only Ьу а common cover. The third integration level presents 
а colony or rhabdosome on а graptolite terminology. It consists of spliced zooids 
with common covering (or network named as reticulum , lacinia, clathria) .  Such zooid 
group of colony сап have also only а common filiform framework or skeleton. The 
fourth level - integrated group colonies or " quasisynrhabdosome" . Separate 
colonies within it were initiated from connected siculozooids, produced Ьу а single 
zooid. The fifth level of integration is cormidia. It presents the rhabdosome groups 
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of one synrhabdosome generation produced Ьу а set of zooids. The last, sixth level 
of integration presents а cormus (synrhabdosome) , that is supercolonial formation. 
The component part of cormus (synrhabdosome) during its lifetime had different 
functions (reproduction, maintenance of а floating, а feeding) . 

Graptolite paleozoogeography of the Central Siberia was carried out on the 
basis of а lateral differentiation of the graptolite communities. lt was proposed а 
ranging of zoochores: site, district, region, province, domain. Advantages of а 
sequential generalization from the low to high ranks of zoochores are shown. Some 
regions and subprovinces are comblned as the South-Siberian (for the Ordovician) 
and Siberian (for the Early Silurian) graptolite provinces. 



ПРЕДИСЛОВИЕ 

Актуальность проблемы. Стратиграфическая основа любых геологических 
работ, и особенно геолого-съемочных, требует на современном этапе изучения 
значительного детального расчленения и обоснования принципов дальнейшего 
ее совершенствования. Современную качественную основу в любых палеонто
лого-стратиграфических построениях составляют зональные шкалы. Выделение 
зональных подразделений по различным группам фаунь1 позволяет проводить 
точнейшие корреляции различных разрезов в значительно разобщенных ре
гионах, определять их положение относительно Международной стратигра
фической шкалы, а также и совершенствовать зональную основу этой шкалы. 

Под термином "Средняя Сибирь" в предлагаемой работе понимается 
территория, охватывающая Сибирскую платформу и складчатые сооружения 
юга Сибири - Алтае-Саянскую область. Таймыр не входит в понятие Средней 
Сибири и для него и соседствующих с ним островов Арктического архипелага 
применимо понятие Север Сибири. Автор понимает некоторую неопределен
ность в ограничениях территории Средней Сибири .  Так, геологический термин 
Западно-Сибирская плита относится к самостоятельному понятию Западная 
Сибирь, в то же время понятие Средней Сибири включает в себя районы 
Восточной Сибири (широко употребляемый термин) , Южной Сибири (крайне 
редко используемое понятие) и Центральной Сибири (практически не встреча
ющееся обозначение) . 

Объектом работы являются граптолиты и содержащие их палеозойские 
толщи Средней Сибири . Несмотря на то, что граптолиты - одна из важнейших 
групп как для разработки конкретных зональных шкал нижнего палеозоя, так 
и для теоретического осмысливания фундаментальных вопросов стратигра
фии - изучались сравнительно долго, ряд палеонтологических и стратиг
рафических вопросов пока не решен на необходимом высоком современном 
уровне. Средняя Сибирь, имеющая как платформенную (центральная часть) , 
так и складчатую (южная часть) геологические структуры, содержит в своих 
разрезах богатые комплексы нижнепалеозойской фауны, в том числе грап
толитов, и несет ценную информацию для понимания эволюции древних биот 
и палеообстановок осадконакопления в течение раннего палеозоя и соотнесения 
(взаимоувязки) таких сведений с новейшими данными в соседних областях 
знаний. 

Автор работы поставил перед собой цель на основе комплексного изучения 
граптолитов (определение закономерностей их географического распростра
нения, эволюционной направленности их филогенетических линий, характера 
симбиотических связей и реакций на изменяющиеся геохимические особен
ности среды их обитания) разработать региональные граптолитовые зональные 
шкалы кембрия, ордовика и силура основных регионов Средней Сибири: 
Сибирской платформы, Салаира, Горного Алтая, Тувы, а также сводных 
зональных граптолитовых шкал для всей Средней Сибири. 

Основой для работы послужили более чем двадцатилетние авторские 
исследования по стратиграфии и граптолитам кембрия, ордовика и силура 
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Сибири. Наиболее обширные коллекции граптолитов и систематические гео
логические материалы были получены при совместных тематических работах с 
3. Е. Петруниной, Е. А. Елкиным, а также непосредственно при проведении 
Государственной геологической съемки масштаба 1 :50 000 и 1 :200 ООО (ответст
венные исполнители А. В. Кривчиков, Л. Л. 3ейферт, А. Н. Мамлин, Л. А. Глад
ких, В. Н .  Токарев , С .  П .  Шокальский) .  Источником фактического материала 
явились опорные ордовикские и силурийские разрезы практически во всех 
структурно-фациальных зонах Горного Алтая, Салаира, Кузнецкого Алатау, 
Горной Шории. Материал по Сибирской платформе и Туве получен от руко
водителей групп по изучению палеозойских отложений этих регионов 
(Ю. И. Тесаков , А. В. Каныгин, Н. П .  Кульков, А. Г. Ядренкина, Л .  В. Огиен
ко) . Наиболее благоприятными для изучения граптолитов и разработки зональ
ной стратиграфии явились разрезы в Чарышско-Инской, Уйменско-Лебедской 
структурно-фациальных зонах Горного Алтая и в северо-западной части Берд
ско-Ельцовской зоны Салаира. 

В качестве сравнительных данных использовались коллекции и стра
тиграфические материалы, полученные автором или его коллегами 
(Д. Л.  Кальо, Т. Н. Корень, Р. Ф. Соболевская, А. И. Ким, М. В. Ерина, 
Ю. Е. Дмитровская, М. К. Аполлонов, С. В. Рожнов , Г. Р. Шишкина, Г. П. Абаи
мова, Т. В. Лопушинская, С. И. Доронина, А. В. Тимохин, В. Г. Хромых, 
Ю. Л. Пельман, С. У. Вагапов, Н. А. Берзин, Н. В. Оленичева, L. Teller, 
Р. Storch, М. Kunst, J. Kraft, Р. Kraft, Ge Mei-yu, Wang Xiao-feng, Chen Xu, 
R.  В. Rickards, Р .  Durman, J. Talent) при полевых исследованиях и геологических 
экскурсиях в Эстонии,  Казахстане, Узбекистане, Кыргызстане, Таджикистане, в 
Ленинградской, Московской и Ярославской областях Русской платформы, на· 
Колыме и Дальнем Востоке, в Свентокшистских горах и Судетах (Польша) , в 
Баррандиене (Чехия) , в Озерном районе (Англия) , в Моффате (Шотландия) , в 
районах Юхан, Нанкин и Янгшан (Китай) , в Северном Квинслэнде (Австралия ) .  

При монографическом изучении граптолитов автор для сравнения си
бирских таксонов с одноименными таксонами из других регионов изучил 
типовой материал, хранящийся в различных музеях: в Институте палеобио
логии им. Козловского Польской АН в Варшаве,  в Иегелонском университете 
в Кракове (Польша) , в Национальном музее им. Барранда в Праге (Чехия) , в 
Музее природы в Рикицанах (Чехия) , в Нанкинском Институте геологии и 
палеонтологии (Китай) , в Седжвикском музее в Кембридже (Англия) , в 
Австралийском национальном музее в Сиднее, в музее Университета Макквори 
в Сиднее (Австралия) , в Центральном геологическом музее им. Ф. Н. Черны
шева в Санкт-Петербурге, в Институте геологических наук Казахской АН в 
Алма-Ате, в Институте геологии АН Эстонии в Таллинне, в Центральном 
Сибирском геологическом музее в Новосибирске, в ПГО "Ташкентгеология". 

Работа выполнена в Отделе палеонтологии и стратиграфии Института 
геологии Сибирского отделения РАН (г. Новосибирск) . Учителем и вдохновите
лем автора являлся профессор А. М. Обут, который заложил разрабатываемое 
направление и во многом предопределил грани рассматриваемого научного 
направления. Автор сердечно признателен ему за многолетнюю и разносторон
нюю совместную работу. Наиболее тесные и плодотворные контакты автор на 
протяжении многих лет поддерживает с Е. А. Елкиным и 3. Е. Петруниной и 
благодарен им за содействие в осуществлении работы. 

В процессе полевых работ от плодотворного сотрудничества с 3. Е. Петру
ниной , Е. А. Елкиным, В. А. Желтоноговой, А. В. Кривчиковым, Г. Н. Вороти
линой , В. И. Ивличевой, В. Д. Ермиковым, А. А. Пузыревым, В. Г. Русских, 
Л.  Л .  3ейфертом , Л.  А. Гладких , А. Н .  Мамлиным, С .  С. Подрядчиковым, 
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С. П.  Шокальским, С .  А. Кузнецовым, В. А. Бутенко, Т. В. Хлебниковой, 
В. Н .  Токаревым, А. Ю. Язиковым, А. А. Алексеенко, Е. Е. Перфильевым, 
В. Р. Савицким, Е. И. Богащенко во многом зависел успех выполнения огром
ного объема геологических работ. Большую помощь при обработке материала 
оказали советы и замечания коллег по работе - А. В. Каныгина, Ю. И. Теса
кова, 3. Е. Петруниной, В. А. Захарова, О. А. Бетехтиной, В. А. Лучининой. 
Всем перечисленным исследователям автор искренне благодарен. 

Подготовка настоящей работы к печати выполнена при финансовой под
держке Российского фонда фундаментальных исследований (проект № 94-05-
1 6779) , фонда Сороса (lnternational Science Foundation, грант № NPWOOO) и 
совместно РФФИ и ISF (грант № NPW300) . 



Г л а в а  1 .  СИСТЕМАТИКА И ТАКСОНОМИЯ 
ГРАПТОЛИТОВ СРЕДНЕЙ СИБИРИ 

Под систематикой автор понимает изучение, обозначение (присвоение 
наименования) , классификацию (таксономию) граптолитов и определение их 
разнообразия и взаимоотношений таксонов друг с другом (соподчиненность 
таксонов различного ранга) . Как следует из такого определения, таксономия 
является одним из разделов систематики и обособляется только в виде теории 
и практики классификационных процедур над организмами. 

1.1. КРИТЕРИИ ВЫДЕЛЕНИЯ ТАКСОНОМИЧЕСКИХ ЕДИНИЦ 

Признаки, учитывающиеся при изучении граптолитов 

Более чем за 1 50-летнюю историю исследований граптолитов различные 
ученые при их изучении использовали широкий круг параметров, вплоть до 
описания формы и размеров предполагаемых выводковых каналов для половых 
продуктов [Обут, 1 949,  1 964; Обут, Соболевская, 1 968 ] или формы и размеров 
яиц и эмбрионов [Kozlowski, 1 949а, 1 97 1  ]. Ниже рассмотрены признаки, 
составляющие основу систематики граптолитов и понимания их биологической 
природы. При этом к анализу привлечены признаки, как правило, широко 
используемые граптолитологами,  являющиеся общепризнанными и потен
циально возможными для распознавания как в изолированном растворенном, 
так и в каменном материалах, а также, с одной стороны, взаимоувязанные 
между собой, и с другой - взаимодополняющие друг друга. Полные наборы 
признаков для граптолитов следует разбить на три группировки: для грапто
лоидей (кроме ретиолитид) , для ретиолитид и дендроидей. 

Граптолоидеи (кроме ретиолитид). Весь набор основных признаков, кото
рые можно фиксировать при изучении граптолоидей (кроме ретиолитид) , 
выглядит следуюшим образом: 1 )  наличие или отсутствие виргулы; 2) форма 
колонии; 3) характер ветвления (построения) колоний и образования рядов тек; 
4) длина колонии (или число витков спирали) ; 5) ширина колонии на раз
личных участках рабдосомы (или диаметр максимального оборота спирали) ; 
6) число тек в единице измерения на различных участках рабдосомы; 
7) 2TDR - параметр для уровня какой-либо теки (th n) , определяемый рас
стоянием от устья или от козырька над устьем предыдущей теки (th n- 1 )  до 
устья (или козырька) последующей теки (th n+ 1 )  [Howe, 1 983 ]; 8) тип (или 
форма) тек и его изменения на протяжении колонии; 9) размеры тек (длина, 
ширина устья) ; 10) форма и глубина экскаваций; 1 1 ) форма устьев тек и их 
изменения на протяжении рабдосомы;  1 2) устьевые образования и их изме
нения на протяжении рабдосомы; 1 3) характер налегания тек друг на друга на 
протяжении рабдосомы; 1 4) угол наклона тек к оси рабдосомы и его изменения 
на протяжении колонии (некоторые исследователи [Fortey , 1983 ] считают, что 
этот признак в сочетании с плотностью тек и шириной ветвей влияет на степень 
перекрытия тек и их длину; контроль за изменением угла наклона тек 
приписывается "rармонам роста" ,  поставляемым сикулозооидом) ; 1 5) наличие 
срединной септы, ее форма и расположение в рабдосоме; 1 6) размеры сикулы, 
ее частей (про- и метасикулы) и положение сикулы в рабдосоме;  17) место 
появления первой теки (порус) ; 1 8) характер устья сикулы и образования на 
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нем; 1 9) наличие, форма, характер образования сикулярных и проксимальных 
структур (якорей, анкор, шипов, мембран и т. д . ) . 

Ретиолитиды. Для них с их специфическим развитием тканевой структуры 
колоний [Leпz, Melchiп, 1 987;  Bates , 1 990; Leпz , 1 993Ь ] применимо боль
шинство (кроме "7- 1 0 " ,  " 1 3 " ,  " 1 4" ,  " 1 7" )  из перечисленных выше парамет
ров, использующихся при изучении всех остальных граптолитоидей. В то же 
время для ретиолитид следует дополнительно указать такие параметры: 20) ха
рактер редукции твердых тканей у различных частей сикулы, первых тек, всей 
рабдосомы; 2 1 )  наличие, форма и размеры лацинии; 22) наличие, форма и 
размеры клатриума; 23) наличие, форма и размеры ретикула; 24) число ячей 
ретикула в единице измерения на различных участках рабдосомы; 25) наличие, 
форма, размеры стом и их число в единице измерения на различных участках 
рабдосомы; 26) ширина латеральной стенки; 27) расстояние от одной супра
апертуральной балочки до супраапертуральной балочки следующей за ней 
теки; 28) наличие и форма медиальной балочки. 

Дендроидеи. Дендроидные граптолиты, резко отличающиеся от граптоли
тоидей по строению рабдосомы и тек, имеют определенные, присущие только 
им признаки. Конечно, некоторые "стандартные" признаки (например, форма 
колонии и ее размеры) являются общими не только для всех дендроидей и 
граптолитоидей, но и для многих других колониальных групп организмов. 
Набор признаков для дендроидей следующий: 1 )  форма и 2) длина колонии; 
3) ширина колонии на различных участках рабдосомы; 4) наличие текоризы и 
ее размеры; 5) наличие сикулы и ее размеры; 6) число ветвей первого порядка, 
отходящих от сикулы, - 2-фуркатные (-радиатные) , 3-фуркатные, 4-фуркат
ные рабдосомы; 7) характер ветвления (построения) колоний; 8) наличие анас
томоза и его характер; 9) наличие дихотомии и ее характер; 1 0) наличие 
диссепиментов, характер их расположения и размеры; 1 1 ) размеры тек; 
1 2) число тек в единице измерения на различных участках рабдосомы; 
1 3) наличие различных типов тек (битеки, автотеки и столотеки) ;  1 4) характер 
налегания тек друг на друга на протяжении ветвей; 1 5) угол наклона тек к оси 
ветвей. 

Критерии определения ранга признаков у граптолитов 

Попытка строго разграничить у граптолитовых колоний признаки на 
видовые и более высокого ранга - родовые, семейственные - заранее обречена 
на провал, в связи с тем, что не какие-то определенные признаки (например, 
родовые) ограничивают естественную родовую таксономическую единицу, а 
сам род дает какие-либо характеристики отдельным колониям (индивидам) 
[Майр, 1 97 1  ]. Таким образом, каких-либо конкретных признаков, однозначно 
относящихся к какому-то одному рангу таксонов (к видовому, родовому и т. д.) , 
не должно быть. Для граптолитов такая постановка вопроса тем более право
мочна, так как они составляют обширную группировку семейств, отрядов , 
родов. В то же время анализ опубликованных по граптолитовым сообществам 
материалов показывает, что прослеживается общая направленность изменения 
набора признаков при переходе от низших таксономических категорий к 
высшим: для подвидовых и видовых категорий главенствуют мерические приз
наки (можно замерить) ; для видовых и надвидовых (группа видов или подрод) 
категорий доминируют меристические признаки (можно сосчитать) ; для родо
вых и семейственных категорий определяющими являются признаки наличия 
или отсутствия каких-либо структур; для отрядных категорий важны признаки 
наличия или отсутствия двусторонней симметрии, а также тип строения 
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ультраструктуры ткани колонии. Однако какой-либо признак в одном семействе 
дает информацию о таксонах родового ранга, а в другом - этот же признак 
может быть специфическим для видовых категорий. Дополнительно заметим, 
что для эволюции планктонных граптолитов было указано три направления: 
1 )  по форме и типу развития первых тек, 2) по форме тек и их пропорциям, 
3) по числу, типу и положению ветвей [Bates, 1 989 ]. Такое деление на ряд 
направлений эволюционных преобразований также показывает, что один и тот 
же признак в различных крупных таксономических группах может быть 
характерным для таксонов различного ранга. Отметим также и то, что при 
выявлении независимых признаков в граптолитовых колониях для их дальней
шего применения в таксономии использовался метод построения полей корре
ляции признаков. Это учтено при перечислении различных признаков , несущих 
информацию о каком-либо таксономическом ранге граптолитов. 

Видовые признаки 

Пытаясь сформулировать для граптолитов определения видовых, подвидо
вых и других таксономических категорий, автор отдает себе отчет в том, что 
он не предлагает нечто новое, а только подбирает наиболее приемлемую для 
граптолитологов формулировку, так или иначе уже нашедшую свое место в 
основополагающих работах многих специалистов. Видовая категория у грап
толитов определяется как объективно существующая категория органического 
мира, состоящая из серии однородных (по форме и строению рабдосомы) 
популяций, скрещивающихся между собой и дающих плодовитое потомство. 
Автор осознает, что учитывая ниже высказываемое предположение о партено
генетическом способе размножения у граптолитов, такое определение не вполне 
корректно. Вероятно, определение вида для граптолитов более однозначно через 
понимание внутреннего единства - связи в пространстве и во времени отдель
ных зооидов (колоний) , их генераций,  популяций. Развивая первую фор
мулировку понятия вида у граптолитов , заметим, что скрещивания между 
популяциями различных видов или невозможны (географическая, временная, 
экологическая и другие изоляции) , или, при допущении исключительных 
случаев , такое скрещивание не дает плодовитого потомства. Подавляющее 
большинство видов в составе граптолитовых родов являются симпатрическими. 
В то же время симпатричность может быть и кажущимся явлением их гео
графического сонахождения. При географической симпатричности возможны 
варианты хронологической разобщенности (даже в пределах одного какого-либо 
зонального уровня) или экологического разделения (например, в столбе воды 
по глубинам для планктонных видов или на инкрустирующие, стелящиеся по 
дну формы и кустообразно-воздымающиеся формы у бентосных видов) .  Так как 
граптолиты - вымершая группа, то при отсутствии полных аналогов среди 
современных морских организмов возникают значительные трудности при 
определении по различным признакам ранга таксонов (видовой или подвидо
вой , видовой или родовой) .  Большую помощь в этом оказывают находки 
синрабдосом, в которых наблюдается значительное (до нескольких десятков) 
число рабдосом , безусловно относящихся к одному виду. Анализ изменчивости 
признаков у отдельных рабдосом из одной синрабдосомы позволяет конт
ролировать достоверность оценки веса признака какого-либо вида. 

Какие же типы видообразования были у граптолитов? Во-первых, фи
летическое видообразование за счет постепенного преобразования видов при 
воздействии мутаций и отбора. Вероятно, у дендроидных форм большинство 
видов возникло именно таким путем. Во-вторых,  мгновенное видообразование 
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за счет полиплодии при партеногенезе, если считать доказанным существование 
партеногенетического способа размножения у граптолитов. В-третьих, посте
пенное видообразование при преобразованиях в популяциях (в том числе в 
популяциях подвидов) , приводящих к возникновению репродуктивной изо
ляции. Только при последнем типе видообразования действовал весь спектр 
факторов эволюции: 1 )  наследственная изменчивость, 2) борьба за существо
вание (взаимоотношения с окружающей средой) ,  3) отбор (выживание более 
приспособленных) , 4) изоляция [Северцев, 1 98 1  ]. Примером подобного (треть
его) типа видообразования у граптолитов могут служить виды родов Coro
nograptus Obut et Sobolevskaya, Atavograptus Rickards, в которых наблюдаются 
направленные изменения признаков в отдельных подвидах внутри каждого 
вида, вплоть до обособления крайнего (последнего) из подвидов (точнее одной 
из его популяций) как самостоятельного вида. Рассматриваемый тип видообра
зования мог осуществляться как аллопатрическим, так и симпатрическим 
путем. Среди видовых признаков для граптолитов определяющими являются 
форма рабдосомы (или степень изогнутости ветвей) , размеры сикулы, число тек 
в единице измерения. 

Подвидовые признаки 

Под подвидом у граптолитов рассматривается несколько однородных (по 
форме и строению рабдосомы) популяций какого-либо вида, наиболее широко 
встречающихся в одной ограниченной палеоакватории ареала вида, а также в 
определенном стратиграфическом интервале, изолируясь таким образом от 
других популяций данного вида. Это отражается и в морфологическом различии 
(по одному или двум-трем параметрам любого признака) , передающемся по 
наследству от всех других популяций этого вида [Сенников, 1 987б,  1 990а ]. При 
таком подразделении вида на подвиды сам политипический вид не становится 
искусственным объединением (собранием) подвидов, а продолжает оставаться 
серией локальных популяций,  способных обмениваться и обменивающихся 
генами между собой, а также исключающих такой обмен (скрещивание) с 
популяциями других видов. Скрещивание у популяций подвидов одного вида, 
вследствие их географической или временной изолированности, затруднено, но 
потенциально возможно. При осуществлении скрещивания у популяций раз
личных подвидов одного вида появляется нормальное плодовитое потомство .  У 
девонских граптолитов такие популяции внутри подвидов одного вида могли, 
вероятно, контактировать без скрещивания в достаточно широких зонах перек
рытия палеоакваторий обитания, хотя не исключено, что они были разделены 
в "столбе воды" по глубинам обитания (экологическая изоляция) . Большинство 
популяций девонских подвидов граптолитов относится к симпатрическим попу
ляциям с клинальной изменчивостью признаков. 

Следует отметить, что нельзя не учитывать того обстоятельства ,  при 
котором некоторые морфологические различия, возводимые в ранг подвидовых 
признаков, могут быть следствием полиморфизма - наличие в популяции 
одного вида генетически и фенотипически отличных друг от друга форм. Такое 
явление объясняется пестрыми условиями среды обитания и специальным 
приспособлением группировок форм к разным условиям существования в таких 
средах [Реймерс, 1 99 1  ]. Необходимо оговориться ,  что для большинства таксо
нов граптолитов характерно проявление так называемого "полиморфизма тек" 
внутри одной колонии. Как будет отмечено ниже, в одной колонии могут быть 
теки различных типов (битеки, автотеки, столотеки) , а также сами морфо
логические формы тек при построении колонии от проксимали к дистали 
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постоянно меняют очертания и приобретают (или теряют) какие-либо элементы 
(шипы, козырьки, оттянутые устья и т. д.) . В данном случае автор обращает 
внимание на "истинный" полиморфизм форм внутри одного вида, который в 
терминологии граптолитологов в отличие от "полиморфизма тек" можно име
новать "полиморфизмом рабдосом" .  Для ордовикских граптолитов уже фик
сировался такой полиморфизм у двух видовых таксонов: Nicholsonograptus 
f asciculatus (N icholson) , Н olmogтaptus lentus (Tornquist) . Он выражался в 
степени изогнутости тек и форме устьевых выростов тек на одних и тех же 
участках рабдосом [Skevington, 1 967 ]. Возможно, что среднесибирский аш
гилльский материал по Горному Алтаю [Сенников, 1 976а ] позволяет наблюдать 
полиморфизм у форм подвида Climacograptus hastatus hastatus Т. S. Hall. В 
последнем случае две четко обособленные группы форм отличаются друг от 
друга шириной рабдосомы последовательно на каждых проксимальных, ме
диальных и дистальных ее частях. В северо-американском материале в сообще
ствах Cl. hastatus hastatus Т. S. Hall вьщелялось пять сходных групп форм 
[Berry, 1 966 ], которые также, возможно, отражают проявление полиморфизма. 
У ордовикских и силурийских граптолитов подвиды какого-либо одного вида 
чаще всего разобщены географически или стратиграфически, а зоны перек
рытий обитания в палеоакваториях, как правило, занимают не более 1 О % от 
общих площадей, занимаемых подвидами. Хороший пример географического 
разобщения дают два лландоверийских подвида - сибирский Coтonogтaptus 
angustus angustus (Obut) и английский Сот. angustus ртаетаtитиs (Toghill) . У 
других видов этого же рода подвиды одного вида могут встречаться в одном и 
том же геологическом регионе. Например, в Великобритании установлены все 
три подвида Сот. cyphus (Lapworth) , хотя по районам и тем более по конкрет
ным местонахождениям (может быть и различный стратиграфический уровень 
внутри одного какого-либо зонального подразделения) такие подвиды могут 
быть все же разобщены. На Сибирской платформе обнаружены четыре из пяти 
подвидов Сот. gтegaтius (Lapworth) , однако они могут являться временнь1ми 
подвидами. Так, Сот. gтegaтius minusculus Obut et Sobolevskaya занимает узкий 
стратиграфический интервал ниже слоев с Сот. gтegaтius aтcuatus Obut et 
Sobolevskaya. Последний таксон сменяется первыми представителями Сот. 
gтegaтius gтegaтius (Lapworth) .  При этом сначала (снизу вверх стратигра
фически) в сообществе присутствуют только отдельные экземпляры одного из 
этих подвидов, далее их количество нарастает до десятков, потом резко 
снижается до единичных и только затем появляются единичные представители 
следующего подвида. Такие подвиды могут составлять хроноклину. 

Другим примером распространения подвидов служат аренигские подвиды 
Expansograptus suecicus suecicus (Тullberg) , Ех. suecicus тobustus (Monsen) , 
широко географически встречающиеся (Швеция, Норвегия, Австралия, Латвия, 
Таймыр, Салаир, Горный Алтай, Казахстан, Средняя А:шя) , но совместно 
известные только в Норвегии, Казахстане и на Салаире. При этом в Казахстане 
и на Салаире они разобщены стратиграфически (временные подвиды) ,  находясь 
на различных зональных уровнях. Еще одним примером характера взаимоот
ношений подвидов служит географическое распределение глобально распрост
раненных подвидов Phyllogтaptus densus densus Tornquist и Phyl. densus opu
lentus Monsen (Великобритания, Швеция, Норвегия, Австралия, Казахстан, 
Латвия, Монголия, Китай, Горный Алтай, Салаир) . Совместно же эти два 
подвида встречаются только в Норвегии, на Горном Алтае и Салаире, причем 
в этих регионах в конкретных местонахождениях эти подвиды также разобще
ны. Таким образом , популяции подвидов ордовикских и силурийских видов 
граптолитов в большинстве случаев являются аллопатрическими популяциями. 
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В действительности же у отдельных представителей какого-либо вида грап
толитов наблюдается широкая клинальная изменчивость признаков. Каждый 
отдельный параметр у популяций двух подвидов одного вида не может служить 
однозначным критерием для разделения на подвиды. Для четкости такого 
расчленения необходимо использовать сочетание нескольких признаков. В 
практике подвидовые популяции граптолитов хорошо расчленяются и отделя
ются от �юбой иной при использовании графического анализа по двум не
зависимым параметрам. Если удается провести горизонтальную или вертикаль
ную ЛИНИЮ, КОТОрая ОТДеЛИТ 75 % ЭКЗеМПЛЯрОВ ОДНОЙ выборки ОТ всех экземп
ляров другой, то такие популяции можно считать самостоятельными подви
дами. В случае значимого изменения в сравниваемых представительных по 
численности популяциях (более десятка колоний) только одного признака (с 
перекрытием значений параметра) положительный результат приносит исполь
зование статистических приемов анализа выборок, устанавливающих коэф
фициенты их различия. Подвидовые признаки для граптолитов определяются, 
как правило, размерами тек, их наклоном к оси рабдосомы, положением 
вершины сикулы относительно устьев тек. 

Родовые признаки 

Родовые категории у граптолитов, по мнению автора, являются не искус
ственными категориями, а реальными образованияtrи генетически и филоге
нетически связанных между собой видов. Конечно, для граптолитов нельзя 
использовать применимый для современных организмов способ проверки, при 
котором два вида, дающие при гибридизации жизнеспособную взрослую особь 
[Dubois ,  1 988 ], объединяются в один род. Для родовых категорий граптолитов 
можно использовать критерий моно-парафилетического единства [La Greca, 
1 987 ]. Под моно-, поли- и парафилией [Майр, 1 97 1 ;  Тимофеев-Ресовский и др. , 
1 977; Реймерс, 1 99 1  ] автор понимает: монофилия - происхождение таксона по 
одной или нескольким линиям от одного предкового таксона одинакового (с 
потомком) или более низкого систематического ранга (не от одной пары 
родителей, а от однородной группы особей) ; полифилия - если таксон произо
шел от разных таксонов такого же систематического ранга, т. е. развитие от 
предковых групп при конвергенции; парафилия - параллелизм в развитии 
групп, при котором в составе какого-либо таксона (например, родового) могут 
быть таксоны одного более низкого ранга (например, виды) , произошедшие на 
основе параллельного развития от двух таксонов (например, видовых) в составе 
различных (двух) таксонов такого же (родового) ранга. Хотя полной поли
филии здесь может и не быть, так как эти материнские таксоны могли 
произойти и от единого предка. 

Главенствующими признаками для родовых :к;атегорий являются: морфо
логия тек (тип тек и его трансформация на протяжении рабдосомы) , а также 
форма ветвей и тип ветвления. Например, для родов в семействах Didy
mograptidae, Azygograptidae и в некоторых других определяющими моrут быть 
типы тек и форма ветвей; для родов в семействах Leptograptidae, Dicrano
graptidae, Cyrtograptidae - тип тек и характер ветвления; для родов в 
семействах Diplograptidae, Monograptidae, Dimorphograptidae - тип тек и его 
изменения на протяжении рабдосомы; для родов в семействах Phyllograptidae, 
Pseudotrigonograptidae - тип тек и способы срастания рядов тек. Особо следует 
отметить, что для родов в семействах дендроидей, наряду с морфологией тек, 
определяющими считаются наличие (Dictyonema Hall) или отсутствие (Cal
lograptus Hall, Desmograptus Hopkinson, Dendrograptus Hall) диссепиментов; 
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наличие (Desmograptus Hopkinson, Callograptus Hall) или отсутствие Dic
tyonema Hall, Dendrograptus Hall) анастомоза; наличие главной ветви (As
pidograptus Bulman) или ее отсутствие (Dictyonema Hall) . 

Семейственные признаки 

Признаки, позволяющие обособлять одно семейство от другого, основыва
ются на строении и развитии проксимальной части колонии, а также на одно
или двурядности колоний, срастании или разобщенности ветвей, наличии 
сплошной или сетчатой покровной ткани. Среди других признаков для семей.: 
ственных категорий важно прогрессивное изменение какого-либо признака 
(например, уменьшение дихотомии, увеличение количества боковых ветвей) . 

Для семейств дендроидей определяющими признаками являются: тип 
строения ветвей (триады тек (Dendrograptidae) или пучки тек (Acantograp
tidae) ) ,  формирование сети (Dendrograptidae) или хаотическое пространствен
ное расположение отдельных ветвей (Rhipidodendridae) . 

Надсемейственные признаки 

У льтраструктурные особенности строения тканей в колониях граптолитов 
подчеркивают разграничение граптолитов таксонов по крупным категориям в 
ранге отрядов [Urbanek, M ierzejewski, 1 984, 1 986;  Mierzejewski, 1 986 ] .  

Среди других признаков надсемейственного ранга следует указать при
сутствие симметрии (например, изограптовой) или ее отсутствие, присутствие 
или отсутствие виргулы, наличие или отсутствие битек, присутствие или 
отсутствие пневматофорной сикулы, сохраняющейся на взрослой стадии раз
вития колонии, присутствие текоризы ("текоризной сикулы" ?). 

1.2. ТАКСОНОМИЯ СРЕДНЕСИБИРСКИХ ГРАПТОЛИТОВ 

Обзор различных типов классификаций граптолитов 

До середины шестидесятых годов нашего века в изучении граптолитов 
господствовали классификации, разработанные на основе английских клас
сических работ [Elles, Wood, 1 901 - 1 9 1 8 ] . Они были отражены в "Основах 
палеонтологии", "Treatise . . .  " и некоторых других изданиях [Mu,  1 950, 1 973, 
1 980; Bulman, 1 955, 1 963, 1 970; Обут, 1 957, 1 964 ] .  Этот тип таксономических 
классификаций можно назвать традиционным, отражающим основные уровни 
эволюционного развития граптолитов и характерным для фенетического на
правления, при котором классификация основывается на признаках, оценива
емых с позиций информационной значимости. В 60-80-е годы наиболее важ
ными исследованиями по систематике граптолитов стали разработки классиче
ского морфологического изучения. Они развивали филогенетическое направ
ление систематики, выявляющее филолинии и хронологическую последователь
ность отделения новых таксонов [Jaeger, 1 959, 1 978; Urbaпek, 1 963, 1 966, 1 970; 
Cooper, 1 973 ,  1 985; Riva, 1 974, 1 987;  Цегельнюк, 1 976; Rickards et а!., 1 977; 
Fiппеу, 1 978 ; Cooper, Fortey, 1 982, 1 983;  Cooper, Lindholm, 1 985; Cooper, Ni 
Yu-nan, 1 986; Rigby, 1 986 ]. 

В последние годы появились работы по коренному пересмотру существо
вавшей ранее систематики таксонов надродового, родового и подродового ран
гов, основанному на астогении ранних стадий построения рабдосомы - на 
моделях их проксимального развития [Kearslley , 1 985; Fortey, Cooper, 1 986; 
Mclchin, Mitchell, 1 99 1 ; Mitchell ,  1 992 ] ,  в том числе с использованием кластер-
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нога анализа [Mitchell, 1 987;  Feng Hong-zhou et а!. ,  1 99 1 ) .  Такую клас
сификацию с использованием кластерного анализа можно рассматривать как 
эволюционное направление систематики, при котором учитывается генетичес
кое расстояние между группами и скорость расхождения вновь образованных 
таксонов [Красилов, 1 977 ]. В одной из последних монографий по силурийским 
граптолитам Уэльса [ Loydell ,  1 992 ] было проведено критическое сравнение 
двух классификаций, основанных на анализе астогении и опубликованных 
практически одновременно [Fortey, Cooper, 1 986;  Mitchel l ,  1 987 ]. Были пока
заны их принципиальные различия в определении ранга некоторых семействен
ных таксонов. Тот же автор [ Loydell ,  1 992 ] не согласился с включением 
семейства Monograptidae в надсемейство Diplograptacea, как это было предло
жено ранее [Mitchell , 1 987 ], и классифицировал этот ранг как надсемействен
ный - Superfamily Monograptacea. В составе этого надсемейства Д. Лойделл 
[Loydell, 1 992, 1 993 ] ревизовал и признал в качестве самостоятельных единиц 
ряд родовых таксонов, в частности рода Stimulograptus Pnbyl et Storch, Oktavites 
Leviпa,  Paradiversograptus Seппikov и др. 

Для классификации таксонов самого крупного ранга (на уровне отряда и 
крупнее) очень интересны результаты о привлечении данных по ультраструктуре 
ткани скелета граптолитовых колоний [Urbaпek, Mierzejewski, 1 984, 1 986 ] .  

В настоящее время нет общепринятой систематики граптолитов, так как 
большинство граптолитологов либо не дает полной всеобъемлющей и строгой 
их классификации, либо не признает предлагаемые другими специалистами 
классификации. Некоторые коренные "нововведения" в таксономию грап
толитов были приняты многими исследователями, а другие - так и остались 
"предложениями к размышлению" .  Автор в излагаемом ниже таксономическом 
составе среднесибирских граптолитов постарался адаптировать новые клас
сификации граптолитов применительно к сибирскому материалу. Так как 
последний представлен в подавляющем большинстве отпечатками в каменном 
материале, то невозможно было исследовать некоторые морфологические струк
туры граптолитовых колоний (особенно модели проксимального развития) и 
оценить их значение для систематики. Все это не позволило автору избежать 
некоторого "наложения" и "взаимопроникновения" различных типов клас
сификации. Осознавая, что любые классификации граптолитов в значительной 
мере искусственны, все же отметим следующее. Закладываемые в современную 
классификацию граптолитов признаки объединяются функциональным назна
чением и часто являются причинными, что позволяет полагать переход от 
искусственной систематики к естественной. Полный такой переход, конечно, 
произойдет не скоро, однако любые направления в совершенствовании клас
сификаций граптолитов безусловно сейчас невозможно развивать без "био
логизации" морфологических исследований. Одним из шагов к этому переходу 
может служить сравнительное морфофункциональное изучение близкородст
венных к граптолитам птеробранхий, живущих в современных морских бассей
нах и имеющих "ископаемые" (начиная со среднего кембрия) таксоны. 

Таксономический состав среднесибирских граптолитов 

Ниже приводятся полные списки таксонов граптолитов Средней Сибири 
0 24 рода, 320 видов, 50 подвидов) *; 43 из них были определены и описаны без 

* Для сокращения повторений географических названий принята следующая аббревиатура: 
СП - Сибирская платформа; Сл - Салаир, ГА - Горный Алтай, ГШ - Горная Шория, КА -
Кузнецкий Алатау, Т - Тува, ЗС - Западный Саян. Звездочкой отмечены таксоны ( 1 53 вида и 
подвида) ,  монографически описанные автором, в том числе и в соавторстве с А. М. Обутом; плюсом 
маркированы таксоны ( 1 74 видов и подвидов) ,  определенные также автором в различных 
коллекциях. 
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участия автора. Эти таксоны критически проанализированы автором в музей
ных коллекциях и в личной коллекции А. М. Обута. Часть видовых таксонов , 
для которых не приведены районы распространения в Средней Сибири, на всей 
изученной территории определялись до подвидового уровня. В связи с этим их 
географические ареалы можно проанализировать по "распространению" состав
ляющих их подвидовых категорий. Видовые таксоны, для которых даны районы 
"распространения " ,  в различных коллекциях установлены или до подвидовых, 
или только до видовых категорий. 

Дендроидеи 

ПОДТИП GRAP TOLITHINA BRONN, 1 846 
К л а с с  STEREOSTOLONATA OBUT, 1 964 
ОТРЯД DIТHECOIDEA OBUT, 1 964 
С Е М Е ЙС Т В  О DIТHECODENDRIDAE OBUT, 1 964 
Род Dithecodendrum Obut, 1 964 

Dith. siblricum Obut , 1 964 - СП; Dith. grossithecatum Obut, 1 974 - СП; 
Dith. tenuiramosum Obut , 1 964 - СП. 
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Род Siberiodendrum Obut, 1 964 
Siberiod. robustum Obut, 1 964 - СП. 
Род Karasidendrum Sennikov, 1 990 

Kar. aspidograptoides Sennikov, 1 990 + - ГА. 

С Е М Е ЙС Т В О  SIВERIOGRAPTIDAE OBUT, 1 964 
Род Siberiograptus Obut, 1 964 

Siberiog. kotuensis Obut, 1 964 - СП. 
Род Aellograptus Obut, 1 964 

Aell. savitzkyi Obut, 1 964 - СП; Aellograptus sp. + - СП. 
Род Cactograptus Ruedemann, 1 908 

Cactograptus sp. + - СП. 

С Е М Е Й С Т В  О BULMANIDENDRIDAE OBUT, 1 974 

Род Bulmanidendrum Obut, 1 974 
Bulm. magnijicum Obut, 1 975 - СП. 

ОТРЯД ARCHAEODENDRIDA OBUT, 1 974 
С Е М Е Й С Т В  О ARCHAEODENDRIDAE OBUT, 1 974 
Род Archaeodendrum Obut, 1 974 

Archaeod. bulmani Obut, 1 974 + - СП; Archaeod. obuti Sennikov, 1 990 + - СП. 
Род Archaeolafoea Chapman, 1 9 1 9  

Archaeol. olenekensis Obut, 1 974 - С П ;  Archaeolafoea sp. + - СП. 

ОТРЯД? 
С Е М Е ЙС Т В О? 

Род Archaeocriptelaria Chapman, 1 9 1 9  
Archaeocriptelaria sp. + - СП. 

ОТРЯД CAMAROIDEA KOZLOWSКI, 1 938 
С Е М  ЕЙ СТ В О CYSТICAMARIDAE BULMAN, 1 955 
Род Cysticamara Kozlowski, 1 949 

Cysticamara sp. + - СП. 



Род Syringotaenia Obut, 1 953 
Syr. bystrowi Obut, 1 953 * - СП. 

ОТРЯД TUBOIDEA KOZLOWSКI, 1938 
С Е М Е ЙС Т В  О IDIOTUBIDAE KOZLOWSKI, 1949 

Род Idiotubus Kozlowski, 1 949 
Idiotubus sp. + - СП. 

С Е МЕ Й С Т В  О MASТIGOGRAPTIDAE OBUT Е Т  SOBOLEVSKAYA, 1 967 

Род Mastigograptus Ruedemann, 1 908 
Mast. orientalis Obut, 1 964 - СП; Mast. datzenkoi Obut et Sobolevskaya, 

1 967 * - СП; Mast. cf. macrotheca Ruedemann, 1 947 + - КА; Mast. aff. 
macrotheca Ruedernann,  1 947 - СП. 

С Е М Е Й С Т В  О CHAUNOGRAPTIDAE BULMAN, 1 955 

Род Rhadinograptus Obut, 1 960 
Rhad. jurgensonae Obut, 1 960 + - СП; Rhad. aff. jurgensonae Obut , 1 960 + -

Сл; Rhadinograptus sp. - Т. 
Род Haplograptus Ruedemann, 1 933 

Haplograptus sp. + - СП. 

ОТРЯД DENDROIDEA NICHOLSON, 1872 
С Е МЕ Й С Т В  О DENDROIDAE ROEMER IN FRECH, 1897 
Род Dendrograptus Hall, 1 858 

Dend. hallianus (Prout, 1 85 1 )  + - СП, Сл, КА; Dend. aff. tenuissimus 
(Decker, 1 942) + - Сл; Dend. aff. communis Kozlowski , 1 948 + - СП. 

Род Dictyonema Hall, 1 85 1  
Dict. kulumbeense Obut e t  Sobolevskaya, 1 967 * - С П ;  Dict. inexpectatum 

Obut, 1 96 1  + - СП; Dict. quebecense Ruedemann, 1 947 - СП;  Dict. turumakitense 
Obut et Sobolevskaya, 1 967 - СП; Dict. omnutachense Obut et Sobolevskaya, 
1 967 * - СП;  Dict. delicatulum Lapworth, 1 8 8 1  * - ГА; Dict. altayense Sennikov, 
1 976 * - ГА; Dict. graptolithorum Pocta, 1 894 * - ГА. 

Род Desmograptus Hopkinson, 1 875 
Desmograptus sp. + - ГА. 

Род Callograptus Hall, 1 865 
Call� staufferi Ruedemann, 1 933 * - СП, КА, Сл ; Call. staufferi Ыummeri 

Decker et Gold, 1 958 - СП; Call. crassus Decker, 1 936 + - КА; Call. kravtsovi 
(Obut et Sobolevskaya, 1 967) * - СП, КА; Call. rosovae Obut et Sobolevskaya, 
1 967 - СП; Callograptus sp. * - ГА. 

Род Aspidograptus Bulman, 1 934 
Aspid. asiaticus Obut, 1 964 - СП; Aspid. siblricus Obut, 1 964 - СП. 

Род Airograptus Ruedemann, 1 9 1 6  
Air. furciferus (Ruedemann, 1 904) * - СП. 

С Е М Е Й С Т В  О POLYGONOGRAPTIDAE OBUT Е Т  SENNIKOV, 1 98 1  
Род Polygonograptus Boucek, 1 957 

Pol. aff. marinae Obut, 1 98 1  + - ГА; Pol. physophorus Sennikov, 1 98 1  * 
ГА; Pol. bouceki Obut et Sennikov, 1 98 1  * - ГА. 
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С Е МЕ Й С Т В  О PТILOGRAPTIDAE HOPKINSON, IN HOPKINSON 
ЕТ LAPWORTH, 1 875 

Род Ptilograptus Hall, 1865 
Ptil. siblricus Obut et Sobolevskaya, 1 967 - СП; Ptil. pennatus Obut et Rytzk, 

1 958 - Сл, Т; Ptil. glomeratus Pocta, 1 894 + - Сл. 

С Е М Е ЙС Т В  О ACANTHOGRAPTIDAE BULMAN, 1 938 
ПОДСЕМЕЙСТВО ACANTHOGRAPТINAE BULMAN, 1 938 
Род Acanthograptus Spencer, 1 878 

Acanthograptus sp. - 'Т. 
Род Thallograptus Ruedemann, 1 925 

Thallograptus sp. + - ГА, Т. 
Род Xylonograptus Sennikov, 1 976 

Xyl. regularis Sennikov, 1 976 * - ГА. 

ПОДСЕМЕЙСТВО PALAEODICTYOТINAE SENNIKOV, 1 976 

Род Palaeodictyota Whitfield, 1 902 
Palш.fodictyota sp. + - Т, ЗС. 

Род Koremagraptus Bulman, 1 927 
Kor. onniensis Bulman, 1 927 * - ГА, Т, ЗС; Kor. bulmani Sennikov, 1 976 * -

ГА; Kor. kozlowskii Bulman, 1 944 + - Сл; Koremagraptus sp. + - ГА, Т, ЗС. 

20 

Род Archaeodictyota Obut et Sobolevskaya, 1 967 
Archaoedic. dragunovi Obut et Sobolevskaya, 1 967 * - СП, КА, ГА. 

отряд INOCAULIDA BOUCEK, 1 957 
С Е М Е Й С Т В  О INOCAULIDAE RUEDEMANN, 1 947 

Род lnocaulis Hall, 1 85 1  
Inocaulis sp. * - ГА. 

Род Medusaegraptus Ruedemann, 1 925 
Medusaegraptus sp. + - СП. 

Граптолоидеи 

ПОДТИП GRAPTOLIТHINA BRONN, 1846 
Кла с с  G R AP T O L O IDEA L APWO R TH ,  1 875 
ОТРЯД DICHOGRAPТIDEA LAPWORTH, 1 873  
НАДСЕМЕЙСТВО DICHOGRAPTACEA LAPWORTH, 1 873, 

EMEND. FORTEY, COOPER, 1 986 
С Е М Е Й С Т В  О ANISOGRAPTIDAE BULMAN, 1950 
ПОДСЕМЕЙСТВО ANISOGRAPTINAE ERDTMANN, 1 982 

Род Anisograptus Ruedemann, 1 937 
Anis. aff. richardsoni Bulman, 1 94 1  * - КА; Anisograptus sp. + - ГА. 

Род Adelograptus Bulman, 1 94 1  
Adelograptus sp. + - ГА. 

Род Psigraptus Jackson, 1967 
Psigraptus sp. + - ГА. 

Род Tгiograptus Monsen, 1 925 
Triog. osloensis Monsen , 1 925 * - ГА. 

Род Aletograptus Obut et Sobolevskaya, 1 962 
Лlet. hyperboreus Obut et Sobolevskaya, 1 962 * - ГА, ГШ. 

Род Кiaerograptus Spjeldnaes, 1963 
Kiaer. kiaeri (Monsen, 1 925) * - ГА. 



ПОДСЕМЕЙСТВО RНABDINOPORINAE ERDTMANN, 1982 

Р о д  Rhabdin01юra Eichwald, 1 855 
Rhabdinopora aff. anglica (Bulman, 1 927) * - СП. 

Р о д  Bryograptus Lapwort h, 1 880 
Bryog. aff. ramosus Brogger, 1 882 * - ГА; Bryog. aff. kjerulfi Lapworth, 

1 880 * - ГА. 

ПОДСЕМЕЙСТВО CLONOGRAPTINAE ERDTMANN, 1982 

Р о д  Clonograptus Nicholson, 1 873 
Clon. aff. tenellus (Linnarsson, 1 872) * - ГА; Clon. ех gr. flexilis (Нall, 

1 857) * - ГА. 

С Е М Е Й С Т В  О DICHOGRAPTIDAE LAPWORTH, 1873, EMEND. FORTEY, 
COOPER, 1986 

ПОДСЕМЕЙСТВО DICHOGRAPТINAE LAPWORTH, 1873, EMEND. BULMAN, 1955, 
EMEND. FORTEY, COOPER, 1986 

Р о д  Dichograptus Salter, 1 863 
Dich. aff. separatus Elles , 1 898 * - ГА. 

ПОДСЕМЕЙСТВО GONIOGRAPТINAE BULMAN, 1955 

Р о д  Loganograptus Hall, 1 868 
Log. logani (Hall, 1 858) * - ГА. 

ПОДСЕМЕЙСТВО PTEROGRAPТINAE MU, 1950 

Р о д  Pterograptus Holm, 1 88 1  
Pterograptus sp. + - ГА. 

Р о д  Pendeograptus Boucek et Pribyl, 1 95 1  
Pend. aff. pendens (Elles , 1 898) * - ГА; Pendeograptus sp. + - Сл. 

ПОДСЕМЕЙСТВО TEMNOGRAPТINAE BULMAN, 1955 

Р о д  Temnograptus Nicholson, 1 876 
Temnograptus sp. * - ГА. 

ПОДСЕМЕЙСТВО TETRAGRAPТINAE MU, 1950, EMEND. FORTEY, COOPER, 1986 

Р о д  Tetragraptus Salter, 1 863 
Tet ЬigsЬyi (Hall, 1 865) * - Сл, ГА; Tet. ЬigsЬyi ЬigsЬyi (Нall, 1 865) * - Сл, ГА. 

Р о д  Paratetragraptus Obut, 1 957 
Paratet. approximatus (Nicholson, 1 873) * - ГА; Paratet. acclinans (КеЫе, 

1 920) * - ГА. 
Р о д  &>tetragraptus Boucek et Pribyl, 1 95 1  

Eotet. quadribrachiatus (Нall, 1 858) * - ГА; Eotet. harti ( Т .  S .  Hall, 
1 9 1 4) * - Сл, ГА; Eotet. aff. headi (Нall, 1 858) * - ГА. 

Р о д  Pseudophyllograptus Cooper et Fortey, 1 982 
Pseudophyl. angustifolius Hall ,  1 865 * - ГА; Pseudophyl. angustifolius 

elongatus Bulman, 1 93 1  * - ГА. 

СЕМЕЙСТВ О DIDYМOGRAPTIDAE MU, 1950 
ПОДСЕМЕЙСТВО DIDYМOGRAPТINAE BULMAN, 1955 

Р о д  Didymograptus МсСоу, 1 85 1  
Did. protoblfidus Elles, 1 933 * - Сл, ГА; Did. indentus (Hall, 1 858) + - Сл; 

Did. geminus (Нisinger, 1 882) + - Сл. 
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Род Acrograptus Tzaj, 1 969 
Acr. balticus (Tullberg, 1 880) * - ГА; Acr. pusillus (Tullberg, 1 880) * - ГА; 

Acr. cognatus (Нarris et Thomas, 1 935) * - ГА; Acr. affinis (Nicholson, 1 869) + -
Сл; Acr. nicholsoni (Lapworth,  1 875) + - Сл; Acr. serratulus (Нall, 1 847) + -
ГА; Acr. sagitticaulis <Gurley, 1 896) + - ГА. 

Род Corymbograptus Obut et Sobolevskaya, 1 964 
Corym. holubl Kraft, 1 973 * - Сл, ГА; Corym. deflexus (Elles et Wood, 

1 90 1 )  * - ГА; Corym. v-fractus (Salter, 1 863) ; Corym. v-fractus v-fractus (Salter, 
1 863) + - Сл; Corym. ех gr. v-fragosus Obut et Sobolevskaya + - ГА. 

Род Expansograptus Boucek et P ribyl, 1 95 1  
Ех. extensus (Нall , 1 858) * - Сл, ГА; Ех. balhaschensis (Keller, 1 956) + -

Сл; Ех. suecicus (Tullberg, 1 880) * - Сл, ГА; Ех. suecicus suecicus (Tullberg, 
1 880) * - Сл, ГА; Ех. suecicus robustus (Monsen, 1 937) + - Сл; Ех. broggeri 
(Monsen, 1 937) * - Сл, ГА; Ех. taimyrensis Obut et Sobolevskaya, 1 964 * - Сл, 
ГА; Ех. hirundo (Salter, 1 863) * - Сл, ГА; Ех. constrictus (Нall, 1 865) ; Ех. 
constrictus constrictus (Hall , 1 865) * - Сл, ГА; Ех. kirgisicus Obut et SuЬtzov, 
1 965 + - Сл, ГА; Ех. jakovlevi (Keller, 1 954) + - Сл, ГА; Ех. sparsus 
(Нopkinson, 1 875) + - Сл. 

С Е М Е Й С Т В  О AZYGOGRAPTIDAE MU, 1 950 

Род Azygograptus Nic holson et Lapwort h, in Nic holson, 187 5 
Az. suecicus Moberg, 1 892 * - ГА; Azygograptus sp. + - Сл. 

ОТРЯД LEPTOGRAPTIDAE OBUT, 1 957 
С Е М Е ЙС Т В  О NEMAGRAPTIDAE LAPWORTH (ЕХ HOPKINSON, MS), 1 873 

(EMEND. FINNEY, 1 985) 

Род Nemagraptus Emmons, 1 855 
Nem. ех gr. gracilis (Нall, 1 848) + - ГА. 

Род Pleurograptus Nic holson, 1 867 
Pl. linearis (Carruthers, 1 858) + - ГА. 

Род Leptograptus Lapwort h, 1 873 
Lep. grandis Elles et Wood (ех Lapworth, Ms) , 1 903 + - ГА; Lep. aff. capillaris 

(Carruthers , 1 868) + - Сл; Leptograptus sp. + - ГА. 
Род Geitonograptus Obut et ZuЫzov, 1 964 

Geit. gavia Sennikov, 1 990 + - ГА. 

С Е М Е ЙС Т В  О DICELLOGRAPTIDAE? SENNIKOV РАМ. N. 

Род Dicellograptus Hopkinson, 1 87 1  
Dicel. intortus Lapworth, 1 880 + - ГА; Dicel. ornatus Elles et Wood, 1 904; 

Dicel. ornatus ornatus Elles et Wood, 1 904 + - ГА; Dicel. omatus minor Toghill, 
1 970 * - ГА; Dicel. aff. moffatensis (Carruthers, 1 858) + - ГА; Dicel. divaricatus 
(Hall , 1 859) ; Dicel. aff. divaricatus rigidus Lapworth, 1 880 + - ГА; Dicel. cf. anceps 
Nicholson, 1 867 + - ГА; Dicellograptus sp. + - СП. 

НАДСЕМЕЙСТБО GLOSSOGRAPTACEA LAPWORTH, 1 873, EMEND. JAANUSSON, 
1 960, EMEND. FORTEY, COOPER, 1 986 

С Е М Е Й С Т В О  CRYPTOGRAPTIDAE HADDING, 1 91 5 ,  EMEND. BULMAN, 1 970 

Род Cryptograptus Lapwort h, 1 880 
Cryp. tricornis (Carruthers, 1 859) + - ГА; Cryp. tricornis tricornis 

(Carruthers , 1 859) + - ГА; Cryp. tricornis insectiformis Ruedemann, 1 908 + -
ГА; Cryp. tricornis schaferi (Lapworth , 1 880) + - ГА; Cryp. hopkinsoni 
(Nicholson, 1 869) + - ГА. 
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С Е М Е ЙС Т В  О GLOSSOGRAPTIDAE LAPWORTH, 1 873 
ПОДСЕМЕЙСТВО GLOSSOGRAPТINAE LAPWORTH, 1 873 

Р о д  Glossograptus Emmons, 1 855 
Glos. fimbriatus (Hopkinson, 1 872) + - СП,  ГА; Glos. acanthus Elles et Wood, 

1 908 + - ГА; Glos. hincksi (Нopkinson, 1 872) + - ГА; Glos. aff. holmi Bulman, 
1 93 1  + - ГА. 

ПОДСЕМЕЙСТВО PSEUDISOGRAPТINAE COOPER ЕТ NI YU-NAN, 1 986 

Р о д  Pseudisograptus Beavis, 1 972 
Pseudis. manubriatus (Т. S.  Hall, 1 9 1 4) * - Сл, ГА. 

С Е М Е ЙС Т В  О ISOGRAPTIDAE HARRIS, 1 933, EMEND. FORTEY, COOPER, 1986 
ПОДСЕМЕЙСТВО ISOGRAPТINAE HARRIS, 1 933, EMEND. FORТEY, COOPER, 1986 

Р о д  Isograptus Moberg, 1 892 
Is. forcipiformis (Ruedemann, 1 904) * - Сл, ГА; /s. forcipiformis for

cipiformis (Ruedemann, 1 904) * - ГА; Is. forcipiformis tenuis sub. sp. n .  + - Сл; 
Is. gibberulus (Nicholson, 1 875) * - Сл, ГА; Is. schrenki Obut et Sobolevskaya, 
1 964 * - ГА; Is. hemicyclus <Нarris, 1 933) * - Сл, ГА; Is. paraboloides Tzaj , 
1 968 * - Сл, ГА; Is. victoriae Harris ,  1 933; Is. victoriae maximo-divergens Harris, 
1 933 + - Сл. 

С Е М Е ЙС Т В  О PSEUDOTRIGONOGRAPTIDAE OBUT ЕТ SENNIKOV, 1 984 
(= С Е М Е Й С Т В  О PSEUDOTRIGONOGRAPTIDAE FORTEY, COOPER, 1986) 

Р о д  Pseudotrigonograptus Ми et Lee, 1 958 
Pseudot. ensiformis (Нall , 1 865) * - Сл, ГА; Pseudot. martellii (Ross et 

Berry, 1 963) + - ГА. 

ОТРЯД RETIOLITIDA MIKHAJLOVA, 1 970 (SENSUS OBUT ЕТ ZASLAVSKA У А, 
1 974, 1 979, 1 983) 

С Е М Е ЙС Т В  О ARCHIORETIOLIТIDAE BULMAN, 1 955 

Р о д  Reteograptus Hall, 1 859 
Reteog. geinitzianus (Hall, 1 859) ; Rereog. geinitzianus tenuis Sennikov, 1 984 * - ГА. 

С Е М Е Й С Т В О  PSEUDORETIOLIТIDAE OBUT ЕТ ZASLAVSKAYA, 1 97 4  

Р о д  Ps�udoretiolites Boucek et  Munc h, 1 934 
Pseudoret. perlatus (Nicholson, 1 868) + - СП. 

Р о д  Tscharyshograptus Sennikov, 1 984 
Tschar. altaicus Sennikov, 1 984 * - ГА; Tschar. dentatus Sennikov, 1 984 * - ГА. 

СЕМЕЙСТВО RETIOLIТIDAE LAPWORTH, 1 873 
ПОДСЕМЕЙСТВО RETIOLIТINAE LAPWORTH, 1 873 

Р о д  Stomatograptus Tullberg, 1 883  
Stom. grandis (Suess, 1 85 1 ) ;  Stom. grandis grandis (Suess, 1 85 1 )  * - ГА. 

Р о д Retiolites Barrande, 1 850 
Retiol. angustissimus Obut et Sobolevskaya, 1 967 * - ГА; Retiol. angustidens 

Elles et Wood, 1 908 + - ГА, Т. 

ПОДСЕМЕЙСТВО PSEUDOPLEGMATOGRAPТINAE ОВUТ Е Т  ZASLAVSKAYA, 1982 

Р о д  Pseudoplegmatograptus P ribyl, 1 948 
Pseudopl. obesus (Lapworth, 1 877) ; Pseudopl. obesus obesus (Lapworth, 

1 877) * - ГА. 
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С Е М Е й с т в о  PLECTOGRAPTIDAE воuсЕк ЕТ мijNcн, 1952 

Род Eorograptus Sennikov, 1 984 <?=Rotaretiolites Bates et Кirk, 1 992) 
Eor. singularis (Sennikov, 1 976) * - ГА. 

ОТРЯД VIRGELLINA FORTEY ЕТ COOPER, 1 986 
НАДСЕМЕЙСТВО PHYLLOGRAPTACEA?, EMEND. FORTEY, COOPER, 1 986 

С Е М ЕЙ С Т В  О PHYLLOGRAPTIDAE LAPWORTH, 1 869, EMEND. COOPER, 
FORTEY, 1 982, EMEND. FORTEY, COOPER, 1986 

Род Phyllograptus Hall, 1 858 
Phyl. densus Tornquist, 1 879 * - Сл, ГА; Phyl. densus densus Tornquist, 

1 879 * - Сл, ГА; Phyl. densus opulentus Monsen, 1 937 * - Сл, ГА; Phyl. аппа 
Hall , 1 865 * - Сл, ГА; Phyl. аппа аппа Ha\l , 1 865 * - Сл, ГА; Phyl. аппа longus 
Ruedemann , 1 947 + - Сл; Phyl. ilicifolius Hall, 1 858 * - ГА; Phyl. ilicifolius 
glaber Monsen, 1 937 * - ГА; Phyl. rotundatus Monsen, 1 937 * - ГА. 

НАДСЕМЕЙСТВО DIPLOGRAPTACEA LAPWORTH, 1 873 (EMEND. MITCHELL, 1 987) 

С Е М Е Й С Т В  О DICRANOGRAPTIDAE LAPWORTH, 1 873, EMEND. FORTEY ЕТ 
C OOPER, 1986 

Род Dicranograptus Hall, 1 865 
Dicr. clingani Carruthers , 1 868 + - ГА. 

С ЕМ ЕЙ С Т В О  DIPLOGRAPТIDAE LAPWORTH, 1873 (EMEND. MIТCHELL, 1 987) 

ПОДСЕМЕЙСТВО DIPLOGRAPТINAE LAPWORTH, 1 873 (EMEND. МITCНELL, 1 987) 

Род Diplograptus МсСоу, 1 850 
Dipl. multidens Elles et Wood, 1 907 + - ГА; Dipl. talnahensis Obut et 

Sobolevskaya, 1 968 + - СП, ГА; Dipl. merzlykovi Obut et Sobolevskaya, 1 967 + -

ГА; Dipl. compactus Elles et Wood + - ГА, Сл; Diplograptus sp. + - СП. 
Род Dittograptus Obut et Sobolevskaya, 1 968 

Dit. fortuitus Obut et Sobolevskaya, 1 968 - СП. 
Род Metabolograptus Obut et Sennikov, 1 985 

Metabol. modestus (Lapworth, 1 876) + - ГА; Metabol. siblricus (Obut, 
1 955) * - СП, ГА; Metabol. moyeroensis (Obut, 1 955) * - СП, ГА; Meta
bolograptus sp. + - СП, ГА. 

Род Pseudamplexograptus Mitc hell, 1 987  
Pseudam. coelatus (Lapworth, 1 875) + - ГА. 

ПОДСЕМЕЙСТВО CLIMACOGRAPТINAE FRECH, 1 897 (EMEND. MIТCHELL, 1 987) 

Род Climacograptus Hall, 1 865 
Cl. longispinus Т. S. Hall, 1 902 + - ГА; Cl. longispinus supernus Elles et 

Wood, 1 906 * - ГА; Cl. hastatus Т. S. Hall , J 902; Cl. hastatus hastatus Т. S. Hall, 
1 902 * - ГА; Cl. angustatus Ekstrom, 1 937 + - Сл; Cl. brevis Elles et Wood, 
1 906 + - ГА; Cl. Ьicornis (Hall, 1 847) + - ГА; Cl. longifilis Manck, 1 923 + -
ГА; Cl. latus Elles et Wood , 1 906 + - ГА; Cl. caudatus Lapworth, 1 876 + - ГА; 
Cl. antiquus Lapworth, 1 873; Cl. antiquus lineatus Elles et Wood, 1 906 + - ГА; 
Cl. minimus (Carruthers, 1 868) + - ГА; Cl. aff. wilsoni (Lapworth , 1 876) + - ГА; 
Cl. cf. tuЫliferus Lapworth , 1 876 + - ГА; ?Cl. extraordinarius (Sobolevskaya, 
1 974) * - ГА; ?Cl. mirnyensis (Obut et Sobolevskaya,  1 967) + - Сл; Climacograptus 
sp. + - СП. 

Род Hedrograptus Obut, 1 949 
Hed. janischewskyi Obut , 1 949 * - СП, ГА; Hed. janischewskyi janischewskyi 

Obut, 1 949 * - СП, ГА; Hed. janischewskyi serus Obut et Sobolevskaya, 1 968 * -
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СП,  ГА; Н ed. krivunensis <Obut, 1 965) * - СП, ГА; Н ed. rectangularis (МсСоу, 
1 850) * - СП,  ГА. 

Р о д  Normalograptus Legrand, 1 987 
Nor. normalis (Lapwor1h, 1 877) * - ГА; Nor. scalaris (Нisinger, 1 837) + -

СП, ГА; Nor. angustus (Perner, 1 895) * - СП, ГА; Nor. medius (Tornquist, 
1 897) + - ГА. 

Р о д  Paraclimacograptus P ribyl, 1 947 
Paracl. innotatus (Nicholson, 1 869) * - СП, ГА; Paracl. innotatus innotatus 

(Nicholson, 1 869) * - СП, ГА. 
Р о д  Comograptus Obut et Sobolevskaya, 1 968 

Comog. comatus Obut et Sobolevskaya, 1 968 + - СП; Comog. gorblachinensis 
Obut et Sennikov, 1 980 * - СП. 

Р о д  Pseudoclimacograptus P ribyl, 1 947 
Pseudocl. scharenbergi (Lapworth, 1 876) + - СП, ГА; Pseudocl. aff. de

mittolablosus Geh, 1 963 + - ГА. 
Р о д  Metaclimacograptus Bulman et Rickards, 1 968 

Metacl. hughesi (Nicholson, 1 869) * - СП, ГА; Metacl. orientalis <ОЬиt et 
Sobolevskaya, 1 966) * - СП, ГА; Metaclimacograptus sp. * - СП. 

Р о д  Lithuanograptus P askevicius, 1 976 
Lith serus PaskeviCius, 1 976 + - ГА; Lith. minimus Paskevicius, 1 976 + - ГА. 

С Е М Е ЙС Т В О  GLYPTOGRAPTIDAE LAPWORTH, 1873 (EMEND. FORTEY ЕТ 
COOPER, 1986) 

ПОДСЕМЕЙСТВО GLYPTOGRAPТINAE FORTEY ЕТ COOPER, 1 986 

Р о д  Glyptograptus Lapwort h, 1 873 (emend. Mitc hell, 1 987) 
Gl. siccatus Elles et Wood, 1 907 * - СП, ГА; Gl. eosiccatus Tzaj, 1 976 + -

ГА; Gl. euglyphus (Lapworth, 1 880) * - Сл, ГА; Gl. tamariscus (Nicholson , 
1 868) * - СП,  ГА; Gl. tamariscus tamariscus (Nicholson, 1 868) * - СП,  ГА; Gl. 
tamariscus nikolayevi Obut, 1 965 * - СП; Gl. tamariscus distans Packham, 
1 962 + - Сл; Gl. persculptus (Salter, 1 865) * - ГА; Gl. posterus Koren et Tzaj, 
1 980 + - ГА; Gl. lorrainensis (Ruedemann, 1 925) + - ГА; Gl. cf. ojsuensis Koren 
et M ikhajlova, 1 980 + - ГА. 

Р о д  Cystograptus Hundt, 1 942 
Cyst. vesiculosus (Nicholson, 1 868) + - СП;  Cyst. praepenna Obut et 

Sobolevskaya, 1 967 + - СП; Cyst. ех gr. реппа (Нopkinson, 1 869) + - СП; Cyst. 
tumidicaulus (Нsu, 1 934) * - ГА; Cystograptus sp. + - СП,  ГА. 

ПОДСЕМЕЙСТВО EOGLYPTOGRAPТINAE MIТCHELL, 1987 

Р о д  Eoglyptograptus Mitc hell, 1 987 
Eogl. dentatus (Вrongniart, 1 828) * - ГА. 

Р о д  Oelandograptus Mitc hell, 1 987 
Oel. austrodentatus (Нarris et КеЫе, 1 932) + - ГА. 

С Е М Е Й С Т В О  ORTHOGRAPTIDAE MIТCHELL, 1987 
ПОДСЕМЕЙСТВО ORTHOGRAPТINAE MIТCHELL, 1987 

Р о д  Hustedograptus Mitc hell, 1 987 
Hust. teretiusculus (Hisinger, 1 840) + - Сл, ГА. 

Р о д  Orthograptus Lapwort h, 1 873 
Orth. calcaratus (Lapworth, 1 876) + - ГА; Orth. calcaratus calcaratus 

(Lapworth, 1 876) + - ГА; Orth. calcaratus acutus (Elles et Wood, 1 907) + - Сл; 
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Orth. calcaratus priscus (Elles et Wood, 1 907) + - Сл; Orth. barcovaensis (Obut 
et Sobolevskaya, 1 964) + - ГА; Orth. insectiformis (Nicholson, 1 869) + - СП,  
ГА; Orth. insuetus (Obut et  Sobolevskaya, 1 964) + - ГА; Orth. mutabllis (Elles et 
Wood, 1 907) * - СП,  ГА; Orth. quadrimucronatus (Нall, 1 865) + - Сл, ГА; Orth. 
propinquus (Нadding, 1 9 1 5) * - СП; Orth. amplexicaulis (Нall, 1 847) + - ГА; 
Orth. ех gr. truncatus (Lapworth, 1 877) + - С П ,  Сл, ГА; Orth. ? sinitzini 
(Chaletzkaja, 1 960) + - ГА; Orthograptus sp. * - СП, ГА. 

ПОДСЕМЕЙСТВО PEIROGRAPTINAE JAANUSSON, 1960 

Р о д  Gymnograptus Bulman (ех Tullberg, Ms), 1 953 
Gym. linnarssoni (MoЬerg, 1 896) ; Gym. linnarssoni ejuncidus Berry, 1 964 + - Сл. 

Р о д  Paraorthograptus Mu, 1 974 
Paraorth. aff. pacijicus (Ruedemann,  1 947) + - СП, ГА. 

Р о д  Oepikograptus Obut et Sennikov, 1 984 
Оер. bekkeri (Opik, 1 927) * - СП, ГА. 

Р о д  Amplexograptus Elles et Wood, 1 907 
Ampl. fallax Bulman, 1 962 * - СП; Ampl. arctus Elles et Wood, 1 907 + -

ГА; Ampl. perexcavatus (Lapworth, 1 876) + - ГА; Ampl. ех gr. confertus 
(Lapworth, 1 8 75) + - ГА. 

С Е М ЕЙ С Т В  О PETALOGRAPTIDAE BULMAN, 1 955 

Р о д  Petalolithus Suess, 1 85 1 ,  emend. Loydell, 1 992 
Pet. ovatoelongatus (Kurck, 1 882) * - СП,  ГА; Pet. praecursor Boucek et 

Pribyl, 1 942 * - ГА; Pet. aff. ovatus (Barrande, 1 850) + - ГА; Pet. folium 
<Нisinger, 1 837) + - ГА. 

Р о д  Cephalograptus Hopkinson, 1 869 
Ceph. cometa (Geinitz , 1 852) * - СП,  ГА; Ceph. cometa extrema Boucek et 

Pribyl, 1 942 * - ГА. 

С Е М Е Й С Т В  О DIMORPHOGRAPTIDAE ELLES ЕТ WOOD, 1908 

Р о д  Dimorphograptus Lapwort h, 1 876 
Dimor. extenuatus Elles et Wood, 1 908 * - ГА; Dimor. swanstoni (Lapworth, 

1 876) + - ГА; Dimor. cf. physophora (Nicholson, 1 868) + - ГА. 
Р о д  Rhaphidograptus Bulman, 1 936 

Rhaph. toernquisti (Elles et Wood, 1 906) - СП; Rhaph. maslovi Obut et 
Sobolevskaya, 1 968 * - С П ,  ГА. 

Р о д  Agetograptus Obut et Sobolevskaya, 1 968 
Ag. zintchenkoae Obut et Sobolevskaya, 1 968 * - СП,  ГА; Ag. secundus Obut 

et Sobolevskaya, 1 968 + - СП; Ag. primus Obut et Sobolevskaya, 1 968 + - СП; 
Ag. spiniferus Obut et Sobolevskaya, 1 968 + - СП; Ag. tenuilongissimus Obut et 
Sobolevskaya ,  1 968 * - СП; Ag. tenuissimus Sennikov, 1 976 * - ГА. 
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Р о д  Akidograptus Davies, 1 929 
Ak. ascensus Davies, 1 929 + - СП. 

Р о д  Parakidograptus Li et  Ge, 1 98 1  
Parakid. acuminatus (Nicholson, 1 867) * - С П ,  ГА. 

НАДСЕМЕЙСТВО MONOGRAPTACEA LAPWORTH, 1 873, EMEND LOYDELL, 1 992 
С Е М Е Й С Т В  О MONOGRAPTIDAE LAPWORTH, 1 873 

Р о д  Atavograptus Rickards, 1 974 
Atavograptus sp. 3 + - СП; Atavograptus sp. 4 + - ГА; Atavograptus sp. + - ГА. 



Р о д  Lagarograptus Obut et Sobolevskaya, 1 968 
Lag. inexpeditus Obut et Sobolevskaya, 1 968 * - СП, ГА; Lag. tenuis 

(Portlock, 1 843) * - СП, ГА. 
Р о д  Coronograptus Obut et Sobolevskaya, 1 968 

Cor. angustus (Obut, 1 955) + - ГА; Cor. angustus angustus <Obut, 1 955) * -
СП,  ГА; Cor. cyphus (Lapworth, 1 876) + - ГА; Cor. cyphus cyphus (Lapworth, 
1 876) * - ГА; Cor. gregarius (Lapworth, 1 876) + - ГА; Cor. gregarius gregarius 
(Lapworth ,  1 876) + - СП, ГА; Cor. gregarius minusculus Obut et Sobolevskaya, 
1 968 + - СП, ГА; �or. gregarius arcuatus Obut et Sobolevskaya, 1 968 + - СП,  
ГА; Cor. maxiculus Storch, 1 988 + - ГА. 

Р о д  Pernerograptus P fibyl, 1 9.
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Per. revolutus (Kurck, 1 882) * - СП, ГА; Per. praecursor (Elles et Wood, 
1 9 1 1 )  * - СП,  ГА; Per. tenuipraecursor Obut et Sobolevskaya, 1 968 * - СП; Per. 
cf. limatulus (Tornquist, 1 892) + - ГА. 

Р о д  Monograptus Geinitz, 1 852 
Моп. priodon (Bronn, 1 835) * - ГА, Т; Моп. ayagusensis Obut et So

bolevskaya, 1 966 * - ГА; Моп. distans (Portlock, 1 843) + - СП,  ГА; Моп. 
kovalevskyi Obut et Sobolevskaya, 1 966 * - ГА; Моп. loblferus (МсСоу, 1 850) -
СП; Моп. marri Perner, 1 897 + - ГА. 

Р о д  Stimulograptus P fibyl et Storch, 1 983,  emend. Loydell, 1 99 1  
Stim. halli (Barrande, 1 850) * - ГА; Stim. sedgwicki (Portlock, 1 843) * 

ГА; Stim. aff. sedgwicki (Portlock, 1 843) * - СП; Stim. tuvaensis <Obut, 1 973) + -
ГА, Т.  

Р о д  Pristiograptus Jaekel, 1 889 
Prist. concinnus (Lapworth, 1 876) - СП; Prist variaЬilis (Perner, 1897) + - ГА. 

Р о д  Pribylograptus Obut et Sobolevskaya, 1 966 
Prib. incommodus (Тornquist, 1 899) * - СП, ГА; Prib. sandersoni (Lapworth, 

1 976) - сп. 
Р о д  Monoclimacis Frech, 1 897 

Monocl. griestonensis (Nicol, 1 850) ; Monocl. griestonensis griestonensis 
(Nicol, 1 850) * - ГА; Monocl. griestonensis kettneri (Boucek, 1 93 1 )  * - ГА; 
Monocl. linnarssoni (Tullberg, 1 883) ; Monocl. linnarssoni linnarssoni (Tullberg, 
1 883) * - ГА; Monocl. asiatica <Obut , 1 947) + - ГА. 

Р о д  Streptograptus Yin, 1 937, emend. Loydell, 1 990, 1 99 1  
Strep. exiguus (Lapworth, 1 876) emend. Loydell , 1 989 + - СП, ГА, Т;  Strep. 

exiguus exiquus (Lapworth, 1 868) + - СП; Strep. nodifer (Tornquist, 1 88 1 )  * -
СП,  ГА. 

Р о д  Globosograptus Boucek et P Гibyl, 1 948 
Glob. tenuissimus Obut et Sobolevskaya, 1 968 - СП; Glob. crispus (Lapworth ,  

1 876) + - ГА; Globosograptus sp. - Т .  
Р о д  Campograptus Obut, 1 949 

Сат. clingani (Carruthers, 1 867) + - ГА; Сат. curtus Obut et Sobolevskaya, 
1 968 + - СП,  ГА; Сат. elegans Koren, 1 968 + - СП, ГА; Сат. communis 
(Lapworth, 1 876) + - ГА; Сат. communis communis (Lapworth, 1 876) * - СП, 
ГА; Сат. millipeda (МсСоу, 1 850) + - ГА. 

Р о д  Oktavites Levina, 1 928, emend. Loydell, 1 992 
Okt. spiralis <Geinitz, 1 842) * - ГА; Okt. planus (Barrande, 1 850) * - ГА; 

Okt. aff. involutus (Lapworth, 1 876) - СП;  Okt. falx (Suess, 1 85 1 )  * - ГА. 
Р о д  Cochlograptus Obut, 1 987 

Coch. veles (Richter, 1 87 1 )  + - ГА. 
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Род Spirograptus Gurich, 1 908 
Sp. turriculatus (Barrande, 1 850) * ГА; Sp. guerichi Loydell ,  Storch et 

Melchin, 1 993 * - ГА. 
Р од Demirastrites Eisel, 1 9 1 2  

Dem. pectinatus (Richter, 1 853) + - ГА; Dem. pectinatus pectinatus (Richter, 
1 853) * - С П ,  ГА; Dem. triangulatus (Harkness, 1 85 1 )  ; Dem. triangulatus 
triangulatus (Нarkness, 1 85 1 )  * - С П ,  ГА; Dem. convolutus (Нisinger, 1 837) + -
ГА; Dem. convolutus convolutus (Hisinger, 1 837) * - ГА; Dem. delicatulus (Elles 
et Wood, 1 9 1 3) * - С П ,  ГА; Dem. pribyli Boucek, 1 953 + - ГА; Dem. urceolus 
(Richter, 1 853) * - СП. 

Род Stavrites Obut et  Sobolevskaya, 1 968 
Stav. laticellatus Obut et Sobolevskaya, 1 968 + - СП; Stav. rossicus Obut et 

Sobolevskaya, 1 968 + - СП. 
Род Rastrites Barrande, 1 850 

Rast. approximatus Perner, 1 897 + - ГА; Rast. longispinus Perner, 1 897 * -
ГА; Rast. geinitzi Tornquist, 1 907 * - ГА; Rast. linnaei Barrande, 1 850 * - ГА; 
Rast. norilskensis Obut et Sobolevskaya, 1 968 + - СП; Rast. hybridus Lapworth, 
1 876 + - ГА; Rast. peregrinus Barrande, 1 850 + - ГА; Rast. richteri Perner, 
1 897 + - ГА. 

С Е М Е ЙС Т В  О DIVERSOGRAPTIDAE MANCK, 1 923 

Род Diversograptus Manck, 1 923 
Diversograptus sp. + - ГА, Т. 

Род Paradiversograptus Sennikov, 1 976,  emend. Loydell, 1 992 
Paradiv. capillaris (Carruthers, 1 868) * - С П ,  ГА; Paradiv. runcinatus 

(Lapworth ,  1 876) * - ГА. 

С Е М Е Й С Т В  О CYRTOGRAPTIDAE AVERIANOV, 1 929, EMEND. BOUCEK, 1 933 

Род Cyrtograptus Carrut hers, 1 867 
Cyrt. aff. centrifugus Boucek, 1 93 1  + - ГА; Cyrt. aff. insectus Boucek, 

1 93 1  + - ГА. 

1 .3. СИСТЕМАТИКА И ПРОИСХОЖДЕНИЕ 
КЕМБРИЙСКИХ ГРАПТОЛИТОВ 

Природа граптолитов , их происхождение ,  родственные связи весьма инте
ресны, но далеко не однозначны и не легко решаемы. Эта удивительная 
вымершая группа морских организмов постоянно привлекает к себе внимание 
различных специалистов [Bates , 1 988 ,  1 989 ] .  Наименее изучен " кембрийский" 
отрезок эволюции граптолитов , что связано с ограниченностью их находок, 
малым количеством материала и его недостаточной сохранностью. Сибирские 
коллекции кембрийских граптолитов позволяют выявить некоторые новые 
аспекты начальных этапов развития рассматриваемой группы фауны. 

Рабдосомы сибирских кембрийских граптолитов имеют черные твердые 
внутренние столоны и теки, отличающиеся своеобразным почкованием, харак
терным для класса Stereostolonata Obut. Все или почти все экземпляры , 
имеющие хорошую сохранность, позволяют наблюдать фузеллярное построение 
тек. При этом можно гарантировать, что рассматриваемая структура не явля
ется следствием каких-либо процессов при диагенезе и не отвечает какой-либо 
системе микротрещин , так как следы фузеллярного строения отдельных тек 
всегда располагаются перпендикулярно теки или ветви, сохраняя такое поло-
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жение независимо от изгибов отдельных частей рабдосом. Эти данные позволя
ют отстаивать "граптолитовую" или "птеробранхиевую" природу органических 
остатков , изучаемых и описываемых как кембрийские граптолиты Сибири. В 
среднем кембрии встречены представители семейств Archaeodendridae Obut, 
Dithecodendridae Obut, Bulmanidendridae Obut, Siberiograptidae Obut, отно
сящиеся к отрядам Dithecoidea Obut и Archaeodendrida Obut. Большинство из 
видов родов Archaeodendrum Obut, Archaeolafoea Chapman, Bulmanidendrum 
Obut, Dithecodendrum Obut , Karasidendrum Sennikov имеют тонкие рабдосомы 
с двумя типами трубчатых, двурядно расположенных тек. У форм Siberio
dendrum Obut развиваются крупные рабдосомы с цилиндрическими, короткими 
и широкими автотеками. На главной ветви у форм Siberiodendrum robustum 
Obut наблюдается округло-пузы_рчатая ткань, а концы выступающих автотек 
более плотные, возможно, из сливной ткани. Эти явления требуют привлечения 
новых данных для доказательства "граптолитовой" природы форм рода Siberio
dendrum Obut. 

Верхнекембрийские формы относятся к семействам Ptilograptidae Obut, 
Siberiograptidae Obut, Dendrograptidae Roemer, Acanthograptidae Bulman, Idio
tubldae Kozlowski (?) , Mastigograptidae Obut et Sobolevskaya, входящим в отряды 
Dithecoidea Obut, Dendroidea Nicholson, Tuboidea. Kozlowski. Возможно, что род 
Fasciculitubus Obut et Sobolevskaya, колонии которого состоят из сильно разрос
шегося основания с возвышающимися над ним цилиндрическими трубками, 
следует относить не к семейству Idiotubldae, как это было сделано при 
выделении этого рода, а к отряду Rhabdopleurida Fowler, класса Pterobranchia 
Lankester. Общий облик колоний рода Fasciculitubus Obut et Sobolevskaya 
наиболее сходен с формами Rhabdotubus Bengtson et Urbanek, являющимися 
среднекембрийскими представителями рабдоплеурид, описанных на шведском 
материале [Bengtson, Urbanek, 1 986 ]. А. Урбанек, ознакомившись с сибирским 
материалом,  согласился с таким заключением. Однако, по мнению С. Бенгтсо
на, эти сибирские формы имеют ярко выраженную дихотомию столоновых 
трубок (может быть тек?) и их отнесение к рабдоплеуридам и конкретно к роду 
Rhabdotubus Bengtson et Urbanek требует дополнительных обоснований. Пред
ставители семейства Siberiograptidae Obut имеют длинные, иногда разветвлен
ные рабдосомы, при этом у рода Siberiograptus Obut автотеки, устья которых 
сильно расШирены, располагаются двурядно, а у рода Aellograptus Obut автотеки 
имеют слабо расширенные устья и размещены пучкообразно. Рабдосомы у рода 
Ptilograptus Hall состоят из нескольких неправильно дихотомирующих основных 
ветвей, на которых двурядно и перисто расположены далее не ветвящиеся 
боковые ветви.

· 
Формы рода Mastigograptus Ruedemann представлены дре

воющно-разветвленными рабдосомами с коническими теками. Для форм рода 
Aspidograptus Bulman примечательны изогнутые главные ветви, с отходящими 
от них боковыми ветвями, далее дихотомически разветвляющимися. Пред
ставители родов Callograptus Hall, Dendrograptus Hall имеют массивное осно
вание, с отходящими от него дихотомически разветвляющимися ветвями, 
формирующими коническую или кустообразную форму рабдосомы. Для рода 
Archaeodictyota Obut et Sobolevskaya характерны кустообразные колонии при 
правильно дихотомирующих и анастомозирующих ветвях. 

Построение колоний у представителей среднекембрийских и некоторых 
верхнекембрийских граптолитов достаточно существенно отличается от тра
диционного типичного граптолитового построения [Обут, 1 964; Bulman, 1 970; 
Obut, 1 974 ]. Так, представители отряда Archaeodendrida Obut (род Archaeo
dendrum Obut в семействе Archaeodendridae Obut) имеют тонкий стебель (из 
?столона) , от которого отходят три совершенно одинаковые теки , возможно, что 
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все они являются столотеками, или верхняя из них - столотека, а две 
нижние - автотеки [Obut, 1 974 ] .  У представителей отряда Dithecoidea Obut 
(семейства Dithecodendridae Obut, Siberiograptidae Obut, Bulmanidendridae 
Obut) встречается только два типа тек - столотеки и автотеки ,  а не триады 
тек (столотека, битека, автотека) , характерные для "настоящих" дендроидных 
граптолитов [Обут, 1 964; Obut, 1 974 ] .  

Большинством исследователей сейчас признается уже давно высказанное 
предположение [Schepotieff, 1 905 ] о филогенетической близости граптолитов и 
птеробранхий, основанное на значительной гомологии морфологических струк
тур этих двух групп [Kozlowski, 1 947, 1 949а, 1 956, 1 96 1 ,  1 963, 1 966, 1 97 1 ;  
Bohlin, 1 950; Bulman, 1 955, 1 970; Обут, 1 964 ; Urbanek, 1 976, 1 979, 1 983;  
Andres, 1 977; Rickards, 1 979; Crowther, 1 978,  1 980, 1 98 1 ;  Crowther, Bergstrёm, 
1 980; Crowther et а! . ,  1 987;  Urbanek, Mierzejewski, 1 982, 1 984;  Rickards et а! . ,  
1 984;  Armstrong e t  а!. , 1 984;  Bengtson, Urbanek, 1 986; Dilly , 1 986,  1 988 ;  Briggs 
et а\. ,  1 995; Melchin, DeMont, 1 995 ]. В последние годы в литературе разверну
лась дискуссия о возможности отождествления современных птеробранхий как 
"живых" граптолитов [Dilly,  1 993, 1 994; Rigby , 1 993а, 1 994а,Ь;  Rigby, Dilly, 
1 993 ]. Однако это предположение было подвергнуто достаточно обоснованной 
критике [Urbanek, 1 994а,Ь ]. Независимо от точек зрения на эту проблему 
можно вполне уверенно предполагать происхождение древнейших граптолитов 
непосредственно от древнейших птеробранхий или от "птеробранхиоподобных" 
предшественников. Высказывалось и другое предположение, что граптолиты и 
птеробранхии могли происходить от одного пока не известного предка [Andres, 
1 977 ;  Rickards, 1 979; Rickards et al., 1 984 ] .  

Птеробранхии входят в состав типа Hemichordata, подтипа Stomochordata 
и составляют самостоятельный класс Pterobranchia Lankester - крыложаберные 
[Bulman, 1 955, 1 970; Обут, 1 964; Mierzejewski , 1 986 ] .  В составе класса рас
сматривается два отряда Rhabdopleurida Fowler и Cephalodiscida Fowler: в 
первом выделяются три семейства - Rhabdopleuridae Harmer, Rhabdopleu
roididae Mierzejewski, Rhabdopleuritidae Mierzejewski , а во втором два -
Cepha\odiscidae Harmer, Eocephalodiscidae Kozlowski. 

Птеробранхии - колониальные животные, покрытые хитиноподобным 
веществом, именуемым ценоцием. По образу жизни они относятся к сессильно
му бентосу. Только один род (Atubaria Soto) составляет исключение - его 
представители: 1 )  одиночные, 2) вагильный бентос и 3) лишены покровного 
ценоция. Тело птеробранхий состоит из головного щита, воротничка и ту
ловища и близко по строению к Enteropneusta - кишечнодышащим. Оно 
крепится на мускулистом стебельке, прикрепляющемся к предметам (Atubaria 
Soto) , ко дну ячейки ценоция (Cephalodiscus Mclntosh) или к общему тяжу, 
именуемому столоном (Rhabdopleura Allman) . Ценоций птеробранхии над
страивают при помощи головного щита, выглядывая наружу из ячейки. При 
создании основных столоновых трубок у рода Rhabdopleura Allman зооиды 
строят ее из отдельных полос - фузеллюсов с характерным зигзагообразным 
швом. Последний образуется потому, что лежащая на субстрате трубка не 
позволяет делать полный круговорот. Зооидные трубки, поднимающиеся над 
субстратом, строятся при полном обороте и не содержат такого шва. Столоновые 
трубки могут ветвиться и от них, недалеко от их растущих концов, образуются 
молодые зооиды, каждый из которых создает себе перегородку в общей столо
новой трубке, отделяясь от других зооидов в собственной камере - столотеке. 
Затем зооид путем перфорации отпочковывается от столоновой трубки и строит 
собственную зооидную трубку - теку. При остановке в развитии он (зооид) 
превращается в концевой зооид, дающий в дальнейшем разветвление своего 
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столона, приводящее к делению столоновых трубок. Некоторые почки на 
столоне не развиваются в зоои,цы и превращаются в спящие (зимовочные) 
зооиды, которые могут переносить неблагоприятные условия среды обитания. 

Общей закономерностью как для современных, так и в особенности для 
ископаемых птеробранхий является исключительная спорадичность их находок. 
В то же время по ныне живущим птеробранхиям удается проследить некоторые 
закономерности. В современных бассейнах наблюдается глобальная географиче
ская разобщенность птеробранхий: представители отряда Rhabdopleurida Fowler 
обитают в северном полушарии, а отряда Cephalodiscida Fowler живут у берегов 
Антарктиды. Анализ географического и батиметрического распределения совре
менных видов рода Rhabdopleura Allman выявил их стенобатное отношение к 
условиям среды [StebЬing, 1 970а ]. Так, один из видов (Rhabdopleura normani 
Allman) живет на глубинах около 200 м и является эвритермным и широко 
географически встречающимся таксоном в Северо-Атлантическом бассейне 
от 35 до 80° с. ш. (от Средиземного моря и Азорских островов до Балтийского 
моря, а также в Лабрадорском море у берегов Гренландии и в Северном 
Ледовитом океане у берегов Шпицбергена) .  Второй вид (Rhabdopleura compacta 
Hincks) , наряду со своей стенобатностью, стенотермен, обитая на глубинах 
менее 200 м только у берегов Англии. Другие виды (Rhabdopleura grimaldii 
Jullien , Rh. manublalis Jullien) живут совместно на глубине 300 м только в одном 
районе у Азорских островов. Виды другого представителя современных птероб
ранхий - рода Cephalodiscus Mclntosh - достаточно четко подчеркивают 
приуроченность к определенной географической широте [Van Der Horst, 1 939а ] , 
проявляя стенотермность, также, вероятно, и стенобатность. Таким образом , 
возможно, что и некоторые древние птеробранхии, особенно виды ныне живу
щего рода Rhabdopleura Allman, могли быть эндемичными, стенобатными 
(и ?стенотермными) формами. 

Современные птеробранхии ограничены тремя родами: 1 )  род Rhabdopleura 
Allman, обнаруженный в майском ярусе среднего ·кембрия Сибирской платфор
мы [Сенников, Дурман, 1 99 1 ;  Durman, Sennikov, 1 993 ], известный в ордовике 
(арениг, лланвирн) Польши [Kozlowski, 1 970а; Mierzejewski , 1 986 ], нижнем 
силуре (лландовери) Уэльса [Rickards et а! . ,  1 984 ], в верхнем силуре Польши 
[Mierzejewski , 1 978 ], в нижнем карбоне Бельгии [Mortelmans, 1 955 ], в юре 
Польши [Kulicki , 1 969, 1 97 1  ], в верхнем мелу и палеоцене Польши [Kozlowski, 
1 949Ь ], в эоцене Англии [Thomas, Davis, 1 949а, Ь ]  и в настоящее время 
[Schepotieff, 1 907 ; Van Der Horst, 1 928, 1 939Ь; StebЬing, 1 970а,Ь;  Dilly, 1 97 1 ,  
1 973, 1 975а,Ь,  1 976, 1 986; StebЬing, Dilly, 1 972 ] ;  2) род Cephalodiscus Mclntosh, 
встречающийся в лютетском ярусе среднего палеогена [Abrard et а! . ,  1 950 ] и 
живущий в настоящее время [Schepotieff, 1 907 ; Van Der Horst, 1 928, 1 939а; 
Bulman , 1 955, 1 970; Обут, 1 964; Markham, 1 97 1 ;  Andres, 1 980; Urbanek, 
Zielinski, 1 98 1 ;  Lester, 1 985; Dilly , 1 988 ] ;  3) род Atubaria Sato , не имеющий 
ископаемых видов [Sato, 1 936; Bulman, 1 955, 1 970; Обут, 1 964 ]. 

Общими чертами для птеробранхий и граптолитов служат: а) неизвестное 
у других животных перфорирующее почкование (у граптолитов первого теко
зооида от сикулозооида, а также возможно в некоторых случаях отдельных 
текозооидов от общей в�тви) , б) способ образования раздваивающихся ветвей, 
при котором у птеробранхий при остановке роста зооида он превращается в 
концевой зооид и дает развитие новому столону (и новой ветви) .  У граптолитов 
(у дендроидей) деление на две ветви является следствием возникновения в 
одной триаде взамен битеки второй столотеки, дающей начало новой ветви. 
Подчеркивая гомологию между этими двумя группами организмов, В. Н. Бек
лемишев [ 1 964 ] указывал, что различия между птеробранхиями и дендроид-
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ными граптолитами гораздо меньше отличий между отдельными отрядами и 
семействами граптолитов. Этот Же автор отмечал: "Если бы трубки Rhab
dopleura были впервые найдены в палеозое, их без всякого сомнения отнесли бы 
к числу граптолитов" [Т.  1 ,  с. 7 1 5 ] . Все же следует отметить, что у Rhab
dopleura наблюдается монопоидальный рост колонии, при котором от основной 
ветви отходят боковые, оканчивающиеся бластозооидом (терминальным зоо
идом) . При этом чем старше зооид, тем длиннее ветвь, на которой он располо
жен, и тем больше на ней боковых ветвей. В противоположность этому у 
дендроидей отмечается симпоидальный рост колоний, характеризующийся от
сутствием основной ветви (все же некоторые родовые таксоны дендроидей 
Aellograptus Obut, Siberiodendrum Obut, Ptilograptus Hall, Aspidograptus Bulman 
могут иметь главную ветвь и этим напоминать монопоидальный рост у Rhab
dopleura) . Все ветви у дендроидей достаточно равномерны и самый старый зооид 
находится у основания самой старой из ветвей, давших при дивергенции 
развитие другим ветвям. Общее отличие всех граптолитов и птеробранхий 
заключается в том, что у граптолитов нет одиночных форм (за исключением 
только что образовавшегося половым путем сикулозооида, еще не успевшего 
начать строить колонию) , а их рабдосомы - "настоящие" колонии, где все 
зооиды находятся в тканевом соединении. Предполагаемое исключение в виде 
"псевдоколоний " ,  вероятно, было только у некоторых редких представителей 
дендроидей (например, у форм рода Syringotaenia Obut зооиды могли не иметь 
между собой мягкого тканевого соединения) .  Как будет рассмотрено в гл. 4 
"Биологическая природа . . .  " ,  колонии граптолитов могут объединяться в струк
туры более крупного ранга (синрабдосомы и "квазисинрабдосомы" ) .  У птероб
ранхий известны три различных типа в организации жизненных форм: а) клас
сические одиночные формы (все представители рода Atubaria Soto) ; б) псевдо
колонии или "примитивные" колонии, где по густой сети из плотных нитей 
ползают особи-сожители, не находящиеся в тканевом соединении (предста
вители вида Cephalodiscus inaequalis Andeгsson) ; в) "настоящие" колонии 
(представители вида Cephalodiscus sibogae Harmer и всех видов рода Rhab
dopleura Lankester) . 

Представители рода Aellograptus Obut по общему облику строения колонии 
несколько напоминают современную птеробранхию Cephalodiscus lovenseni 
Harmer [Van Der Horst, 1 939а ], имеющую толстую основную (столоновую) 
трубку, снабженную почками и зооидными трубками, выходящими за ее 
пределы. Несмотря на то, что это, вероятнее всего, только конвергенция формы 
колонии, интересен факт такого параллельного развития у двух независимых 
групп организмов - у граптолитов и птеробранхий.  Это может косвенно 
свидетельствовать о достаточно близком родстве названных групп. Предста
вители отряда Tuboidea Kozlowski , особенно отмечавшегося ранее рода Fas
ciculitubus [Обут, Соболевская, 1 967б ] ,  по конфигурации и строению сильно 
напоминают древнейших представителей рабдоплеурид из отложениИ среднего 
кембрия Швеции (Rhabdotubus johanssoni) [llengtson, Urbanek, 1 986 ], похожи 
они и на рабдоплеуриды из среднекембрийских разрезов Норвегии (Rhabdotubus 
mesocambricus) [Opik, 1 933 ], а также в несколько меньшей степени сходны с 
птеробранхиями из Польши: из нижнего ордовика (тремадока) (Eocephalodiscus 
polonicus) , из верхов нижнего-низов среднего ордовика (Rhabdopleuroides 
exspectatus) , из ордовика (Pterobranchites antiquus, Rhabdopleurites primaevus) , 
из нижнего ордовика (аренига) (Rhabdopleura urbaneki, Rhabdopleuroides 
exspectatus) [Kozlowski , 1 949а, 1 96 1 ,  1 967, 1 970а ], из ордовика-силура (Kys
todendron complicatus, Kyst. tener) [Mierzejewski , 1 986 ] и верхнего силура 
(лудлова) (? Rhabdopleura) [Mierzejewski , 1 978 ]. Отдельные части трубок (?вет-
32  



вей) Fasciculitubus сходны с ордовикскими представителями птеробранхий из 
аренигского яруса нижнего ордовика Швеции (Graptovermid = ? Rhabdopleurites) 
[Skevington, 1 965; Mierzejewski, 1 986 ] и из ордовикских валунов Прибалтики 
(Rhabdopleurites) [Andres, 1 96 1 ,  1 977 ]. Предложенное перемещение положения 
ископаемых таксонов из класса Graptolithina в класс Pretobranchia и обратно 
отражает существенное морфологическое подобие представителей этих групп. 
Так, ревизия впервые описанного как ископаемая птеробранхия видового 
таксона Pterobranchites antiquus [Kozlowski , 1 967 ] с применением электронного 
сканирующего микроскопа показала, что кортикальная ткань у него аналогична 
перидерме граптолитов, и он, занимая промежуточное положение между пте
робранхиями и граптолитами, все же должен быть отнесен к неизвестной группе 
граптолитов [Mierzejewski, 1 984а ] .  

Исследование с помощью стереоскана фузеллярной ткани ордовикских 
граптобластов позволило обнаружить фибриллы, характерные для современных 
птеробранхий рода Cephalodiscus [Mierzejewski, 1 984Ь ]. Интересно, что грап
тобласты - яйцеобразные хитиноидные тела с плоским дном и выпуклой 
верхней стороной, на которой наблюдается фузеллярная структура, относились 
к "проблематичным" морфологическим элементам тубоидных граптолитов 
Crustoidea Kozlowski [Kozlowski, 1 962; Urbanek, Rickards, 1 974 ]. Предполага
ется, что в них размещался зооид, который никогда не развивался как авто
зооид, а представлял собой закрытую конечную часть столотеки, с заключен
ным в оболочку "зимующим" ("спящим" )  зооидом [Urbanek, 1 983;  Urbanek 
et al . ,  1 986 ]. Такой своебразный морфологический элемент в граптолитовых 
колониях правомочно сравнивается со "спящими" зооидами птеробранхий. В 
ряде работ можно найти характеристику таксонов, впервые описанных как 
граптолиты, а затем после ревизии относимых к птеробранхиям [Andres, 1 96 1 ,  
1 977 ;  Skevington, 1 965; Mierzejewski , 1 986 ]. Более того, было высказано [Bengt
son, Urbanek, 1 986 ] предположение о существовании "переходных граптолито
во-птеробранхиевых таксонов" .  В частности, род Rhabdotubus при этом должен 
занимать промежуточное положение между рабдоплеуридными птеробран
хиями и тубоидными граптолитами и иметь мозаичный характер признаков из 
обеих групп организмов. Представляется, что близкий к нему род Fasciculitubus, 
а также, возможно, и сам род Rhabdotubus, все же следует относить к 
птеробранхиям. Другой "промежуточный" таксон Mastigograptus datzenkoi Obut 
et SoЬolevskaya, имеющий "птеробранхиевое" перфорирующее почкование на 
теках ветвей, по мнению автора, пока можно рассматривать в составе дендроидей. 

В результате комплексного анализа общей морфологии и ультраструктуры 
тканей намечены некоторые направления в решении вопросов систематики 
граптолитов и близких к ним групп птеробранхий, гидроидных и сцифозоа 
[Mierzejewski, 1 986 ]. На основании этого некоторые из дитекоидей рекомендо
вано относить к сцифоидным полипам, другие из них, в том числе семейство 
Chaunograptidae Bulman , помещены в колониальные гидроидеи. Конечно, эти 
данные следует переосмыслить и критически проанализировать с привлечением 
новых дополнительных материалов, в том числе сведения по хорошо сох
ранившимся каменным образцам, где могут располагаться крупные, сложно 
построенные формы. В то же самое время среднекембрийские Archaeodendrida 
Obut и Dithecoidea Obut имеют настолько своеобразное, достаточно сложное 
строение колоний, что не позволяет относить их к гидроидным. Вероятно, 
трудно предполагать их непосредственное происхождение от указанных рабдоп
леурид. Возможно, что это обстоятельство и ряд морфологических и микрост
руктурных особенностей как раз и побуждают некоторых исследователей 
относить часть дитекоидей к гидроидным. Следует отметить, что у ордовикско-

33 



силурийских гидроидных, близких к ныне живущим Athecata и Thecaphora, 
наблюдается как диморфизм (гонотеки и гидротеки) ,  так и триморфизм тек 
(гидротека , женская и мужская гонотеки) [Eisenack, 1 934, 1 937, 1 968; Koz
lowski, 1 959; Mierzejewski , 1 986 ]. Однако сплошной однородный хитиновый 
покров гидроидных достаточно резко отличается от фузеллярной структуры 
хитиноподобной покровной ткани как у граптолитов, так и у птеробранхий. В 
целом для воссоздания полной картины зарождения обособленной, самостоя
тельной группы граптолитов не достает "звена" каких-то предковых, переход
ных форм, с одной стороны,  уже отличающихся от птеробранхий (например, 
образованием примитивных, но закономерных ветвей?) , а с другой - не 
достигших столь высокой степени сложности в построении колоний и диффе
ренциации тек, какие характерны для археодендрид и дитекоидей. Пока можно 
только предложить какие-то варианты объяснения причин отсутствия в более 
древних, чем вмещающие остатки Archaeodendrida и Dithecoidea среднекемб
рийские толщи , породах примитивно устроенных граптолитов. Во-первых, 
вероятно, что они просто не давали массовых скоплений и до сих пор не 
найдены. Во-вторых, имея в виду, что у одного из современных птеробранхий -
у рода Atubaria Sato - особи лишены ценоция (экзоскелета из хитиноподобного 
вещества) , характерного для других птеробранхий, возможно, что и предковая 
группа граптолитов не имела твердого черного склеротизированного покрова 
тек и столонов. На это косвенно указывают предположения о несклеро
тизированном характере системы столонов у представителей родов Epigraptus 
Eisenack [Kozlowski , 1 97 1 ] и Rhabdotubus Bengston et Urbanek [ 1 986 ]. Здесь 
следует напомнить об одном предположении [Кirk, 1 979, 1 980; Bates , 1 988 ] ,  
что в девоне последние из  монограптид не  "вымерли" ,  "исчезнув" из  геологиче
ской летописи, а эволюционировали в направлении потери колониальности и 
полной редукции твердого склеротизированного покрова тек и могли в дальней
шем продолжительно существовать в морских биоценозах в виде мелких 
мягкотелых одиночных сикулозооидов без склеротизированной перидермы, в 
том числе и до настоящего времени. В-третьих, также по аналогии с сов
ременными птеробранхиями (род Atubaria Sato) не исключено, что такие 
предковые граптолиты были не колониальными, а одиночными организмами и 
вследствие малых размеров сейчас практически не поддаются диагностике. 

Следует рассмотреть одно интересное обстоятельство. Если попытаться 
использовать птеробранхии для целей стратиграфии, то по ним можно вы
делить, например, родовую зону Rhabdopleura, охватывающую палеозой, ме
зозой и кайнозой. По отдельным видам рода Rhabdopleura вероятно можно 
обособить отдельные зоны, соответствующие по продолжительности периодам. 
По другим ископаемым родам и видам птеробранхий такие зоны могли бы 
охватывать одну или несколько систем, в лучшем случае отдел системы, т. е. 
наблюдается значительный консерватизм в развитии этой группы. Как уже 
отмечалось, количество современных родов птеробранхий равно трем, а общее 
количество ископаемых родов (без учета двух современных родов, имеющих 
ископаемые виды) равно, по данным различных исследователей, семи-восьми. 
Распределение числа родов пu Jpdм неравномерное: для палеозоя - 5-6, для 
мезозоя - 2, для кайнозоя - 3.  Обратим внимание на то, что две родственные 
группы организмов - птеробранхии и граптолиты - · имеют принципиально 
отличающиеся скорости эволюционного развития, и, как следствие, не соиз
меримо разное значение для стратиграфии, т. е. граптолиты являются орто
стратиграфической группой фауны для ордовика, силура и нижнего девона с 
продолжительностью зон (по различным данным) от 3-4 млн лет до 0,5 и даже 
0,2 млн лет, а· птеробранхии могут соперничать по дробности только с такими 
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подразделениями, как палео-, мезо- и кайнофит. В чем же существо такого 
диаметрально противоположного различия между этими двумя близкородствен
ными группами? Только в одном, граптолиты, зародившись в кембрии как 
бентосная группа организмов, в самом начале ордовика перешли к планктон
ному образу жизни. Все зональные подразделения граптолитов - это так 
называемые п-зоны (планктонные зоны) . Незначительная часть представителей 
граптолитовых сообществ продолжила свой бентосный образ жизни. Именно эти 
консервативные представители дожили до карбона и перми, в то время как 
планктонные формы, с их быстрыми темпами эволюции, вымерли в нижнем 
девоне. Интересно, что до карбона и перми дожили те бентосные рода, которые 
появились в кембрии. Другие рода бентосных граптолитов, возникшие в ор
довике и силуре, как правило, существовали не более чем период или эпоху. 
Количество родов бентосных граптолитов также было немногочисленным и на 
различных временнЬ1х отрезках составляло от трех до пяти-семи родов . Эти 
цифры вполне соотносятся с количеством родов птеробранхий за равные 
отрезки времени. 

Большинством исследователей признается, что все кембрийские грап
толиты были прикрепленными бентосными организмами, а истинно планктон
ный образ жизни у граптолитов возник на рубеже кембро-ордовикской границы 
[Erdtmaпn, 1 982а,Ь,  1 988а ]. Указанный автор связывает возникновение планк
тонного образа жизни с появлением группы Rhabdinopora flabelliforme 
(Eichwald) ,  а у китайских специалистов [Liп Yao-kun, 1 980, 1 983;  Lin Yao-kuп, 
Liang Zong-wei, 1 988 ] имеются данные (по мнению автора настоящей работы 
весьма спорные) о планктонных граптолитах на более низком стратиграфичес
ком уровне. Присоединяясь к точке зрения о бентосном образе жизни кемб
рийских граптолитов , все же отметим, что у них первоначальная особь, 
образующая новую колонию, какое-то время в своем развитии могла проходить 
через планктонную стадию. На это указывают находки близких по родовому, 
а в некоторых случаях и по видовому составу кембрийских сообществ грап
толитов в удаленных друг от друга геологических регионах на Сибирской 
платформе, в Испании, Норвегии, Китае, Австралии, Тасмании,  Северной 
Америке. Причем это касается не только родов с большим числом видов и с 
широкой вариацией различных параметров (не исключено, что такие рода 
могут быть субъективно объединяемыми группами, состоящими из филоге
нетически не связанных между собой видов) , но и узкоспециализированных 
родов с двумя-тремя видами и с четкими ограничениями морфологических 
признаков. Например, сибирские рода Siberiograptus Obut, Aellograptus Obut 
встречены: первый в Китае [Lin Yao-kun, 1 985, 1 987 ], второй в Тасмании 
[Rickards et а!" 1 990 ]. Если в первом случае установлены новые виды Sibe
riograptus simplex Lin Yao-kun, Siberiog. polycladus Lin Yao-kun , то в Тасмании 
определен сибирский вид Aellograptus savitzkyi Obut. 
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Г л а в а  2 .  ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИЕ СВЯЗИ 
В ГРАПТОЛИТОВЫХ СООБЩЕСТВАХ СРЕДНЕЙ СИБИРИ 

Рассматривая филогению как учение о происхождении и путях эволюции 
отдельных групп животных, можно на граптолитах фиксировать определенные 
филогенетические ряды (или цепочки) , так или иначе относящиеся к фило
гении граптолитов. При этом помещение отдельных таксонов граптолитов в 
один эволюционный ряд (филетический) , помогает расчленить их (доказать или 
отвергнуть расчленение) на две или несколько независимых групп. Наиболее 
трудно в таком делении выявить филогенетическую дифференциацию. 

2. 1 .  ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКАЯ ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ 

Явление филогенетической дифференциации (ветвления) на граптолито
вых таксонах можно проиллюстрировать несколькими примерами. При этом 
может фиксироваться деление не только на два, но и на три дочерних таксона. 
Например, внутри родовой группы Phyllograptus Hall вид Phyl. densus Tornquist 
был видом-родоначальником для двух видов: Phyl. rotundatus Monsen и Phyl. 
аппа Hall. 

Вид Campograptus communis (Lapworth) , вероятно, был видом-основателем 
для всех остальных видов рода Campograptus Obut, а также исходной формой 
для вида-основателя рода Oktavites Levina (Okt. planus (Barrande) ) .  Кроме того, 
не исключено, что какие-то формы Campograptus sp" близкие к виду Сат. 
communis (Lapworth) ,  дали начало виду-основателю рода Spirograptus Gurich 
(Sp. minor (Boucek) ) .  

В составе семейственной группы Monograptidae Lapworth вид Atavograptus 
strachani (Hutt et Rickards) одновременно может быть исходной формой для 
вида-основателя рода Lagarograptus Obut et Sobolevskaya (Lag. acinaces (Torn
quist) ) ,  а также и для вида-основателя рода Monoclimacis Frech (Monoclimacis 
sp. ) .  Вид Atavograptus atavus (Jones) является исходной формой для вида-осно
вателя рода Coronograptus Obut et Sobolevskaya (Cor. angustus (Obut) ) и для 
вида-основателя рода Pribylograptus Obut et Sobolevskaya (Prib. incommodus 
(Tornquist) ) .  Вид Atavograptus sp. 4 имеет переходные черты к таксону Pri
bylograptus sandersoni (Lapworth) .  Так как сами эти виды находятся в филоге
нетических цепочках внутри "своих" родов и дают развитие следующим за ним 
видовым таксонам, то наблюдается дифференциация на два, три или более 
дочерних таксона. На среднесибирском материале можно убедиться в том, что 
в большинстве случаев материнский вид, давая дочерний,  продолжал сущест
вовать вместе с ним достаточно долгое времn (изредка и переживал последнего) . 
Во многих случаях материнский вид вымирал вслед за появлением дочернего. 
Не редки случаи, при которых вид-основатель давал два или три дочерних вида, 
относящихся даже к различным родам. Такие " плодовитые" виды-основатели, 
как правило, существовали непродолжительно. 

2.2.  ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИЕ ЛИНИИ 

Для филогенетического анализа из всей гаммы граптолитовых родов , 
распространенных на рассматриваемом стратиграфическом интервале в Сред
ней Сибири, самыми удобными объектами служат рода, отвечающие следу
ющим признакам. Первое - те рода, часть видов которых является видами-
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индексами комплексных зон, второе - рода со средним числом видов (три
пять) , третье - рода, в составе видов которых выделяются подвиды, четвер
тое - рода, по возможности, филогенетически близкие к другим родам,  
рассматриваемым на соседних стратиграфических уровнях, пятое - рода с 
узким стратиграфическим интервалом распространения (в пределах одного
двух ярусов) .  Такой выбор объектов позволяет проводить исследования по 
происхождению и путям эволюции отдельных группировок видов в родах, и ,  
одновременно с этим, прослеживать направленности филогенетических изме
нений при последовательной смене стратиграфических уровней. 

Кембрийские граптолитовые тренды 

Кембрийские и тремадокские граптолитовые таксоны пока не позволяют 
выделить обоснованные филогенетические ряды ни на родовом, ни на видовом 
уровнях. Это может объясняться некоторыми трудностями в таксономии кемб
ро-тремадокских граптолитов, а также тем, что на этом стратиграфическом 
интервале происходит у большинства граптолитовых таксонов постоянное не
устойчивое "опробование" различных "новых" морфологических элементов и 
их каких-либо сочетаний. Все же можно проследить некоторые тренды в 
тенденциях развития морфологических элементов в сообществах кембрийских 
граптолитов. Наблюдается две устойчивые тенденции: первая - упорядочение 
расположения тек на ветвях; вторая - редукция толстого центрального ствола 
(центральной ветви) : за счет уменьшения количества тек в ветви и разобщения 
тек (или диад, или триад тек) или за счет образования нескольких тонких 
отдельных ветвей. Тренды в развитии среднесибирских кембрийских грап
толитов могут быть проиллюстрированы примерами следующих родовых таксо
нов: 1 )  Aellograptus Obut > Mastigograptus Ruedemann, 2) Siberiodendrum Obut > 
Dithecodendrum Obut > Bulmanidendrum Obut , 3) Archaeolafoea Chapman > 
Archaeodendrum Obut. Вследствие отмеченных выше специфических обстоя
тельств трудно утверждать, что рассмотренные последовательности родов явля
ются филогенетическими цепочками в развитии кембрийских сообществ грап
толитов. Однако фиксируемые тренды в развитии этих сообществ, отражая 
общие тенденции в развитии сообществ, не могут не иметь филогенетической 
основы. Вероятно, уже в ближайшее время будет возможно выделение на 
видовом уровне филогенетических цепочек в составе кембрийских таксонов. По 
крайней мере, уже сейчас в составе рода Dithecodendrum Obut есть три вида, 
по которым намечается филогенетическая цепочка: Dith. siЬiricum Obut > Dith. 
tenuiramosum Obut > Dith. grossithecatum Obut. В этой цепочке наблюдается 
увеличение размеров тек и усиление закономерности их расположения. 

Ордовикские граптолитовые филолинии 

Для аренига на среднесибирском материале (Горный Алтай, Салаир) стоит 
рассмотреть взаимоотношения видов в составе рода Phyllograptus Hall. Вовлекая 
в анализ данные о характере изменения числа тек в единице измерения, о 
размерах рабдосомы,  ее конфигурации, можно построить некоторые филоге
нетические (филетические) цепочки (ряды) (рис. 1 ) :  первая - Phyl. densus 
Tornquist > Phyl. rotundatus Monsen > Phyl. ilicifolius Hall; вторая - Phyl. densus 
Tornquist > Phyl. аппа Hall. В первой цепочке видов фиксируется изменение 
угла наклона тек к оси рабдосомы (от горизонтального только устьевых краев 
тек к горизонтальному почти всех частей тек и далее к наклонному) и 
изменение размеров рабдосомы (резкое уменьшение длины и ширины, а затем 
их увеличение) . Во второй цепочке видов наблюдается уменьшение длины и 
ширины рабдосомы, а также изменение угла наклона устьевых частей тек к оси 
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Рис. 1. Морфогенез видов рода Phyllograptus Hall: 
а) 1 - слева направо увеличивается угол наклона проксимальных частей тек к оси рабдосомы и 
число тек в единице измерения, 2 - снизу вверх по зонам увеличиваются максимальные длина и 
ширина рабдосомы; 6) 1 - слева направо уменьшается угол наклона начальных частей тек к оси 
рабдосомы и увеличивается угол наклона дистальных частей тек, 2 - снизу вверх по зонам 
уменьшаются максимальные длина и ширина рабдосомы, увеличивается диапазон колебания тек в 
единиuе измерения. 

рабдосомы (от горизонтального к наклонному) .  Выделяемая биозона Phyl. 
densus отвечает объему одноименной (densus) комплексной зоны. Биозоны 
Phyl. rotundatus , Phyl. ilicifolius укладываются (каждая в отдельности) в объем 
комплексной зоны densus, при этом первая отвечает нижней половине этой 
комплексной зоны, а вторая - верхней. Напомним, что комплексная зона 
densus делится на две комплексные подзоны (balticus и densus) , поэтому 
биозона Phyl. rotundatus соответствует комплексной подзоне balticus, а биозона 
Phyl. ilicifolius - комплексной подзоне densus. Можно предложить и две 
филозоны (rotundatus и ilicifolius) ,  коррелирующиеся с отмеченными комплекс
ными подзонами. Биозона Phyl. anna занимает продолжительный интервал, 
охватывая по объему комплексные зоны densus, angustifolius elongatus, gib
berulus аренига и комплексную зону balhaschensis, kirgisicus нижнего ллан
вирна. В среднесибирском материале каждый из видов Phyl. densus Tornquist и 
Phyl. аппа Hall представлен двумя подвидами (Phyl. densus densus Tornquist ,  
Phyl. densus opulentus Monsen , Phyl. аппа аппа Hall, Phyl. аппа longus Rue
demaпп) . Рассмотренные выше морфологические изменения при переходе от 
одного подвида к другому аналогичны изменениям при переходе от вида к виду. 
Резкие изменения в морфоструктурных перестройках и смена их направленно
стей у филлограптовых видов и подвидов обычно приурочены к границам 
комплексных зон . 
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Рис. 2. Морфогенез видов рода Expansograptus Boucek et Pribyl: 
а) 1 - слева направо уменьшается максимальная ширина рабдосомы ,  увеличивается число тек в 
единице измерения (кроме extensus) , 2 - снизу вверх по зонам увеличивается длина сикулы; 6) 1 -
слева направо уменьшается число тек в единице измерения, 2 - снизу вверх по зонам увеличивается 
длина сикулы (для jakovlevi?) и максимальная ширина рабдосомы. 

В составе рода Expansograptus Boucek et Pribyl по алтайскому и салаирско
му материалам намечаются такие филогенетические цепочки (рис. 2) : пер
вая - Ех. broggeri (Monsen) > Ех. taimyrensis Obut et Sobolevskaya > Ех. suecicus 
(Tullberg) > Ех. extensus (Hall) > Ех. hirundo (Salter) . В этой аренигской цепочке 
видов наблюдается прогрессивное изменение ширины рабдосомы на фоне смены 
направленности (при переходе от вида к виду) в эволюции размеров сикулы 
(при общем уменьшении ее длины) .  Биозона Ех. broggeri соответствует комп
лексной зоне angustifolius elongatus, а биозона Ех. hirundo отвечает одноимен
ной комплексной зоне. Вторая цепочка состоит из лланвирнских экспанзограп
тов: Ех. balhaschensis (Keller) > Ех. kirgisicus Obut et Zubtzov > Ех. jakovlevi 
(Keller) ; третья - из аренигско-лланвирнских их представителей: Ех. extensus 
(Hall) > Ех. sparsus (Hopkinson) > Ех. jakovlevi (Keller) . Для второй и третьей 
цепочек характерно общее увеличение ширины рабдосомы, увеличение длины 
сикулы, уменьшение числа тек в единице измерения. Биозоны Ех. balhaschensis 
и Ех. kirgisicus (каждая по отдельности) отвечают по объему нижнеллан
вирнской одноименной комплексной зоне. Также и биозона Ех. jakovlevi 
коррелируется с верхнелланвирнской комплексной зоной (jakovlevi , coelatus на 
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Горном Алтае и jakovlevi, gemiлus 1-Ia Салаире) . Резкие рубежи морфоструктур
ных перестроек и смена их направленностей у видов рода Expansograptus Boucek 
et Pribyl приурочены именно к границам аренигских и лланвирнских комплекс
ных зон. 

Среднесибирский аренигско-лланвирнский материал по граптолитам поз
воляет также наметить отдельные части в ряду филогенетических цепочек в 
составе видов родов Acrograptus Tzaj (Acr. balticus (Tullberg) > Acr. nicholsoni 
(Lapworth) > Acr. pusillus (Tullberg) > Acr. affinis (Nicholsoл) > Acr. cognatus 
(Harris et Thomas) - по уменьшающимся размерам сикулы и ширины рабдо
сомы) , Didymograptus МсСоу (Did. protoЫ[idus Elles > Did. geminus <Нisiлger) -
по увеличению ширины ветвей рабдосомы и числа тек в единице измерения) , 
Isograptus Moberg (первая цепочка: Is. gernicyclus (Harris) > Is. paraboloides 
Tzaj > Is. victoriae Harris; вторая цепочка: Is. schrenki Obut et Sobolevskaya > Is. 
gibberulus (Nicholson) > Is. victoriae Harris - по форме проксимального конца, 
по ширине ветвей, по размерам сикулы и числу тек в единице измерения) . Для 
лландейльско-карадокских сибирских граптолитов филогенетические цепочки 
можно построить по видам рода Glyptograptus Lapworth. Эта следующая цепоч
ка: Gl. ( Н ust. ) teretiusculus (Hisiпger) > Gl. euglyphus (Lapworth) > Gl. eosiccatus 
Tzaj > Gl. siccatus Elles et Wood, основанная на закономерном уменьшении 
ширины рабдосомы и изменении числа тек в единице измерения (рис. 3) . Стоит 
заметить, что недавно [Mitchell, 1 987 ] вид Gl. teretiusculus (Hisiлger) был 
включен в состав рода Hustedograptus Mitchcll, однако это не меняет существа 
морфологических изменений, а только расширяет их диапазон до филоге
нетической цепочки видов в составе двух родов. Биозона Hust. teretiusculus 
соответствует одноименной комплексной зоне teretiusculus нижнего лландейло. 
Биозона Gl. euglyphus коррелируется с лландейльскими комплексными зонами 
teretiusculus и serratulus (верхний лландейло) . Биозона Gl. siccatus отвечает 
двум комплексным зонам - верхнелландейльской serratulus и нижнекарадок
ской multidens. Биозона Gl. eosiccatus может по объему коррелироваться с 
нижнекарадокской комплексной зоной multidens.  Вероятно, для рассматривае
мого интервала по сибирским граптолитовым сообществам можно будет также 
построить филогенетические цепочки видов в родах Orthograptus Lapworth 
(Orth. propinquus (Hadding) , Orth. barcovaensis (Obut et Sobolevskaya) , Orth. 
insuetus (Obut et Sobolevskaya) ,  Orth. quadrimucronatus (Hall) ) ,  Amplexograptus 
Elles et Wood (Ampl. coelatus (Lapworth) ,  Ampl. arctus Elles et Wood, Атрl. fallax 
Bulman) , Acrograptus Tzaj (Acr. sagitticaulis (Gurley) , Acr. serratulus (Hall ) ) .  В 
ашгилльском сибирском материале намечаются цепочки видов в составе рода 
Clim acograptus Hall. Первая цепочка: Cl. brevis Elles et Wood > Cl. minimus 
(Carruthers) > Cl. latus Elles et Wood > Cl. longispinus Т. S. Hall. Вторая цепочка: 

з о н а  

mu l t i de n s  

se r r a t u l u s  

t e r e t i u s c u l u s 
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Cl. caudatus Lapworth > Cl. tubu
liformis Lapworth > Cl. hastatus 
Т .  S. На\ \ .  Эти цепочки объединяют 
виды по степени развития шипов или 
других структур на проксимальных 

Рис. 3. Морфогенез видов родов Glyp
tograptus Lapworth и Н ustedograptus 
Mitchell: 
1 - слева направо уменьшается число тек в 
единице измерения; 2 - снизу вверх no зонам 
уменьшается максимальная ширина рабдосомы. 



концах и в них, от вида к виду прослеживается прогрессивное развитие таких 
структур,  а также общее увеличение размеров рабдосомы. 

Силурийские граптолитовые филолинии 

Наиболее обширный и убедительный материал для филогенетических 
построений содержится в лландоверийских граптолитовых сообществах. В на
чале силурийского периода произошло зарождение крупного нового надсемей
ства граптолитов Monograptacea Lapworth,  быстрая эволюция которого поз
волила ему уже к началу венлока почти полностью заменить всех других 
представителей планктонных граптолитов. В раннем силуре появляются быстро 
эволюционирующие формы, например, "не вышедшие" за пределы лландовери 
рода: Coronograptus Obut et Sobolevskaya, Atavograptus Rickards, Lagarograptus 
Obut et Sobolevskaya, именно они дали начало для развития всех других родов 
монограптид. 

Наиболее привлекательным для рассматриваемого анализа среди отмечен
ных трех родов граптолитов является Coronograptus Obut et Sobolevskaya. Виды 
этого рода уже давно служат видами-индексами комплексных зон как для 
региональных шкал, так и для Международной стратиграфической шкалы -
зона cyphus верхней части нижнего лландовери, зона gregarius нижней по
ловины среднего лландовери. В Китае на уровне низов среднего лландовери 
вьщеляется комплексная зона с видом-индексом leei [Fu Li-pu, 1 986 ]. Этот род, 
как отмечалось выше, является близко родственным таксоном для других 
лландоверийских родов - Atavograptus Rickards, Lagarograptus Obut et So
bolevskaya. В его составе имеется ограниченное число видов (четыре) , сос
тоящих (за исключением одного) из трех-четырех подвидов. Сибирский ма
териал по роду Coronograptus Obut et Sobolevskaya представлен обширными 
коллекциями (сотни экземпляров рабдосом хорошей сохранности) из разрезов 
на Сибирской платформе и Горном Алтае. 

В составе рода Coronograptus Obut et Sobolevskaya после его ревизии [Обут, 
Сенников,v l  985; Сенников, 1 987б ] был выделен новый подвид Cor. gregarius 
maxiculus Storch из зоны convolutus среднего лландовери Чехии [Storch, 1 988 ]. 
Несколько ранее этот таксон (без названия) фиксировался на таком же 
стратиграфическом уровне в Дании [Bjerreskov, 1 975 ] и в Англии [Hutt, 1 975 ]. 
Если учитывать такие признаки, как длина сикулы и положение ее вершины 
(именно по ним происходит разделение рассматриваемого рода на виды) , то 
новый чешский таксон следует считать самостоятельным видом. Совместная с 
чешскими специалистами ревизия алтайского материала позволила иденти
фицировать этот вид в сибирских разрезах на уровне зоны convolutus. Общему 
рассмотрению был подвергнут следующий среднесибирский материал - Cor. 
gregarius gregarius (Lapworth) (Сибирская платформа, Горный Алтай) , Cor. 
gregarius minusculus Obut et Sobolevskaya (Сибирская платформа, Горный 
Алтай) , Cor. gregarius arcuatus Obut et Sobolevskaya (Сибирская платформа, 
Горный Алтай) , Cor. cyphus cyphus (Lapworth) (Горный Алтай) ,  Cor. an�ustus 
angustus (Obut) (Сибирская платформа, Горный Алтай) , Cor. maxiculus Storch 
(Горный Алтай) . Наметились отдельные филогенетические линии, основанные 
на эволюционных изменениях в строении сикулы и всей колонии. На видовом 
уровне выделяется четкая единая цепочка: Cor. angustus (Obut) > Cor. cyphus 
(Lapworth) > Cor. gregarius (Lapworth) > Cor. maxiculus Storch, где (рис. 4) при 
переходе от вида к виду резко возрастает длина сикулы, меняется положение 
ее вершины по отношению к устью первых тек, а также изменяется максималь
ная ширина рабдосомы. Первые три вида подразделяются на подвиды, по 
которым предлагается рассматривать три цепочки. Для анализа здесь привле-
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З о н а  Вид 
Рис. 4. Морфогенез видов рода Caгanagгaptus 
Obut et Sobolevskaya: 

convo l utus 

gregar i us 

"'rnax i cu 1 us 
'- k,gregar i us 

)1 

l - слева направо увеличивается максимальная ширина 
рабдосомы и число тек в ней; 2 - снизу вверх по зонам 
поднимается вершина сикулы вверх по рабдосоме ,  уве
личивается длина сикулы. 

cyphus cyphus 

ves i c u l osus [ /angustus 
чены сведения о всех известных подвидах в 
составе коронограптовых видов [Hsu, 1 934; 
Обут, Соболевская, 1 968; Toghil l ,  1 968а,Ь; 

Голиков, 1 974; Rickards, 1 974,  1 976Ь; Hutt, 1 975; Bjerreskov, 1 975; Rickards 
et al . ,  1 977 ;  Lenz, 1 982; Wang Xiaofeng, 1 984;  Norford, Orchard, 1 985; Обут, 
Сенников, 1 985; Wang Xiaofeng, Xue Zijian, 1 986;  Fu Lipu, Song Lisheng, 1 986; 
Fu Li-pu, 1 986;  Сенников, 1 987б; Ni Yu-nan, 1 987; Storch , 1 988 ] .  Подвидовые 
цепи выглядят следующим образом: первая цепочка Саг. angustus angustus 
<Obut) > Саг. angustus ргаетаtигиs (Toghill) > Саг. angustus nanus Song et Fu; 
вторая - Саг. cyphus cirrus Hutt > Саг. cyphus hippasideгas (Toghill) > Саг. cyphus 
cyphus (Lapworth) ; третья - Саг. gгegaгius minusculus Obut et Sobolevskaya > 
Сог. gгegaгius leei (Hsi.i) > Сог. gгegaгius aгcuatus Obut et Sobolevskaya > Сог. 
gгegaгius gregarius (Lapworth) . Внутри подвидовых цепочек (рис. 5) коронограп
тов закономерно изменяются длина сикулы, общая ширина. рабдосомы, раз
личия между шириной проксимали и дистали, число тек в единице измерения. 
Общая тенденция изменений признаков на видовом уровне отражается и на 
смене признаков на подвидовом уровне. Надо отметить, что рассмотренные 
подвиды коронограптов могут быть в будущем возведены в ранг видов. 
Например, некоторые из них уже при первом описании выделялись как виды -
Monograptus hipposideгos Toghill, Моп. leei Hsi.i, Coгonograptus cirrus Hutt. 
Кроме того, подвиды только одного вида - Сог. angustus (Obut) - различаются 
на сибирский (Сог. angustus angustus) и британский (Саг. angustus ргаетаtигиs) 

Рис. 5. Морфогенез подвидов не
которых видов рода Caгonogгaptus 
Obut et Sobolevskaya: 
а) 1 - слева направо уменьшается длина 
сикулы, увеличивается число тек в еди
нице измерения и разница между ши
риной рабдосомы в проксимали и дистали, 
2 - снизу вверх поднимается вершина 
сикулы вверх по рабдосоме, увеличивается 
максимальная ширина рабдосомы ;  б) 1 -
слева направо уменьшается длина сикулы, 
число тек в единице измерения и разница 
между шириной рабдосомы в проксимали 
и дистали, 2 - снизу вверх поднимается 
вершина сикулы вверх по рабдосоме, уве
личивается максимальная ширина рабдо
сомы; в) 1 - слева направо уменьшается 
длина сикулы, ширина рабдосомы и раз
ница между шириной рабдосомы в прок
симали и дистали, увеличивается число 
тек в единице измерения (кроме gregarius) , 
2 - снизу вверх поднимается вершина 
сикулы вверх по рабдосоме. 
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подвиды. В других видах коронограптов подвиды одного вида могут встречаться 
в одном регионе (в Великобритании все подвиды Саг. cyphus, а на Сибирской 
платформе все подвиды Саг. gгegaгius) или могут быть космополитными (Саг. 
cyphus cyphus, Саг. gregaгius gregaгius) , или широко встречающимися формами 
(Саг. gгegaгius aгcuatus) . Часть из таких подвидов может являться временными 
подвидами [Майр, 1 97 1 ,  1 97 4 ] .  На Сибирской платформе первым в разрезе 
появляется Саг. gregaгius minusculus, после его исчезновения отмечается Саг. 
gгegaгius aгcuatus, который замещается Саг. gregaгius gгegaгius. Аналогичная 
картина разновременности появления подвидов Саг. gregaгius (l..apworth) внутри 
одного зонального интервала фиксируется и на Горном Алтае. Биозоны видов 
коронограптов четко коррелируются с комплексными зонами: биозона Cor. 
angustus соответствует комплексной зоне vesiculosus; биозоны Cor. cyphus и 
Cor. gregarius равны одноименным комплексным зонам; биозона Cor. maxiculus 
отвечает комплексной зоне convolutus. К границам комплексных зон приуроче
ны смены направленностей эволюционных изменений. Например, при переходе 
от зоны vesiculosus к зоне cyphus наблюдается возрастание общей ширины 
рабдосомы, а при переходе от зоны cyphus к gregarius ·- уменьшение такой 
ширины. Основываясь на рассматриваемых филогенетических линиях короно
граптов, для лландовери Средней Сибири можно выделить последовательный 
ряд филозон: 1 )  Cor. angustus (Cor. angustus angustus) (средняя часть нижнего 
лландовери) , 2) Cor. cyphus (Cor. cyphus cyphus) (верхняя часть нижнего 
лландовери) , 3) Cor. gregarius (Cor. gregarius minusculus , Cor. gregarius 
arcuatus, Cor. gregarius gregarius) (нижняя часть среднего лландовери) ,  4) Cor. 
maxiculus (верхняя часть среднего лландовери) . 

Для рода Atavagraptus Rickards, с учетом его ревизии [Обут, Сенников, 
1 985; Сенников, 1 987б ] и анализа стратиграфического и географического 
распространения его видов [Обут, Соболевская, 1 966; Hutt , Rickards, 1 970; 
R ickards, 1 974, 1 976Ь; Hutt , 1 975; Baillie et al., 1 978; Fu Lipu, Song Lisheng, 
1 986;  Li Ji-jin, 1 990 ] ,  можно отметить определенные филогенетические цепочки 
видов: первая из них: At. сегух (Rickards et Hutt) > At. gгacilis Hutt > At. 
pгaestгachani Rickards, Hutt et Berry > At. atavus (Jones) ; вторая - Atavagгaptus 
sp. 4 (алтайский) > Atavagraptus sp. 3 (сибирско-платформенный) > At. stгachani 
(Hutt et Rickards) ; третья - At. cuгtus Fu > At. pгaestгachani Rickards, Hutt et 
Berry > At. kueichihensis (Нsu) ; четвертая - At. pгimitivus (Li J i-jin) > At. 
pгaestгachani Rickards, Hutt et Berry > At. kueichihensis (Hsii) . Здесь стоит 
отметить, что "алтайские" , "сибирско-платформенные" ,  "тасманийские" так
соны атавограптов, определенные в открытой номенклатуре, а также, возмож
но, и китайские виды атавограптов , вероятнее всего, должны иметь ранг 
подвидов и, соответственно, входить в состав ранее выделенных на английском 
материале видов. В этих цепочках стратиграфически снизу вверх и последова
тельно от одного вида к другому наблюдается уменьшение числа тек в единице 
измерения, возрастание размеров рабдосомы, увеличение длины тек и их 
налегания друг на друга, удлинение сикулы. Наиболее резкие изменения в этих 
параметрах происходят вблизи границ комплексных зон. При этом по атаво
граптам могут быть выделены следующие биозоны: 1 )  биозона At. ceryx, равная 
комплексной зоне persculptus (и самым низам зоны acuminatus) ,  равная биозоне 
Atavograptus sp. 5 (тасманийский) ; 2) биозона Atavograptus sp. 4, отвечающая 
комплексной зоне acuminatus (= ?биозоне At. curtus; = ?биозоне At. primarius) ;  
3) биозона At. gracilis охватывает комплексную зону atavus; 4) биозона Ata
vograptus sp. 3, коррелируемая с комплексной зоной siblricus, moyeroensis 
(= vesiculosus, равная комплексной зоне atavus) ;  5) биозона At. strachani, 
соответствующая комплексной зоне cyphus (= биозона? At. kueichihensis) . Сам 
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типовой вид рода At. atavus (Jone�) ,  занимающий стратиграфический материал 
от комплексной зоны atavus (середина нижнего лландовери) до комплексной 
зоны magnus (средняя часть среднего лландовери) ,  требует тщательной ре
визии. Возможно, что ранее отнесенные к нему формы являются другими,  
недавно выделенными видами атавограптов. 

Выше уже отмечалась значительная филогенетическая близость родов 
Coronograptus Obut et Sobolevskaya и Atavograptus Rickards - самых древ
нейших представителей монограптид, что позволяет полагать значительное 
сходство в темпах эволюции. В связи с этим представляется обоснованным 
предположение о необходимости совместной ревизии атавограптов и короно
граптов, при которой либо часть подвидов коронограптов может "перейти" в 
ранг видов, либо часть видов атавограптов может "снизить" свой таксо
номический ранг до подвидового уровня. Независимо от таких изменений 
сходство темпов эволюции [Очев, 1 989 ] обеспечивает хорошие коррелятивные 
возможности, основывающиеся на изохронности уровней структурных перест
роек в двух рассматриваемых родовых группах граптолитов. 

В составе рода Lagarograptus Obut et Sobolevskaya сейчас выделяется ряд 
видов [Обут, Соболевская, 1 968; Hutt, 1 975; Обут, Сенников, 1 980а ,  1 985; 
Storch, 1 988 ], по которым можно выделить филогенетические цепочки, осно
ванные на изменениях размеров сикулы, ширины рабдосомы, числа тек в 
единице измерения. При этом в отличие от аналогичных изменений у короно
граптов , которые от более древних к более молодым прогрессивно увеличивают 
эти параметры, у лагарограптов фиксируется регрессивное уменьшение всех 
этих параметров (рис. 6) . Первая цепочка: Lag. acinaces (Тornquist) > Lag. 

Зона 
turr i c u l a tus 

guer i c h i  

hal l i  

sedgwi c k i  

convol utus 

а tenuis (Portlock) ; вторая: Lag. 

Вид 

rernotus 

/ 
/ 

1�::е_:ае sp . ( aff . 
tenui s )  --. . . . . . . . . . . . ...., . . . . . . . . . .  

inexpeditus Obut et Sobolevskaya > 
Lagarogг.,aptus sp. (aff. tenuis) > Lag. 
helenae Storch > Lag. remotus (Elles et 
Wood) . Из таксонов второй цепочки 
первый вид известен на Сибирской 
платформе и Горном Алтае, второй 
(возможно два близкие вида) 
встречается на Сибирской платфор
ме и Горном Алтае, а третий вид, 
возможно будет идентифицирован с 
некоторыми алтайскими образцами . 
По лагарограптам можно выделить 
следующие биозоны: 1 )  биозона Lag. 
acinaces, соответствующая комплек-
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Рис. 6. Морфогенез видов рода La
garograptus Obut et Sobolevskaya: 
а) 1 - слева направо увеличивается мак
симальная ширина рабдосомы,  уменьшается 
число тек в единице измерения , 2 - снизу 
вверх по зонам спускается вершина сикулы 
вниз по рабдосоме, уменьшается длина сику
лы; 6) 1 - слева направо увеличивается дли
на сикулы и максимальная ширина рабдосо
мы, 2 - снизу вверх по зонам уменьшается 
число тек в единице измерения, поднимается 
вершина сикулы вверх по рабдосоме. 



сной зоне cyphus верхов нижнего лландовери; 2) биозона Lag. inexpeditus, 
отвечающая комплексной зоне triangulatus нижней половины среднего лландо
вери; 3) биозона Lag. helenae, коррелирующаяся с комплексной зоной con
volutus верхней половины среднего лландовери; 4) биозона Lag. remotus, соот
носимая с комплексными зонами sedgwicki, guerichi и turriculatus. Все же надо 
отметить, что у лагарограптов, хотя изменения направленностей морфострук
турных перестроек и приурочены к границам комплексных зон, они не выра
жаются так резко, как у атавограптов и, тем более, как у коронограптов. 

Кроме родов Coronograptus Obut et Sobolevskaya, Atavograptus Rickards, 
Lagarograptus Obut et Sobolevskaya для лландоверийского интервала можно 
указать отдельные филогенетические цепочки видов (точнее, отдельные отрез
ки таких цепочек) , часть из которых уже является видами-индексами ре
гиональных комплексных зон, а другая - заслуживает внимания для индек
сации, по крайней мере, местных комплексных зон в конкретных разрезах. 
Например, цепочка видов в составе рода Demirastrites Eisel (рис. 7) : Dem. 
triangulatus (Harkness) > Dem. pribyli Boucek > Dem. convolutus (Hisinger) > 
? Dem. urceolus (Richter) основана на прогрессивном увеличении числа изо
лированных растритовых тек, изменении максимальной ширины рабдосомы и 
числа полных оборотов спирали. Если первый признак не меняет своей направ
ленности при переходе от вида к виду, то два других при таком переходе 
изменяют свою направленность на противоположную. Морфоструктурные пере
стройки в такой цепочке достаточно резкие и приурочены к границам комплек
сных зон. Биозоны Dem. triangulatus и Dem. convolutus отвечают объемам 
комплексных одноименных зон, а биозона Dem. urceolus относительно точно 
соотносится с суммарным объемом комплексных зон sedgwicki , guerichi и 
turriculatus. 

Среди видов рода Monograptus Geinitz (в том числе тех видов, которые 
сейчас Р'!Ссматриваются в составе недавно выделенного рода Stimulograptus 
Pfibyl et Storch) можно проследить филогенетическую направленность по такой 
цепочке установленных в сибирском материале таксонов: Monograptus distans 
(Portlock) > Stimulograptus sedgwicki (Portlock) > Stim. halli (Barrande) . Морфо
структурные перестройки, выражающиеся в изменении числа тек в единице 
измерения и размеров рабдосомы, происходят у представит�лей этой цепочки 
вблизи границ комплексных зон. Аналогичные цепочки для лландоверийского 
интервала (в том числе, при анализе сибирского материала) можно построить 
на видах родов Rastrites Barrande 
(Rast. longispinus (Perner) , Rast. 
norilskensis Obut et Sobolevskaya, 
Rast. geinitzi Tornquist, Rast. linnaei 
Barrande, Rast. approximatus Perner, 
Rast. richteri Perner, Rast. peregrinus 
Barrande) (средний-верхний ллан
довери) , Campograptus Obut (Сат. 

Рис. 7. Морфогенез видов рода De
mirastrites Eisel: 
1 - слева направо увеличивается максималь
ная ширина рабдосомы ,  увеличивается число 
тек в единице измерения; 2 - снизу вверх по 
зонам увеличивается число тек растритового 
типа в рабдосоме, увеличивается число оборо
тов спирали (кроме urceolus) . 

Зона 

tur r i cu latus 

guer ich i  

hal l i  

sedgw i c k i  

convolutus 

tri angul a tus 

1 2 

Вид 

urceolus 

' 
'-

� -..'! convol utus 

г
:.

r '
Т 

'-... '-... tr iangu l a tus 

45 



communis (Lapworth) ,  Сат. clingani (Carruthers) ,  Сат. elegans Koren, Сат. 
curtus Obut et Sobolevskaya) (средний-верхний лландовери) ,  Petalolithus Suess 
(средний-верхний лландовери) ,  Oktavites Levina и Spirograptus Gurich (оба 
таксона - верхний лландовери) . 

2.3. ХАРАКТЕР МОРФОЛОГИЧЕСКИХ ИЗМЕНЕНИЙ 
В ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИХ ЛИНИЯХ 

Анализ филогенетических отношений граптолитовых таксонов и связь 
филогенетических изменений с границами граптолитовых зон являются основой 
для понимания сущности комплексных граптолитовых зон и природы их границ. 
Как было установлено на среднесибирском граптолитовом материале и отмече
но выше, резкие морфологические изменения у видов различных родов по 
времени близки к границам комплексных зон. Смена направлений морфострук
турных перестроек на границах временных рубежей, а также отличия таких 
перестроек в различных цепях у разных родов заставляют полагать, что 
рассмотренные цепочки видов (и подвидов) представляют для анализируемых 
родов филогенетические линии, проявляющиеся на одних и тех же стра
тиграфических рубежах в разобщенных и весьма удаленных друг от друга 
палеобассейнах. Однако в каких-либо конкретных разрезах некоторые подвиды 
могут составить хроноклину, например, подвиды Coronograptus gregarius (Lap
worth) в разрезах северо-запада Сибирской платформы [Обут, Соболевская, 
1 968; Красилов, 1 977; Сенников, 1 987б ]. Наблюдаются независимые морфо
структурные перестройки у обширной гаммы родов на протяжении ордовикско
силурийского интервала, сближенные с границами зональных уровней. Сами 
перестройки связаны с эволюцией филумов , положенных в основу предлагае
мых филозон, большинство которых совпадает в полном объеме с комплекс
ными зонами. В связи с этим может быть определена биологическая сущность 
комплексных зон, проявляющаяся в совпадении продолжительности интервала 
какой-либо комплексной зоны со временем развития нескольких звеньев в 
нескольких различных филолиниях видов (или подвидов) в разных неза
висимых родах. Важно подчеркнуть, что таким образом выявляются взаимоот
ношения комплексных зон в граптолитовых шкалах, служащие отражением 
синхронных морфологических изменений в различных независимых фило
линиях этой группы. Фиксируется закономерная смена направлений морфост
руктурных перестроек на границах временных рубежей, а также отличия таких 
перестроек в различных цепях у разных родов . Соответствие эволюционных 
изменений в филолиниях серии самостоятельных родов доказывает их большую 
значимость для корреляции и расчленения соответствующих стратиграфи
ческих интервалов. Рассмотренные выше филогенетические цепочки у грап
толитовых таксонов, охватывающие значительный отрезок геологического вре
мени - от среднего кембрия до раннего салура - являются первой, и автор 
смеет надеяться, успешной попыткой выделения последовательной серии грап
толитовых филозон. По сути, это принципиально новый подход к зональной 
стратиграфии терригенных образований по пелагическим группам. Он позволя
ет коррелировать зональные 1111(алы по ортостратиграфическим группам, ис
пользуя не только традиционные геологические методы, но и анализируя темпы 
и скорости эволюционных преобразований у различных групп органического 
мира. 
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Г л а в а  3 .  БИОХРОНОЛОГИЯ ПО ГРАПТОЛИТАМ 

3.1. ПРОБЛЕМЫ В ЗОНАЛЬНОЙ 
СТРАТИГРАФИИ НИЖНЕГО ПАЛЕОЗОЯ 

Некоторые исследователи считают возможным противопоставление "об
щей" биостратиграфии и зональной стратиграфии. Такое разделение безуслов
но является искусственным, так как зональная стратиграфия составляет наибо
лее совершенную и проработанную форму биостратиграфических приемов 
исследований осадочных образований. В то же время в зональной стратиграфии 
используются своеобразные, только для нее характерные приемы и правила. 
Ряд стратиграфических задач может быть успешно решен только с применением 
зональной стратиграфии. Например, установление скрытьтх перерывов или 
доказательство полноты геологической летописи в маломощных конденсирован
ных разрезах; доказательство строгого эквивалента полного объема вновь 
выделяемого стратона и уже имеющегося ярусного подразделения; определение 
объема ярусов, выбор (точная маркировка) границ как общей [Cowie, 1 986 ] ,  
так и региональной стратиграфических шкал; доказате,льство планетарного 
проявления таких быстропротекавших геологических событий, как импакт, 
извержение (бентониты) , землетрясение (сейсмиты) , цунами (гомогениты) ,  
изменение океанских течений (турбидиты) , гигантские штормы (темпеститы) 
[Kauffman, 1 988 ;  Holland ,  1 989; Narkiewicz, 1 989 ] и многие др. Зона является 
наиболее "элементарной" дробной биостратиграфической единицей, на которой 
следует основывать на современном уровне исследований все стратиграфи
ческие построения. Изучение объектов, где пока не применялись методы 
зональной стратиграфии, может проводиться в направлении изыскания таких 
возможностей . или ликвидации препятствий к этому. Например, установление 
зон по ранее "незональным" группам фауны, дополнительные целенаправлен
ные поиски в разрезах ,,зональных" групп фауны, в том числе с применением 
совершенных методов препарирования в активных средах и так далее. 

Понятию зона, предложенному д'Орбиньи и введенному в стратиграфиче
скую номенклатуру А. Оппелем, уже более 1 30 лет. Через 20 лет после его 
"появления" этот термин был впервые применен для рачленения нижнепалео
зойских толщ по граптолитам [Lapworth ,  1 879- 1 880 ]. При этом была подчер
кнута эквивалентность граптолитовых зон по степени дробности подразделений 
(способности расчленять отложения) и по коррелятивным возм('lжностям (ши
роте географического распространения) с юрскими аммонитовыми зонами Ев
ропы. Так, граптолиты, подобно мезозойским аммонитам, стали первой палео
зойской группой, используемой в зональных построениях. На VII I  сессии 
Международного геологического конгресса в Париже в 1 900 г. термин "зона" 
был принят для обозначения наиболее дробных стратиграфических подразде
лений. Однако "зона и ярус" на этой сессии рассматривались как региональные 
подразделения. Несмотря на это, в большинстве стратиграфических работ по 
ордовику и силуру в Международной стратиграфической шкале (МСШ) наряду 
с ярусной графой стала помещаться и зональная графа с граптолитовой 
последовательностью, основанная на изучении английских материалов [Elles, 
Wood, 1 90 1 - 1 9 1 8 ) .  Эта шкала, построенная на последовательности грап
толитов, с некоторыми изменениями и уточнениями, до сих пор является 
зональной основой ордовика и силура МСШ [Rickards, 1 976а; Холланд, 1 984 ;  
Rushton, 1 990 ] .  
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В практике русскоязычных специалистов для обозначения группировки 
отдельных хроностратиграфических подразделений используются три понятия 
стратиграфических шкал (Stratigraphic Scale) : Общая (General) стратиграфиче
ская шкала (ОСШ) , Международная ( lnternational) стратиграфическая шкала 
(MCШ-ISS) , Стандартная (Standard) стратиграфическая шкала (ССШ -
SSS) . При их достаточной близости и кажущемся единстве все три шкалы 
достаточно принципиально отличаются друг от друга [Стратиграфический 
кодекс СССР, 1 977; Международный . . .  справочник, 1 978; Холланд, 1 984; 
Cowie, 1 986; Cowie et а!. , 1 986, 1 989; Елкин, 1 990 ] .  

ОСШ - употребляется в нашей стране и является официальной, рекомен
дованной Межведомственным стратиграфическим комитетом. Согласно Стра-
тиграфическому кодексу СССР [ 1 977, с. 1 9, 20 ] ,  ОСШ отражает " . . .  общие 
закономерности последовательного развития литосферы и биосферы . . .  " и,  
соответственно, методически строится на основе выявления таких закономер
ностей, а таксономический ранг подразделений ОСШ " . . .  определяется зна
чением соответствующего ему этапа геологической истории . . .  " .  В новом из
дании Стратиграфического кодекса [ 1 992, с. 27 ] сущность определений ОСШ 
осталась близкой к прежней. Зональные и ярусные подразделения ОСШ 
обязательно должны иметь стратотипы, а отделы и системы могут и не иметь 
собственных стратотипов, а " . . .  их стратиграфические объемы определяются 
совокупностью объемов более низких по рангу подразделений" .  

М С Ш  - используется в большинстве стран и создавалась на базе опорных 
геологических разрезов в типовых местах развития систем. Хроностратиг
рафические подразделения МСШ - " . . .  совокупность слоев горных пород, 
объединяемых вместе на том основании, что они образовались в течение одного 
интервала геологического времени" [Международный . . .  справочник, 1 978, с. 88 ]. 
МСШ как инструмент определения геологического возраста и корреляционных 
процедур является сводной линейкой по типовым разрезам (в некорых случаях 
по стратотипам) местных стратиграфических подразделений. Сложившаяся 
методика определения названия и ранга подразделения шкалы заключается в 
международных соглашениях с учетом приоритета и удобства. 

ССШ - как обособленное понятие стало использоваться прежде всего для 
тех систем, где были рассмотрены и официально утверждены (с выбором 
соответствующих стратотипов границ подразделений) Комиссией по стратиг
рафии Международного союза геологических наук положение нижней и верх
ней границ системы, название ярусов и положение их границ. В палеозое 
такими системами являются силур и девон [Holland , 1 980, 1 985; Холланд, 1 984; 
Cocks, 1 985, 1 988; Cowie, 1 986 ] .  ССШ служит для корреляции региональных 
шкал и имеет по сравнению с ОСШ и МСШ значительно большие корре
ляционные возможности, так как стратотипы границ в ней выбираются методом 
международного соглашения среди многочисленных разрезов - кандидатов по 
всему миру. В качестве эталона как раз и берется разрез, обладающий 
наибольшим корреляционным потенциалом. 

В настоящей работе используется термин МСШ, так как рассматриваются 
сразу несколько систем - от кембрия до девона, хотя, автор отдает себе отчет 
в том, что для силура и девона следовало бы применять понятие уже разрабо
танной ССШ. Во избежание путаницы при переходе "через границу ор
довик/силур" от МСШ к ССШ автор во всем тексте использует термин МСШ. 

Сейчас в мире уже известно более 100 терминологических понятий, 
относящихся к зональным подразделениям и обозначающихся соответству
ющими приставками или прилагательными - биозона, хронозона, экозона, 
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комплексная зона, конкурентно-ранговая зона, п-зона (планктонная) , б-зона 
(бентосная) и др. Граптолитологи используют немногим более 1 0  различных 
определений зональных подразделений с "граптолитовой основой" .  

Последние несколько десятилетий среди биостратиграфов идет оживленная 
дискуссия по широкому кругу проблем зональной стратиграфии: о правомоч
ности выделения в Международной стратиграфической шкале дробных зональ
ных подразделений (на XXIV сессии Международного геологического конгресса 
в 1 972 г. в Монреале было предложено ввести хронозоны в МСШ) , о взаимоот
ношениях провинциальных, региональных, местных стратиграфических зо
нальных шкал. с МСШ и сопоставлении зональных шкал по пелагическим и 
бентосным организмам и другим вопросам. Ю. Б. Гладенков [ 1 990, с. 1 3 ]  
образно отразил существо проблемы с зональными подразделениями: " . . .  не
смотря на то, что эти и дискуссионные вопросы зонального расчленения еще не 
решены окончательно, зоны продолжают победное шествие в практической 
геологии" ,  " . . .  все системы и ярусы уже давно подразделены на зоны" .  Сведения 
как по существу самих вопросов, так и по имеющейся обширной литературе 
можно найти в ряде обобщающих публикаций [ Степанов, 1 958 ; Меннер, 1 962, 
1 979; Жамойда и др. , 1 969; Стратиграфическая классификация . . .  , 1 965; Соко
лов, 1 97 1 ,  1 979, 1 98 1 ;  Леонов, 1 973, 1 974; Красилов , 1 974, 1 977; Тесленко, 
1 976; Стратиграфический кодекс СССР, 1 977, 1 979; Международный . . .  спра
вочник, 1 978 ; Степанов, Месежников, 1 979; Johnson, 1 979; Холланд, 1 979; 
Стратиграфическая классификация . . .  , 1 980; Чермных, 1 980; Gladenkov, 1 98 1 ;  
Современное значение . . .  , 1 982 ;  Черных, 1 984,  1 989а,б; Holland, 1 985; Меннер, 
Гладенков , 1 986;  Палеонтология . . .  , 1 986; Прозоровский, 1 987,  1 990; Temple, 
1 988 ;  Жамойда, 1 988 ;  Гладенков, 1 990, 1 99 1 ,  1 995; Месежников, 1 992; и др. ] .  

Здесь затрагиваются вопросы зональной стратиграфии, относящиеся иск
лючительно к ордовикско-силурийскому интервалу и касающиеся преимущест
венно граптолитовой последовательности. Рассматриваемые в работе вопросы 
по совершенствованию МСШ также будут разбираться с учетом возможности 
использования геологической информации по граптолитсодержащим осадочным 
толщам. Разбор отдельных понятий зон и рекомендации для строго регла
ментированного их применения в дальнейших построениях также основываются 
на анализе применявшихся граптолитологами зональных подразделений. Наи
более дробными подразделениями как в МСШ, так и в большинстве региональ
ных шкал для ордовика, силура и низов девона являются граптолитовые зоны. 
Правда, в последние годы для нижнего девона создана более дробная конодон
товая зональная шкала, занявшая достойное место среди зональных подразде
лений в МСШ [House, 1 988 ], и для тремадокского интервала нижнего ордовика 
разработаны конодонтовые зональные подразделения, по своей "дробности" 
равные или превышающие детальность тремадокской граптолитовой последова
тельности [Cooper, Stewart, 1 979; Erdtmann, 1 988а; Kaljo, Viira, 1 989; Kaljo 
et а\. ,  1 988 ,  1 990; Fortey et а\. ,  1 995 ]. На других стратиграфических уровнях 
степень дробности конодонтовых шкал пока уступает дробности граптолитовых 
одновозрастных шкал. Например, по данным одних исследователей, интервал 
лланвирн-ашгилл делится на восемь граптолитовых зон при шести конодонто
вых зональных подразделениях, хотя следует отметить, что при учете инфра
зональных подразделений этот интервал можно расчленить на десять и более 
конодонтовых подзон [Bergstrom, 1 986;  Mitchell, Bergstrom, 1 99 1 ;  Fortey et al. , 
1 995 ]. Другие специалисты [ Barnes , 1 992 ] в интервале поздний карадок
ашгилл при шести граптолитовых зональных подразделениях выделяют только 
две конодонтовые зоны. 
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Граптолиты, большинство представителей которых являются планктон
ными формами,  обладали рядом специфических особенностей ( "быстрая" эво
люция, "обширный" космополитизм, "мгновенное" расселение) , " пространст
венно-временное" проявление их уже давно, со второй половины прошлого 
века, используется для дробной (зональной) стратиграфии. Свойственная им 
высокая скорость эволюционных изменений, возможно, достигала в отдельные 
отрезки геологического времени последовательного (предок-потомок) "трех-че
тырехкратного" видообразования за 1 -2 млн лет. Быстрая смена одних таксо
нов на другие, возможно, объясняется предполагаемым ниже партеногенети
ческим способом размножения у некоторых граптолитов. Партеногенетические 
организмы имеют короткий период существования, так как неспособны подст
раиваться (в отличие от организмов с половым размножением) под изменения 
окружающей среды [Maynard, 1 989 ]. В то же время такая необычайная эво
люционная потенция к совершенствованию и видообразованию могла объяс
няться рядом дополнительных обстоятельств. Первое, это была достаточно 
высокоорганизованная (гемихордовые) в общем эволюционном плане группа 
животных, являющаяся непосредственным предшественником животных типа 
хордовых: низших хордовых (оболочников) , бесчерепных и высших хордовых 
(позвоночных) . Второе, в противовес первому обстоятельству, это была группа 
с колониальной организацией жизненных форм, в большинстве случаев харак
терной для животных, располагавшихся значительно ниже на гипотетическом 
"эволюционном древе" .  Хотя стоит отметить, что колонии известны и для 
низших хордовых животных, проявляясь у всех представителей оболочников: у 
пиросом, боченочников, сальп, синасцидий. Третье, граптолиты (подавляющая 
их часть) были истинно планктонными организмами, что также не характерно 
для "высокоорганизованных" животных. Исключение в таком правиле состав
ляют низшие хордовые - оболочники, значительная часть из которых (пиросо
мы, сальпы, боченочники) также являются планктонными организмами. 

Продолжительность существования видов сокращается при повышении 
биологической организации [Реймерс, 1 99 1  ] ,  а как отмечалось выше, грап
толиты достигли в процессе организации жизненных форм в развитии колоний 
одной из самых высоких ступеней для всего органического мира. Ч. Дарвин 
объяснял более быструю эволюцию высших организмов более сложными их 
связями со средой обитания, по сравнению с такими связями у низших 
организмов [Красилов, 1 977 ] .  Параллельно с этим, на темпы эволюции суще
ственно влияет строение экосистем - в сложных экосистемах скорость эво
люционных изменений ниже, чем в простых [Реймерс, 1 99 1  ]. Раннепалео
зойские пелагические экосистемы, включающие в себя планктонные грап
толиты, бы.Ли устроены относительно просто: планктон был представлен, по
мимо граптолитов, радиоляриями, хитинозоями и акритархами, а нектон -
конодонтофоридами, наутилоидеями, тентакулитами, полихетами. Если учесть, 
что отмеченные группы фауны и флоры приурочены, как правило, к ограничен
ному кругу осадков из их широкого диапазона - либо к кремнистым, либо к 
каким-то терригенным, либо к карбонатным - то конкретные локальные 
пелагические экосистемы могли быть устроены еще более примитивно. До
полнительно заметим,  что мелкие виды с малым временем генерации имеют 
большую (по сравнению с другими видами) эволюционную пластичность и тем 
самым выше скорость видообразования [Бигон и др. , 1 989 ]. У граптолитов при 
их относительно мелких размерах (как колоний, так и, особенно, отдельных 
зооидов) время генерации, возможно, изменялось от одного раза в год (при 
вынужденных задержках в несколько лет) до нескольких раз в сезон. Виды с 
малым временем генерации за определенный промежуток дают большую воз-
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можность для генетических изменений, чем виды с длительным временем 
генерации, что позволяет увеличиваться скорости филетического видообразо
вания [Рауп, Стенли, 1 974; Marzluff, 1 99 1  ]. Вероятно, что мелкие размеры 
граптолитов и их относительно краткое время генерации могли также в 
какой-то мере содействовать возрастанию скорости видообразования в этой 
группе фауны и достижению очень высоких темпов. Второй особенностью 
граптолитов являлось практическИ мгновенное (менее одной зоны, в пределах 
от 5-1 0  тыс. до 50- 100 тыс. лет) расселение подавляющего числа видовых 
таксонов граптолитов после их возникновения, при этом в большинстве случаев 
расселение почти по всем мировым морским палеоакваториям, где были прием
лемые для жизни граптолитов условия. Такую высокую скорость миграций 
обеспечивал планктонный образ жизни при, вероятно, универсальной способ
ности за счет вертикальных миграций "ак',Гивно" подстраиваться под любые 
существующие водные течения. Третья специфика граптолитовых палеобиоце
нозов состоит в том, что остатки колоний граптолитов достаточно широко 
встречаются в терригенных фациальных комплексах (при относительной бед
ности других групп фауны в таких обстановках) ордовика, силура и нижнего 
девона. Такие фациальны� комплексы характеризуют широко распространен
ные на всех материках обстановки морского осадконакопления. Часть из них 
как раз и отвечает стратотипам отдельных ярусов ордовика, силура и нижнего 
девона. Именно в таких стратотипических разрезах и были сделаны одни из 
первых находок своеобразных палеонтологических остатков, названных грап
толитами. На основе анализа стратиграфического распространения рассмат
риваемой группы фауны бьти построены первые зональные шкалы по грап
толитам, явившиеся к тому же, первыми зональными шкалами для всего 
палеозоя. Эти зоны для ордовика и большей части силура были выделены в 
Англии [Lapworth,  1 879- 1 880; Elles, Wood, 1 90 1- 1 9 1 8  ], в Северной Америке 
[Ruedemann, 1 904 ], а для верхов силура и низов девона - в Чехии [Perner, 
1 894- 1 899; Boucek, 1 93 1  ] .  Именно эти "английские" и "чешские" граптолито
вые зоны впервые составили и составляют сейчас зональную основу в МСШ. 
Работа над совершенствованием зональной (граптолитовой) части МСШ на 
протяжении почти 100 лет велась практически непрерывно по пути совершен
ствования и унификации региональных зональных граптолитовых шкал. В этих 
исследованиях в последние десятилетия наметились три обособленных направ
ления: 

1 )  создание в МСШ двух независимых для ордовика стандартов зональной 
граптолитовой последовательности, отвечающих двум крупнейшим палеозоогео
графическим провинциям - Тихоокеанской и Атлантической [Berry, 1 968; 
Skevington, 1 968, 1 973, 1 976а; Цай, 1 979; 1 982 ];  

2) выявление сходных элементов в различных региональных граптолито
вых шкалах и постоянное совершенствование в МСШ унифицированной единой 
граптолитовой зональной последовательности [Rickards , 1 976а; Корень, Кальо, 
1 976 ] ;  

3) вынос зональной граптолитовой шкалы за  пределы МСШ и создание 
стандартной зональной укрупненной граптолитовой шкалы как промежуточно
го элемента для точнейшей корреляции между МСШ и региональными стра
тиграфическими (в том числе и зональными граптолитовыми) шкалами [Ко
рень, 1 984;  Постановления" . , 1 989 ] .  

Все отмеченные пути предусматривают постоянную работу над совершен
ствованием региональных зональных граптолитовых шкал при современной 
ревизии местных граптолитовых зон. Для ряда крупных регионов, объединяе
мых общностью геологического развития, возможно выделение собственной 
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(суперрегиональной) граптолитовой шкалы (например, для Сибири, для азиат
ской части бывшего СССР) , отражающей специфические различия между 
набором региональных граптолитовых шкал и зональной граптолитовой шкалой 
МСШ [Обут, Сенников, 1 976, 1 98 1 а ] . 

Следующая особенность граптолитовых палеосообществ заключается в 
том, что длительное (более 1 00 лет) изучение и анализ стратиграфического 
распространения граптолитов по конкретным разрезам позволяет надеяться на 
достаточно апробированную достоверность обобщений и правомочность выводов 
по выделяемым сводным последовательностям граптолитовых зон. 

История становления зональной стратиграфии по граптолитам и пути ее 
развития освещены в ряде работ [Lapworth,  1 879-1 880; Elles, 1 898, 1 904, 1 922, 
1 925, 1 933, 1 937; Elles, Wood, 1 90 1 - 1 9 1 8 ;  Ruedemann, 1 904, 1 908 , 1 947; 
Bulman, 1 933, 1 955, 1 970; Обут, 1 958 , 1 960, 1 964; Berry, 1 960а,Ь;  Rickards, 
1 97ба; Корень, 1 979, 1 980, 1 986; Корень, Кальо, 1 976; Обут, Сенников, 1 976; 
Пашкевичюс, 1 979, 1 982, 1 989; Temple, 1 988 ;  Rushton, 1 990; и многие др. ] .  
Подробно остановимся на последнем 20-летнем этапе, так как он связан с 
современной проработкой концепции граптолитовых зон и шкал и выделением 
обоснованных граптолитовых зональных последовательностей во всех регионах 
мира. Это происходило наряду с международными согласованными решениями 
по определению ранговости ряда общих стратиграфических подразделений, 
принципов проведения границ между системами, ярусами и выработке требо
ваний к стратотипам подразделений МСШ и к стратотипам их границ. Рас
смотрим этап, связанный с ревизией и переосмысливанием интернациональным 
коллективом ученых всей структуры и сущности МСШ, касаясь в основном 
возрастного интервала ордовик-ранний девон. 

Значительные успехи в разработке зональной граптолитовой последова
тельности верхов силура-низов девона связаны с работой Международной 
группы по границе силура и девона. После широкого и продолжительного 
международного обсуждения впервые для Международной стратиграфической 
шкалы фанерозоя граница между двумя системами была принята на биологиче
ском принципе определения границ [Соколов, 1 97 1 ;  Cowie, 1 986 ]. Вслед за этим 
знаменательным для совершенствования МСШ событием, и как следствие его 
логического продолжения, сформировался ряд международных комиссий по 
дискуссионным вопросам стратиграфии нижнего и среднего палеозоя (рабочие 
группы по границам ордовик-силур, кембрий-ордовик, комиссия по девону и 
его ярусному расчленению и др. ) . Еще до начала работы комиссий были 
известны и общеприняты принципы выбора названия и определения объемов 
стратона: 1 )  приоритет, 2) пригодность, 3) удобство в практической работе 
[Степанов, Месежников, 1 979 ]. Всестороннее и глубокое изучение затрагивае
мых проблем в этих комиссиях и рабочих группах показало (и это сейчас, 
вследствие интернационального состава участников групп, поддерживается 
большинством исследователей во всех странах) , что при проведении работ, 
связанных с совершенствованием МСШ, следует пользоваться рядом допол
нительных правил. 

Первое - во избежание потенциальной возможности встречи за пределами 
стратотипов ярусов "новых" "неизвестных" хроностратиграфических зональ
ных уровней, особенно на границах, в подавляющем большинстве случаев 
несмыкающихся стратотипов двух соседних ярусов определяется (с выбором 
соответствующего стратотипа) положение только нижней границы подразде
ления. Все встреченные ниже ее хроностратиграфические зональные подразде
ления (в том числе и "новые" )  относятся к нижележащему стратону. 
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Второе - границы систем, отделов и ярусов должны определяться по 
последовательной смене зональных подразделений в едином монофациальном 
разрезе и по какой-либо одной выбранной группе фауны, сопровождающейся 
сменой комплексов и в других группах фауны. 

Третье - так как существовавшее ранее определение объема ярусных 
подразделений по их стратотипам привело, с одной стороны, к перекрытию 
части соседних ярусов , а с другой - к выявлению хроностратиграфических 
пробелов между другими ярусами, то рекомендовано объем стратонов МСШ 
определять за счет установления нижней и верхней границы таких стратонов 
(согласно первому правилу, верхняя граница подразделения сама по себе не 
выбирается, а автоматически становится таковой при выборе нижней границы 
вышележащего подразделения, с которой она и совмещается) .  

Четвертое - необходимо выделение стратотипов границ подразделений 
МСШ. На современном уровне исследований оказалось, что стратотипические 
разрезы ряда ярусов (например, ордовикских и силурийских) не удовлетворяют 
требованиям, предъявляемым к стратотипам стратиграфических подразделений 
(в частности, полностью отсутствуют границы или слабо обосновано их поло
жение по отношению к ниже- и вышележащим стратонам) . Для каких же 
целей необходим стратотип яруса? Кроме охраны названия и "усредненного" 
"обобщенного" облика внутреннего содержания подразделения, эталон прежде 
всего необходим для корреляционных операций, выражающихся в постепенном 
прослеживании такого стратиграфического подразделения сначала в близле
жащих разрезах, затем во все более и более удаленных. При таких корреляциях 
на первое место выступают, вследствие своего уникального ярко выраженного 
двучленного (строго ограниченного) строения, нижняя (включая и подстила
ющие слои нижележащего стратона) и верхняя (включая и перекрывающие 
слои вышележащего стратона) границы подразделения. Такое положение и 
заставило международную геологическую общественность обратиться к прак
тике выделения стратотипов границ, так как они наиболее важны для хроност
ратиграфических построений и могут в определенной мере характеризовать 
само подразделение [Соколов, 1 97 1 ; Международный . . .  справочник, 1 978;  
Холланд, 1 979 ] .  При этом необходимо выделение "новых" "дополнительных" 
стратотипов только для нижних границ ярусных подразделений, которые 
автоматически становятся верхними границами для подстилающих ярусных 
подразделений. Стратотипы границ не зависят от "старых" "собственных" 
стратотипов ярусов и их стандартный уровень определяется договорным путем, 
совмещаясь с нижней границей зоны по какой-либо группе фауны. 

Пятое - установление границ и выбор их стратотипов для хроност
ратиграфических подразделений МСШ возможно только в непрерывных морс
ких монофациальных разрезах. 

Шестое - последовательность решения стратиграфических задач при
менительно к МСШ может осуществляться различными путями. Например, 
сначала приняли положение границы силур-девон в основании граптолитовой 
зоны uniformis (с выбором соответствующего стратотипа в Чехии - разрез 
Klonk) , а затем определили названия пограничных ярусов - пржидол и лохков 
(также с соответствующими стратотипами в Чехии - разрезы Pozary и Lockov) . 
В противовес этому уже давно и достаточно однозначно признавались пог
раничные ордовикско-силурийские ярусы ашгилл и лландовери (последний ярус 
сейчас английскими геологами возведен в ранг отдела с соответствующим 
делением на ряд более мелких ярусов) и только недавно уточнили стра
тиграфическое положение (с выбором стратотипа в Шотландии - разрез Dob's  
Linn) границы ордовик-силур в основании граптолитовой зоны acuminatus 
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[Toghill, 1 968с; Williams,  1 980, 1 982а,Ь,  1 983,  1 986, 1 987,  1 988 ;  Cocks , 1 985, 
1 988 ;  Barnes, Williams, 1 988 ;  Whelan, 1 988 ] .  Надо отметить, что уже сейчас в 
отношении принятого уровня границы ордовик-силур и информативности ее 
стратотипа высказывается ряд критических замечаний [Wang Xiaofeng et а\" 
1 983,  1 984,  1 986; Lesperance et а!" 1 987;  Berry, 1 987;  Wang Xiaofeng, Chai 
Zhifang, 1 989 ] .  В настоящий момент нет окончательно и однозначно принятых 
ярусов в верхнем кембрии, не вполне ясен объем и статус (отдел или ярус?) 
тремадока [Whitington et al" 1 984; Fortey et ,al" 1 995 ]. Возможность выделения 
между тремадоком и аренигом нового яруса "Хуннеберг" - "Hunnebergian 
Stage" [Erdtmann et al" 1 987;  Cooper, Lindholm, 1 990; Lindholm, 1 99 1а ,Ь ;  
Maletz et  al. , 1 99 1 ;  Lofgren, 1 993; Моуа et a l" 1 994 ] некоторыми исследовате
лями не поддерживается [Williams et al" 1 994 ]. В то же время международная 
комиссия активно продвигается вперед в проблеме определения положения и 
выбора соответствующего стратотипа границы кембрий-ордовик. В предпола
гаемых стратотипах-кандидатах (разрезы Broom Point и Green Point в Канаде, 
разрез Xiayangqiao вблизи Dayangcha в Китае, разрез Батырбай в Казахстане) 
обсуждается выбор положения рассматриваемой границы на уровне, близком к 
нижней границе одной из граптолитовых зон - flabelliforme [Erdtmann, 
1 982а,Ь ,  1 983,  1 985, 1 986а,Ь,с, 1 988а,Ь; Erdtmann, Miller, 1 98 1 ;  Miller, 1 988 ;  
Barnes , 1 988 ;  Chen Jun-yuan e t  а!" 1 988 ;  Apollonov e t  a l"  1 988 ;  Kaljo, Viira, 
1 989;  Kaljo et al" 1 988 ,  1 990; Norford , 1 988, 1 99 1 ;  Landing, 1 990 ]. 

3.2. ГРАПТОЛИТОВЫЕ ЗОНЫ 

Типы и сущность граптолитовых зон 

В 70-е годы многие биостратиграфы при выделении граптолитовых зон 
стали специально пояснять терминологический смысл, заложенный в раз
личные типы предлагаемых ими зональных подразделений. В понятие зон 
Международной стратиграфической шкалы [Berry, 1 960а,Ь,  1 966, 1 967; Ske
viпgton, 1 968, 1 969; Bulman, 1 970; Корень, Кальо, 1 976 ], стандартных зон 
[ Корень, 1 984,  1 986 ], провинциальных зон [Цай, 1 979, 1 982, 1 988 ], региональ
ных и местных зон [Bjerreskov, 1 975; Rickards ,  1 976а; Соорег, 1 979; Обут, 
Сенников, 1 98 l a , 1 984а; Сенников, Русских, 1 982; Chen Xu, 1 984Ь; Obut, 
Sennikov, 1 986; Finney, Bergstrom, 1 986; Teller, 1 987;  Rushton, 1 990 ] боль
шинством исследователей вкладывается смысл комплексных зон (concurrent
range zone, oppel-zone, совместно-предельная зона) . Комплексная зона -
отложения, сформировавшиеся за время существования содержащегося в них 
зонального комплекса граптолитов, отличающегося от комплексов граптолитов 
в ниже- и вышележащих комплексах пород. В ряде работ выделялись таксон
ранговые "биозоны" (= биохроны) зональных видов - отложения, образо
вавшиеся за время полного стратиграфи�;еского распространения зонального 
вида [Обут, 1 964 ; Koren, 1 975; Pribyl, 1 98 1 ,  1 983 ] .  Специально или не вполне 
осознанно выделялись в конкретных разрезах и граптолитовые тейльзоны 
видов-индексов [Обут, Соболевская, 1 968; Сенников, 1 976а,б; Сенников, Рус
ских, 1 982; Обут, Сенников, 1 У84а; Obut, Sennikov, 1 986 ], отвечающие реаль
ному интервалу распространения в конкретных разрезах данных таксонов
индексов. Некоторые граптолитологи в своих работах как части или частичные 
разновидности комплексных зон, таксон-ранговых зон, тейльзон рассматривали 
конкурентно-ранговую или смешанно-ранговую зону в качестве составной 
части двух пограничных зон , где наблюдается перекрытие ниже- и вышеле
жащих зональных комплексов или видов-индексов. Другие исследователи вы
деляли интерзону или биоинтервал - промежуток между двумя соседними 
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зонами, где нижележащий комплекс или вид-индекс уже исчезли, а вышеле
жащий комплекс еще не появился [Пашкевичюс, 1 979, 1 982 ]. Достаточно легко 
по доминантному числу экземпляров колоний какого-либо вида диагности
ровались акмезоны или эпибользоны по граптолитам [Rickards , 1 976а; Обут, 
Сенников, 1 980а, 1 984а; Obut, Sennikov, 1 986 ]. Редки, но весьма интересны 
построения граптолитовых филозон - зональных подразделений, основанных 
на отрезках эволюционных линий феноклин - или на трендах в развитии 
[Elles, 1 922, 1 933; Bulman, 1 933; Urbanek, 1 966, 1 970, 1 995; Hutt, 1 974; 
Rickards et al . ,  1 977; Обут, Сенников, 1 984а; Obut, Sennikov, 1 986; Сенников, 
1 987б; Li Ji-jin, 1 987 ;  Erdtmann, 1 986Ь, 1 988а, Ь ] .  

В отличие от зональных подразделений по  граптолитам, стоящих по  рангу 
ниже ярусных подразделений, на основе граптолитовых сообществ выделялись 
и значительно более крупные единицы - биомеры (иногда именуемые фаунами 
или слоями) - отложения, сформировавшиеся за время существования содер
жащегося в них сводного комплекса граптолитов , состоящего из значительного 
числа родовых и видовых таксонов, относящихся к какому-то одному более 
крупному по рангу (семейству или отряду) таксону. При этом такой сводный 
комплекс должен отличаться от сводных комплексов ниже- и вышележащих 
отложений [Bulman, 1 958 , 1 970; Обут, 1 964 ; Ми En-zhi ,  1 980; Цай , 1 988 ]. Так, 
в ордовике и силуре Великобритании [Bulman, 1 958 ] выделялись анизограпто
вая, дихограптовая, диплограптовая и монограптовая фаунЬl:, с подразделением 
двух последних на, соответственно, четыре и пять субфаун. На территории 
России и сопредельных регионов Прибалтики и Средней Азии [Обут, 1 964 ] в 
ордовике и силуре рассматривались диктионемовые, нижнедидимограптовые, 
верхнедидимограптовые, лептограптовые, дицеллограптовые, акидограптовые, 
растритовые, ретиолитовые, флеминговые, конограптовые слои. Биомеры могут 
отражать крупные этапы последовательности филогенетически не связанных 
друг с другом крупных граптолитовых палеобиоценозов внутри определенного 
региона или группы регионов и по продолжительности равняться одному-трем 
векам. 

Предпринимались попытки использования в стратиграфических постро
ениях более дробных чем зоны - инфразональных граптолитовых подразде
лений. У же давно часть граптолитовых зон в ордовике и силу ре делилась на две 
или три подзоны с собственными видами-индексами, например, подзоны gib
berulus и hirundo верхнеаренигской зоны gibberulus. В то же время часть 
исследователей считали, что таким подразделениям следует придавать статус 
зон. Своеобразные данные получены при кластерном анализе 1 32 космополитно 
распространенных видов граптолитов в 1 4  ордовикских (тремадок-нижний 
лландейло) сводных разрезах на различных континентах с выделяемыми в них 
зональными последовательностями [Cooper, Lindholm, 1 990 ]. Рассматриваемые 
разрезы были скоррелированы с помощью установленных в них комплексных 
граптолитовых зон (от 1 1  до 1 5  зональных подразделений в различных после
довательностях) . При фиксировании первого появления 1 03 таксонов в указан
ном интервале было выделено 45 инфразональных подразделений, названных 
биогоризонтами (не совсем удачное название для русскоязычных специалистов, 
использующих термин "горизонт" для обозначения региональных стратиг
рафических подразделений) . Число выделившихся инфразональных подразде
лений меньше числа анализируемых видов , так как на некоторых уровнях 
одновременно появилось несколько видов. При анализе только 45 видов, вы
бранных из вышеотмеченных 103 видов, но при фиксировании как появления ,  
так и исчезновения таксона, тот же самый стратиграфический отрезок был 
разбит на 73 инфразональных подразделения, т. е. несовпадение уровней появ-
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ления и исчезновения таксонов дает основу для выделения каких-либо инфра
зональных подразделений, например, перекрытие интервалов распространения 
двух видов дает возможность выделить до трех подразделений, а сочетание 
различных уровней появления и исчезновения трех видов может дать уже до 
пяти подразделений. Один из цитируемых выше авторов [Cooper, 1 992 ] про
должил такое дробнейшее инфразональное расчленение анализируемых грап
толитсодержащих разрезов уже по отдельным таксонам граптолитов. Совер
шенно справедливо, что авторы такого анализа не именовали полученные 
подразделения граптолитовыми подзонами. Такие "микроподразделения" име
ют большой корреляционный потенциал и служат основой для выделения 
подзон и зон по граптолитам. 

Собственно инфразональные подразделения в ранге подзон в современном 
их понимании сейчас выделяются в нижнем силуре Великобритании и Чехии 
[Loydell , 1 99 1а ,  1 992; устное сообщение Р. Storch ], например, в Велико
британии различные части зоны turriculatus обособляются как шесть подзон: 
runcinatus, gemmatus, renaudi, utilis, johnsonae, proteus. В Баррандиене в 
среднелландоверийской зоне triangulatus выделяются подзоны pectinatus и 
similis. Такие инфразональные подразделения в ранге подзон отражают спе
цифику развития сообществ граптолитов в едином палеобассейне, выражающу
юся в закономерном обособлении различных частей зонального комплекса. 
Обычно подзоны не прослеживаются за пределы одного палеобассейна. В других 
палеобассейнах, или даже в различных участках сложно построенного палео
бассейна, одноименные одновозрастные зоны состоят из различного набора 
подзон или вообще не делятся на подзоны. Однако известны случаи, когда 
устойчивое фиксирование в различных палеобассейнах в составе одновозраст
ных зон определенных одноименных подзон приводило к признанию за таким 
инфразональным подразделением статуса зонального стратона. Например, под
зону balticus в составе нижнеаренигской зоны densus, вероятно, вскоре повсе
местно признают как зональное подразделение. 

Как местные, так и региональные шкалы по комплексным граптолитовым 
зонам составлены, как правило, на интуитивной основе и оцениваются только 
при практическом использовании. Последовательность зон, как правило, на 
первый взгляд, не отвечает филогенетической направленности ни видов-индек
сов, ни других "определяющих" состав комплекса видов. Возникает вопрос: 
комплексные граптолитовые зоны - это исключительно умозрительные пост
роения граптолитологов или все же такие зоны могут являться некоторым 
объективным отражением эволюционных процессов, происходивших в грап
толитовых сообществах? Проведенный недавно автором анализ сущности ком
плексных граптолитовых зон показал, что такие зоны имеют определенную 
филогенетическую основу [Сенников, 1 987б ]. Анализ изменений в филоге
нетических цепочках видов Coronograptus Obut et Sobolevskaya, A tavograptus 
Rickards позволил выделить специальные филозоны и обосновать соответствие 
границ ранне-среднелландоверийских компле�.;сных зон определенным рубежам 
развития различных филумов граптолитов. Сходное явление близкого соот
ветствия границ комплексных граптолитовых зон уровням морфологических 
перестроек в единых филогенетических линиях наблюдалось у форм родов 
Stimulograptus Pribyl ct $torch, Diplogrqptus Lapworth, Ort�ograptus Lapworth, 
Prochnygraptus Pribyl ct Storc\1 [ Pribyl, Storch, 1 983,  1 985; Storch, 1 983,  1 985 ]. 
Отметим, что при первоначальном выделении филогенетических рядов в грап
толитовых последовательностях рубежи морфологических изменений в таких 
рядах увязывались как раз с границами комплексных граптолитовых зон 
[ Bulman, 1 933; Elles, 1 933 ]. Наиболее ярко филогенетическая основа комплек-
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сных граптолитовых зон отражена в обобщающей монографии по силурийским 
и девонским граптолитам [Rickards et al . ,  1 977 ] . В ней и в других работах 
[Urbanek, 1 995 ] рассмотрены филогенетические цепочки большинства из изве
стных на различных возрастных рубежах видов и показаны закономерные 
независимые тренды в развитии различных граптолитовых филумов. 

Соответствие различных эволюционных изменений в филогенетических 
линиях нескольких самостоятельных родов отражает независимость морфост
руктурных перестроек у представителей разобщенных таксонов в какой-либо 
продолжительный интервал времени (часть века) . Рубежи смены таких перест
роек совпадают (или близки) с границами комплексных граптолитовых зон. 
Именно такие плоскости интуитивнQ и выбираются в качестве границы комп
лексных зон. С одной стороны, морфоструктурные перестройки связаны с 
эволюцией филумов и закладываются в основу построения соответствующих 
филозон, с другой - часть таких филозон совпадает в полном объеме с 
комплексными зонами. В связи с этим биологическая сущность комплексных 
граптолитовых зон заложена в филогенетической основе эволюции граптолито
вых сообществ и проявляется в совпадении продолжительности интервала 
какой-либо комплексной зоны со временем развития одного или нескольких 
звеньев различных независимых филогенетических линий граптолитов. Напри
мер, в Средней Сибири выделяются лландоверийские комплексные зоны: 
1 )  siblricus,  extenuatus; 2) cyphus; 3) triangulatus, gregarius ; 4) convolutus, co
meta. Параллельно с отмеченными комплексными зонами выделяются совпада
ющие с ними по своей продолжительности филозоны: 1 )  Coronograptus angustus 
(Obut).>1 2) Cor. cyphus (Lapworth) , 3) Cor. gregarius (Lapworth) , 4) Cor. maxi
culus �torch. Смена направлений морфоструктурных перестроек в роде Co
ronograptus Obut et Sobolevskaya, а также смены таких перестроек и у пред
ставителей родов Atavograptus Rickards и Lagarograptus Obut et Sobolevskaya 
отличаются друг от друга. Однако сами эти смены в различных родах приуро
чены к границам комплексных зон. В связи с этим рассмотренные цепочки 
видов и подвидов трех перечисленных родов , встречающиеся на одних и тех же 
стратиграфических рубежах в весьма удаленных друг от друга бассейнах -
Англия, Канада, Чехия, Сибирская платформа, Алтай, Китай - позволяют 
считать, что такие цепочки представляют для этих родов филогенетические 
линии [Сенников, 1 987б ]. В то же время не исключено, что на Сибирской 
платформе в конкретных разрезах подвиды Coronograptus gregarius (Lapworth) 
могут составлять хроноклину [Обут, Соболевская ,  1 968; Красилов, 1 977;  Сен
ников, 1 987б ] .  К границам филозон и, соответственно, в рассмотренном приме
ре, комплексных зон приурочена смена направленности эволюционных изме
нений. Так, постоянное увеличение у коронограптов максимальной ширины 
рабдосомы на протяжении всей зоны на ее верхней границе сменяется на 
закономерное уменьшение такой ширины. Другой пример, в арениге Горного 
Алтая выделены комплексные граптолитовые зоны и подзоны: 1 )  approximatus, 
2) balticus, 3) densus, 4) angustifolius elongatus, 5) gibberulus, 6) hirundo. Па
раллельно с комплексными зонами определены и филозоны по представителям 
родов Phyllograptus Hall (зоны: 1 )  Phyl. densus ,  2) Phyl. ilicifolius, 3) Phyl. 
angustifolius) , Expansograptus Boucek et Pribyl (зоны: 1 )  Ех. extensus, 2) Ех. 
hirundo) [Обут, Сенников, 1 984а ], а также, возможно, и по видам рода 
Acrograptus Tzaj (зоны: 1 )  Acr. balticus, 2) Acr. cognatus) . Здесь, в отличие от 
лландоверийских материалов, не наблюдается полного соответствия объемов 
комплексных граптолитовых зон объемам (продолжительности) филозон. Одна
ко суммарное наложение филозон этих трех родов отражает смены направлен
ностей эволюционных изменений как раз вблизи границ комплексных зон. Еще 
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Рис. 8. Иерархия хроностратиграфических подразделений. 

одним наглядным примером филозон для аренига и лланвирна служат филозо
ны по роду Hustedograptus Mitchell (altigrons, sinuosa, holodentata) , выделенные 
по материалам из Северной Америки и коррелирующиеся с комплексными 
зонами maximus, austrodentatus и низами комплексной зоны dentatus [Mitchell ,  
1 992 ] .  

Таким образом, в основе последовательности комплексных граптолитоnых 
зон заложен параллелизм изменений в независимых филогенети.ческих линиях, 
который отвечает закону параллелизма хроноклин [Красилов, 1 977 ], особенно 
ярко проявляющемуся у родственных таксонов. Достаточно строгое соответст
вие комплексных зон определенным филозонам может поднять ряд альтер
нативных вопросов о целесообразности выделения комплексных зон и выбора 
видов-индексов для их обозначения. Представляется, что в этих вопросах нет 
никаких противоречий. Во-первых, трудно обосновать выделение последова
тельных отдельных наборов филозон для всего интервала шкалы комплексных 
граптолитовых зон (ордовик, силур, нижний девон) . Во-вторых, комплексные 
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� Рис. 9. Иерархия биостратиграфических подразделений и типы зональных подразделений. 



зоны вследствие содержания большого числа таксонов несут несравненно 
большую корреляционную ценность, чем филозоны. В-третьих, в конкретных 
разрезах комплексные зоны значительно "легче просматриваются" и выделя
ются. В-четвертых, логический переход от комплексных зон по одной из групп 
фауны к зонам комплексного обоснования по различным группам фауны, 
несомненно, более прост и доказателен, чем переход от филозон по одной из 
групп фауны к зонам комплексного обоснования. Однако доказательство соот
ветствия каких-либо комплексных зон определенным филозонам ни в коем 
случае не влечет за собой необходимость отказа от выделения комплексных зон, 
а также и обязательную смену вида-индекса комплексной зоны на соответству
ющий вид-индекс филозоны. 

Различные типы зон связаны между собой и занимают определенное 
положение в иерархии взаимоотношений хроностратирафических (рис. 8) и 
биостратиграфических (рис. 9) подразделений. 

Принципы и методы выделения граптолитовых зон 

Вследствие того, что при всем разнообразии зон основу составляют комп
лексные зоны, подробно остановимся на общих принципах и методах их 
выделения применительно к граптолитовым последовательностям. Для комп
лексных граптолитовых зон (не следует смешивать с понятием зон комплексного -
по различным группам фауны с привлечением дополнительного ряда данных -
обоснования) можно предложить следующие процедуры их выделения. 

I. Для обособления зонального комплекса в конкретном разрезе надо 
выбрать среди всех взаимосвязей таксонов такие группировки, которые в серии 
разрезов (включая и изучаемый разрез) характеризуются наибольшей ус
тойчивостью равновесия состава сообщества, т. е. обладают специфическими 
особенностями и отражают своеобразный этап в развитии граптолитового 
сообщества ( "принцип неповторимости" зон) .  

П.  Зональному комплексу должен предшествовать более древний комплекс 
и следовать за ним более молодой комплекс ("принцип смыкаемости" зон) , т. е. 
в разрезе должны быть три последовательных зональных комплекса, что 
позволяет "отбить" нижнюю и верхнюю границы среднего комплекса. Если в 
разрезе встречен один или два зональных комплекса, то следует применять 
стратиграфическое понятие свободного пользования - "зональный интервал 
(уровень) " .  Термин "зональный уровень" ,  хотя и не в таком строгом, как здесь 
предлагается, смысле, уже достаточно часто употребляется при зональных 
построениях по граптолитам. Позволительно и в дальнейшем его использо
вание, однако, по мнению автора, более логично было бы применение термина 
"зональный интервал" .  По трем зональным комплексам в одном разрезе можно 
выделить: зональный интервал No 1 ,  зону № 2, зональный интервал № 3. 

III .  Для местной комплексной зоны, вследствие ее конкретности выделения 
в одном единственном разрезе, ставить вопрос о стратотипе неправомочно. 
Однако для каждой структурно-формационной зоны (обособленной зоохории) , 
с учетом специфики развития в ней граптолитовых сообществ, можно выбирать 
эталонные последовательности комплексных граптолитовых зон [Сенников , 
Русских, 1 982;  Обут, Сенников, 1 984а ] .  

IV.  Для зоны определяется положение только нижней границы, а верхняя 
граница автоматически становится фиксированной при определении нижней 
границы вышележащей зоны ( "принцип маркировки" границ зон) . 

У. В качестве границы необходимо выбирать хорошо выраженные в разрезе 
рубежи, проявляющиеся в фиксируемых изменениях морфологии большинства 
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членов биотической компоненты (у граптолитов, например, в характере общей 
и внутренней морфологии колоний) , в биостратиграфических контрастах (зна
чительные индексы-обновления - сумма появившихся и исчезнувших таксо
нов) , однозначно понимаемые и достаточно четко прослеживаемые (глобально, 
в провинции, регионе, районе) в ареалах распространения соседних зон ( "прин
цип удобства" границ зон) . 

VI .  Критерии для установления и проведения границ между комплексными 
зонами можно подразделить на три разряда: 

А - основные (обязательные) - появление с определенного рубежа новых 
таксонов (в том числе вида-индекса и других характерных зональных видов) ; 

Б - вспомогательные (желательные) - резкое исчезновение вблизи 
рассматриваемого рубежа большинства таксонов предыдущей зоны. Исчезно
вение отнесено к вспомогательному критерию потому, что, как отметил еще 
Ч. Дарвин, вымирание специализированных форм происходит медленнее, чем 
возникновение и расселение вида. Таким образом, вымирание может быть 
идиохронным в различных бассейнах или в разобщенных участках одного 
бассейна; 

В - дополнительные (косвенные) - совместное сосуществование таксо
нов, характерных для предьщущей и последующей зон, характер численности 
таксонов, изменений индивидуальных размеров колоний и др. 

VII .  Внутри зонального комплекса в конкретном разрезе для выделения 
зоны или зонального уровня должно быть не менее двух стратиграфических 
уровней, охарактеризованных этим комплексом. Если зональный комплекс в 
конкретном разрезе встречен только на одном стратиграфическом уровне, то 
нет зафиксированной (измеренной) продолжительности зоны. В таком случае 
можно выделять другое стратиграфическое понятие свободного пользования -
зональную плоскость (зональный репер) . Для достоверной оценки продол
жительности зоны надо иметь три и более стратиграфических уровня с зональ
ным комплексом, чтобы сравнить друг с другом нижнюю, среднюю и верхнюю 
части зоны по присутствующим в них конкретным таксонам зонального комп
лекса. 

VII I .  В составе зонального комплекса в каждом конкретном разрезе должно 
быть не менее двух видов, чтобы это был комплекс. При двух видах необходимо, 
чтобы один из них появлялся в начале зоны. Если встречается только один 
таксон, то это не комплексная зона, а моновидовая (монотаксонная) . В послед
нем случае лучше, чтобы этот таксон не выходил за пределы зоны, появляясь 
с нижней ее границы. Обособление в разрезах моновидовых граптолитовых зон 
объясняется чаще всего существенным направленным влиянием каких-либо 
абиотических факторов, а не сменой временных рубежей. Чтобы подтвердить 
возрастную причину проявления моновидовой зоны, необходимо иметь после
довательность из трех зональных комплексов: зональный уровень № 1 (или 
зона при наличии нижней границы) , моновидовая зона № 2, зональный уро
вень № 3 (или зона при наличии верхней границы) . При этом зональные 
уровни № 1 и 3 дол:Жны отличаться друг от друга настолько, что при "изъятии" 
моновидовой зоны № 2 между ними (№ 1 и 3) можно было отбить четкую 
границу. 

IX.  При наличии значимого по моiцности - не менее 5 % от суммарной 
мощности соседних зон [Сенников, Русских, 1 982 ] - интервала, где отсутст
вуют как сами виды-индексы, так и практически все таксоны обоих зональных 
комплексов двух соседних зон, данную часть разреза можно в процессе пред
варительной проработки материала именовать интерзоной ("немым" интерва-
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лом) .  В то же время термин "интерзона" желательно не применять в стра
тиграфических построениях. Это объясняется тем, что повторное, более тща
тельное изучение разрезов с дополнительными целенаправленными поисками 
rраптолитов, в том числе с применением химических методов препарирования 
всех разностей пород (от кремнистых и терригенных до карбонатных) , как 
правило, дает положительные результаты и эти "немые" интервалы получают 
палеонтологическую ("граптолитовую" )  характеристику. Исключением из та
кого правила могут быть только континентальные осадочные толщи и подвод
ные лавовые потоки, но применение к ним биостратиграфического термина 
"граптолитовая" интерзона является нонсенсом. 

Х. Последовательность двух зональных комплексов при смыкании зон 
чаще всего не может быть разделена строго по одной поверхности раздела. В 
идеальных случаях это могло бы произойти ,  если допустить, что момент 
вымирания зонального комплекса нижней из двух соседних зон совпадет с 
моментом появления зонального комплекса более молодой зоны. В случае 
применения видов-индексов таксонов одной филетической линии для обозна
чения комплексных зон такое явление маловероятно (материнские таксоны 
продолжают существовать вместе с дочерними) .  Однако в конкретных, реаль
ных разрезах это явление допустимо. В тех же разрезах, где имеется значимый 
по мощности (не менее 5 % от суммарной мощности двух соседних зон) 
интервал перекрытия зональных комплексов (зональных видов) , можно выде
лять конкурентно-ранговую зону. Однако надо признать, что "отбивая" по 
первому появлению нового зонального комплекса (или нового вида-индекса) 
нижнюю границу какой-либо комплексной зоны, биостратиграфы чаще всего 
автоматически относят эту "переходную" "смешанную" часть разреза к верх
ней из двух соседних зон. Таким образом, конкурентно-ранговая зона является 
не частью двух соседних зон , а, точнее, отвечает самой нижней (с элементами 
предшествующего зонального комплекса) части какой-либо комплексной зоны. 

XI .  При выделении каждой комплексной зоны (это касается также и 
провинциальных зон, региональных лон, таксон-ранговых зон, тейльзон, эко
зон) необходимо учитывать, что ее применение ограничено по территории 
ареалом распространения зонального комплекса под соответствующим эко
логическим контролем фациальных, климатических и географических палеооб
становок и биотических компонентов сопутствующих групп фауны. 

XI I .  В качестве зональных таксонов-индексов необходимо выбирать таксо
ны, отвечающие наибольшему числу из приведенных ниже требований: а) так
соны узкого (приблизительно равного интервалу зоны) стратиграфического 
распространения или таксоны, появляющиеся с основания зоны; б) достаточно 
легко диагностируемые (желательно, непосредственно в полевых условиях) 
таксоны ; в) часто встречающиеся в комплексах и в достаточном количестве 
экземпляров; r) таксоны , изученные как в каменном, так и в изолированном 
материалах с использованием инфракрасного и сканирующего микроскопов ; 
д) таксоны, относительно широко известные по открытым публикациям, опро
бированные и однозначно понимаемые и принимаемые n�tногими специалис
тами;  с) эврифациальныс таксuны ,  встречающиеся в наибольшем спектре фа
циальных обстановок ; ж) таксоны, широко географически встречающиеся -
насколько это возможно с учетом ограничительных факторов влияния палеозоо
rеографичсского районирования; з) таксоны, связанные с зональными таксо
нами-индексами ниже- и вышележащих зон в единые филогснети\tеские 
.1инии или трсндами в развитии, однако это нс означает (хотя и не исключает) , 
что комплексные зоны должны 6ыть по объему равными объему филозон, 
построенных  по таким филстическим линиям видов-индексов; и) при выборе 
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одного вида-индекса для комплексной зоны очень трудно (практически невоз
можно) соблюсти все перечисленные (а-з) требования, и выполнить даже часть 
из них, поэтому реализация таких требований представляется в выборе, по 
крайней мере, двух видов-индексов для каждой комплексной зоны. 

При разборе всех указанных выше процедур были затронуты условия 
выделения как основных зональных категорий (комплексные и моновидовые 
зоны) , так и дополнительных зональных категорий (конкурентно-ранговые 
зоны, интерзоны, зональные интервалы и уровни) . Для выделения таких 
основных зональных категорий по граптолитам, как стандартные зоны, про
винциальные зоны, лоны, следует использовать рекомендации всех процедур 
(I-XII) выделения комплексных зон. В процессе выделения других зональных 
подразделений необходимо брать за основу главный принцип, положенный в 
понятие такой зоны. Например, для акмезоны - максимум расцвета или пик 
представительности таксона; для таксон-ранговых зон и тейльзон - строгая 
фиксация полного стратиграфического распространения таксона, соответствен
но в обобщенных или конкретных разрезах; для филозон - наличие хронофе
ноклин и так далее. В соответствии с этим надо выбирать и соответствующие 
виды-индексы, согласно пунктам ХПа-ХПи. 

Отмеченные выше эталонные последовательности граптолитовых зон явля
ются необходимым элементом зональной стратиграфии по следующим обстоя
тельствам: 1 )  для проверки достоверности построения шкалы региональных 
зональных подразделений, основанной на стратотипах лон, которые могут 
располагаться в различных разрезах; 2) для выявления крупных филоге
нетических цепочек таксонов, прослеживающихся через несколько зональных 
интервалов, для их возможного использования при построениях филозон; 
3) для определения и оценки критериев при проведении границ между зональ
ными подразделениями; 4) для выяснения взаимоотношений между уровнями 
появления таксон-индексов комплексных зон, таксон-индексов филозон, так
сон-индексов акмезон и т. д . ;  5) при проверке данных по абсолютной геохроно
логии по продолжительности отдельных зон; 6) для оценки точности установ
ления границ между зонами; 7) для ранжирования границ между зонами на 
границы "подъярусные" , "ярусные" ,  "отдела" ,  "системы". 

Эталонные разрезы граптолитовых зон не подменяют собой стратотипы 
региональных граптолитовых зон. В некоторых случаях стратотипы лон и 
эталонные разрезы. граптолитовых зон могут совпадать в одном разрезе, а в 
других - стратотипы лон и эталонные разрезы могут располагаться даже в 
разных структурно-формационных зонах какого-либо региона. Стратотипы 
лон, как и любые другие стратотипы стратиграфических подразделений, несут 
информацию о самой лоне и ее границах. Эталонные разрезы граптолитовых 
зон являются инструментом корреляции как внутрирегиональной, так и меж
региональной. Число зон в эталонных разрезах должно быть не менее четырех 
(две крайние могут иметь сущность зональных уровней) , чтобы проследить 
смену комплексов, по крайней мере, через две зоны. Эталонные разрезы 
граптолитовых зон должны выбираться в монотонных конденсированных раз
резах с большим числом уровней с находками граптолитов. Их проработку 
(прокалачивание) следует осуществлять слой за слоем в интервалах мощностью 
5- 1 0  см. При таких сборах удается внутри одной граптолитовой зоны получить 
информацию о составе комплексов с 20-30 уровней. Последнее дает основание 
для точнейшего анализа изменения состава комплексов как внутри самой зоны, 
так и особенно на ее границах (табл. 1 ) .  Анализируя изменения индексов 
обновления на границах зон и внутри них, можно оценить и ранжировать 
границы для их соотнесения с границами разного ранга в МСШ (подъяруса, 
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Т а  б л и ц а 1 . Сравнительный анализ точности проведения границ 
между лландоверийскими 1·раптолитовыми зонами Горного Алтая 

Точность проведения границ между з онами 

Продол - И нтервал в проце нтном отноше - Продол -
Зона , жител ь - между нии от мощностей з о н  жител ь -

подзона н ос т ь  Мощность , зонал ь н ыми н ос т ь , 
з о н , м к омпле к - О т  ОДНОЙ из Довер и - тыс . лет 

млн лет сами , м п о граничных тел ь ный 
ин тер-

от rn i n  от rnax вал 

convolutus > 5 
0 , 5 5 -- 6 , о->-- 3 , О- 6 , 0 - 3 , 0  f--- ? -

gregar i u s  2 , 2  1 8  
0 , 9 5 -- 6 , 8-- 5 , 3- 6 , 8 - 5 , 3  - 7 4 - 1 7 4 -

cyphus 1 ,  1 1 4  
0 , 3 5 -- 5 , 8-- 2 , 5- 5 , 8 - 2 , 5  - 2 7 - 3 4  -

extenuatus 0 , 6  6 
? ? -- ? -- ? ? -

acurn inatus 0 , 4  4 
0 , 1 5 -- 5 , о-- 3 , 3- 5 , 0 - 3 , 3  - 1 0 - 1 3  -

persculptus 0 , 2  3 

яруса, отдела) .  Зная мощности зон, а также интервалов между смежными 
уровнями с граптолитами в соседних зонах, можно подсчитать степень точности 
проведения границ между зонами. Если используется минимальная из мощно
стей соседних зон, то получится наибольший (в % )  показатель степени точ
ности проведения границы, если же максимальная, то точность будет больше, 
что выразится в меньшем процентном отношении интервалов границ к общей 
мощности зон. Доверительные интервалы между максимальными и минималь
ными показателями степени точности границ между зонами можно сравнивать, 
анализируя продолжительность доверительного интервала (см. табл. 1 ) .  

Следующей ступенью стратиграфических построений является синтез ме
стных комплексных граптолитовых зон с целью создания региональных грап
толитовых лон. Как отмечалось, уже при первоначальной процедуре обособ
ления зонального комплекса в конкретном разрезе учитывается дальнейшая 
возможность его распознавания в других разрезах. Обобщение данных по всем 
известным в регионе последовательностям местных комплексных граптолито
вых зон позволяет выбрать самую информативную, легко однозначно распоз
наваемую последовательность лон, способную нести коррелятивный потенциал 
как для внутрирегиональных корреляций, так и для выхода на МСШ. Выбран
ная таким путем последовательность лон считается для своего региона хроно
стратиграфическим эталоном региональной стратиграфической шкалы. Лоны 
подчиняются по рангу горизонтам. Границы лон по граптолитам и горизонтов 
по другим группам фауны, как показывает практика, могут и не совпадать. 

Можно ли корректно проверить изохронность комплексных лон по какой
либо одной группе фауны? Вряд ли. Привлечение любых небиотических пара
метров не правомочно, так как начало и окончание большинства (даже быстро 
протекавших) процессов чаще всего идиохронны. Вероятно, исключением могут 
являться следы импактов и бентониты. Данные по абсолютному возрасту пород 
и инверсиям магнитного поля Земли в палеозойском возрастном интервале пока 
не обладают требуемой точностью [Trench et а! . ,  1 992; Compston, Williams , 
1 992; Cooper, 1 992; Barnes, 1 992 ]. Если проверка будет выполняться по другой 
группе фауны, то трудно будет определить (без заведомого утверждения об 
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архистратиграфичности одной из групп) какая из двух групп ("анализируемая" 
или "эталонная" )  при несовпадении ("скольжении")  границ двух зональных 
последовательностей определяет изохронные, а какая - идиохронные уровни. 
Без учета некоторых допустимых погрешностей (которыми можно пренебречь) 
единственным критерием достоверности изохронности границ комплексных лон 
может служить постоянная корректировка и проверка данных по совместному 
распространению, с взаимными перекрытиями, множества таксонов зонального 
комплекса. 

Для каждой комплексной лоны по какой-либо группе фауны требуется 
выделять стратотип ( "принцип эталона" зон) , в котором должна наблюдаться 
последовательная смена, по крайней мере, трех лон (требование "принципа 
смыкаемости" зон) . Стратотипы для комплексных лон желательно выбирать в 
разрезах, где встречены другие группы фауны, особенно те, по которым можно 
проводить параллельные зональные построения. Предпочтителен выбор таких 
стратотипов в стратотипах горизонтов. Как показывает практика биостра
тиграфических исследований ордовика, силура и нижнего девона на территории 
бывшего СССР, наиболее употребимыми в региональных построениях лон 
являются граптолиты, трилобиты , конодонты. Совместный анализ и синтез 
независимо развивающихся последовательностей лон по этим трем группам 
организмов позволят выделить лоны комплексного обоснования. Каждая такая 
лона должна иметь стратотип с последовательной сменой трех лон комплексного 
обоснования. В случае выделения в регионе этих лон, лоны по одной из групп 
фауны должны будут быть выведены из региональной стратиграфической 
шкалы, основными единицами в которой останутся горизонты и лоны комплек
сного обоснования. Лоны по каждой из групп фауны при этом попадают в графу 
"Характерные комплексы фауны" .  Из отмеченного выше напрашивается сле
дующий предлагаемый к использованию и реально осуществимый способ пост
роения индуктивным путем региональной стратиграфической шкалы с выбором 
соответствующих стратотипов ее подразделений: 1 )  на основе анализа всех 
имеющихся в регионе разрезов с выделенными местными зонами по различным 
группам фауны, лучшие из них выбираются для стратотипов региональных лон 
по каждой из групп фауны; 2) синтез региональных лон по всем груriпам фауны 
позволяет выделить лоны комплексного обоснования и выбрать для них соот
ветствующие стратотипы; 3) отделяющиеся друг от друга (при сохранении 
значительной внутренней близости среди набора) серии лон комплексного 
обоснования выделяются в качестве горизонтов с выбором соответствующих 
стратотипов. 

Сейчас на территории бывшего СССР в областях распространения нижне
палеозойских толщ действует несколько иная практика биостратиграфических 
работ, при которой наиболее употребляемая последовательность операций при 
построениях региональных шкал выглядит следующим образом: 1 )  в значитель
ной мере интуитивно объединяемые сходством состава всех групп фауны 
крупные (возможно одновозрастные) части реальных геологических тел (мест
ных стратиграфических подразделений - свит) рассматриваются в качестве 
горизонтов, а за их стратотипы принимаются наиболее информативные разрезы 
(чаще всего стратотип одной из свит или его часть) ; 2) выделяются местные 
зоны по всем пригодным для этого группам фауны; 3) договорным путем 
выбирается наиболее дробная зональная последовательность одной из групп 
фауны и ей присваивается ранг региональной зональной последовательности (в 
некоторых случаях выбирают стратотипы для таких лон) ; 4) в редких случаях 
проводится анализ распространения в лонах всех остальных групп фауны, 
совершенно необходимый для комплексного обоснования лон; 5) проведение 
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коррелятивным путем увязки в единую региональную стратиграфическую 
шкалу горизонтов и лон, часто имеющих стратотипы в различных структурно
формационных зонах региона и нередко разобщенных по площадям распрост
ранения. К сожалению, случается, что группа фауны, по которой построена 
последовательность лон, полностью отсутствует в стратотипе горизонта, соот
ветствующего этому возрастному уровню. 

3.3. РЕГИОНАЛЬНЫЕ И МЕСТНЫЕ ГРАПТОЛИТОВЫЕ ШКАЛЫ 
СРЕДНЕЙ СИБИРИ И ИХ СОПОСТАВЛЕНИЕ 

С РЕГИОНАЛЬНЫМИ ГОРИЗОНТАМИ 

В этой главе рассмотрены региональные зональные подразделения (лоны) 
в отдельных регионах (например, Горный Алтай, Салаир) и показаны основы 
для выделения таких лон из местных зон в конкретных разрезах. Автор 
воздержался от повторения фактического материала по послойным разрезам с 
конкретными точками, содержащими граптолиты. Эти сведения отражены в 
опубликованных работах, на которые в соответствующих местах даются исчер
пывающие ссылки. Здесь главное внимание уделяется зональным подразде
лениям, их стратотипам и эталонным разрезам, а также сопоставлению го
ризонтов с граптолитовыми лонами и, через них, корреляции с МСШ. Следует 
учесть, что степени достоверности корреляций граптолитовых лон и горизонтсв 
могут быть весьма различными. Наиболее достоверны такие данные, когда 
граптолиты встречаются в стратотипах горизонтов. Для следующего уровня 
достоверности характерны сведения, по которым граптолиты известны в стра
тотипах свит (или их частей) , где на соседних разрезах выбраны стратотипы 
горизонтов. Менее достоверны данные по присутствию граптолитов в нестра
тотипических разрезах свит (или их частей) . Стратотипы таких горизонтов 
выбраны на других разрезах, которые не содержат граптолиты. Низкий уровень 
достоверности имеют случаи находок граптолитов в разрезах таких свит, 
которые по каким-то другим группам фауны скоррелированы со стратотипами 
горизонтов. 

Кембрий 

В целом для всей Сибири в отношении стратиграфического значения 
рассматриваемых кембрийских граптолитов можно указать на достаточно чет
кую приуроченность для среднекембрийского интервала разреза комплексов с 
Archaeodeпdridae Obut, Bulmanidendridae Obut , Dithecodendridae Obut. Ни один 
из названных представителей не встречен в более молодых отложениях. Спе
цифический облик позднекембрийского интервала в Сибири подчеркивает 
комплекс с Siberiograptidae Obut, отдельные формы которых известны в еди
ничных находках и в среднем кембрии. Однако ни один из родов этого семейства 
не проходит в более молодые ордовикские отложения. Встречающиеся совмест
но с Siberiograptidae Obut в верхнем кембрии представители Acanthograptidae 
Bulman, Dendrograptidae Roemer, Ptilograptidae Obut, Mastigograptidae Obut et 
Sobolevskaya являются исключительно позднекембрийскими видами, но отно
сятся к родам, известным, кроме кембрия, также в ордовике и в силуре. 
Перечисленные особенности стратиграфического распространения кембрийских 
комплексов сибирских граптолитов позволяют поддержать ранее высказанное 
предположение о возможности выделения для среднего кембрия в Сибири 
комплексной граптолитовой зоны с индексом Archaeodendridae, Dithecoden
dridae, а для верхнего кембрия - комплексной граптолитовой зоны с индексом 
Siberiograptidae [Обут, Сенников, 1 98 1  а ]. Сравнительный морфологический 
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анализ сибирских кембрийских граптолитов и одновозрастных граптолитов из 
Северной Америки, Австралии, Тасмании, Испании и Китая приводит автора 
к мнению о назревающей необходимости ревизии и пересмотра видового состава 
таких близких друг другу родов: 1 )  как Bulmanidendrum Obut - Tarnagraptus 
Sdzuy; 2) как Лrchaeolafoea Chapman - Sotograptus Sdzuy; 3) как Masti
gograptus Ruedemann - Лrchaeolafoea Chapman; 4) как Dendrograptus Hall -
Sphenoecium Chapman et Thomas [Quilty , 1 97 1 ;  Обут, Сенников, 1 988 ;  Rickards, 
Baillie, Jago, 1 990 ]. 

Сибирская платформа. В связи с тем, что находки граптолитов в кемб
рийских разрезах довольно редки, то по ним можно выделять только зональные 
уровни (табл. 2) . Для среднекембрийского интервала можно предложить уро
вень Dithecodendridae, который встречается в удачнинской свите суорбалахско
го горизонта амгинского яруса у пос. Удачный (Medusaegraptus? sp.) , а также 
и в отложениях, коррелируемых с майским ярусом: в удачнинской (нижняя 
часть) свите оленекского горизонта у пос. Удачный, в сулудинской свите 
оленекского горизонта на р. Юрунг-Таас-Сулунда, в удачнинской (верхняя 
часть) свите джахтарского горизонта у пос. Удачный, в зеленоцветной свите 
силигирского горизонта на р. Оленек, в силигирской свите одноименного го
ризонта на р. Оленек, в туес-салинской свите силигирского горизонта на 
р .  Оленек, в амбардахской свите силигирского горизонта на реках Паастаах, 
Балаганаах. В составе комплексов зонального уровня Dithecodendridae опреде
лены: Dithecodendrum grossithecatum Obut, Dith. tenuiramosum Obut, Dith. 
siblricum Obut, Лrchaeodendrum bulmani Obut , Лrchaeod. obuti Sennikov, Лr
chaeolafoea olenekensis Obut , Лrchaeolafoea sp. ,  Лrchaeocryptolaria sp. , Bul
manidendrum magnificum Obut , Siberiodendrum robustum Obut , Mastigograptus? 
sp. , Sotograptus? sp. 

Для верхнекембрийского интервала предлагается зональный уровень Si
beriograptidae, известный в аттырдяхской свите тавгийского горизонта аюсок
канского яруса на р. Маймеча, в эйринской свите тавгийского горизонта 
аюсокканского яруса на р. Котуй, в чопкинской свите кутугунского горизонта 
сакского яруса на р. Чопко, в тукуландинской свите энцийского горизонта 
сакского яруса в Норильском районе, в мархинской свите кетыйского горизонта 
аксайского яруса на р. Салке. Таксономический состав рассматриваемого зо
нального уровня следующий: Siberiograptus kotuensis Obut, Лellograptus savitskyi 
Obut, Лellograptus sp. , Mastigograptus orientalis Obut , Mast. aff. macrotheca 
Ruedemann, Mastigograptus sp.,  Haplograptus sp" Cactograptus sp.,  Лspidograptus 
siblricus Obut, Лspid. asiaticus 
Obut, Лrchaeodictyota dragu- Т а б л и ц а 2. Граптолитовая зональная шкала кембрия 

novi Obut et Sobolevskaya, Dic- Сибирской платформы 

tyonema sp. ,  Callograptus sp. 
Кузнецкий Алатау. Для 

этого региона невозможно вы
деление каких-либо зональ
ных подразделений. Комплекс 
с Лrchaeodictyota dragunovi 
Obut et Sobolevskaya, Mas
tigograptus cf. macrotheca Rue
demann, Callograptus crassus 
Decker, Call. staufferi Ruede
mann найден в средней части 
китатской свиты золотокитат-

мсш Сибирская платформа 

отдел Ярус Зонал ь ный уровен ь  

Батырбайский 

Аксайский 
Верхний S i ber i ograpt i dae 

С а к с к и й  

Аюсок к а н ский 

Майский 
Средний D i thecodend r i dae 

А м г и н с к и й  
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ского горизонта аксайского яруса на реках Золотой Китат и Полуденный Кожух 
[Обут, Сенников, 1 98 1а ,  1 988 ,  1 990; Обут и др. , 1 984; Sennikov, 1 994 ] .  

Горный Алтай. В рассматриваемом регионе для среднего кембрия можно 
предложить зональную плоскость Dithecodendridae, выделенную в тандошинс
кой свите еландинского горизонта майского яруса на р. Тагазе и имеющую в 
составе комплекса Karasidendrum aspidograptoides Sennikov, Archaeodendridae 
[Обут, Сенников, 1 98 1а ,  1 988 ,  1 990 ] .  

Ордовик 

Сводная зональная шкала ордовика Средней Сибири приведена в табл. 3 ,  
где дано ее  сопоставление с зональными подразделениями МСШ. Далее дается 

Т а б л и ц а 3. 

отдел 

Верхн ий 

Сред н и й  

Нижний 
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Схема сопоставления ордовикской зональной шкалы МСШ 
и зональной граптолИтовой шкалы Средней Сибири 

мсш Средняя Сибирь 

Ярус Зона Зона 

persculptus persculptus 

anceps ornatus 
supernus 

Ашrилл cornpl anatus supernus 

l i near i s  quadr i rnuc- l inear i s  

c l i ngani ronatus c l i ngani 

Карадок w i l so n i  rn u l  t i dens , w i l so n i  

pe l t i fer pel t i f er ,  a n t i quus l i neatus 

grac i l i s  grac i l i s ,  serratu l us 
Лландейло 

tere t i uscu l us tere t i usculus 

rnurch i son i gerni nus , j ak ov l ev i , 
coe l atus 

Лланвирн 
artus bal haschens i s ,  k i rg i s i c u s  

h i rundo h i rundo , sparsus 

(/] g i bberu l us g i bber u l u s  

==' angust i fol i us e l ongatus , 
(/] n i t i dus brogge:r i 

Арениr � 
Qj densus 

,_, d e f l exus densus 

х b a l t i cus 

Qj approx i rnatus approx i rnatus 

sedgw i c k i i os l oens i s ,  
pus i l l a  hype rboreus 

Тремадок 
бе з  на звания 

angl i c a  
tene l l us 

[ f l abe l l i f orrne angl i ca ] 
f l abe l l i forrne 



характеристика зональ
ных схем ордовика по от
дельным регионам, послу
живших основой для с�з
дания отмеченной средне
сибирской ордовикской 
зональной шкалы по 
граптолитам. 

Сибирская платфор
ма. В тремадоке этого ре
гиона (табл. 4) выделяет
ся зональный уровень 
anglica, известный в раз
резе олдондинской свиты 
на р. Оленек и состоящий 
из Rhabdiпopora aff. an
glica (Bulman) , Airo
graptus furciferus (Ruede
mann) , Callograptus stauf
feri Ruedemann, Dic
tyoпema sp. В других раз
резах на тремадокском 
уровне выделить зональ
ные подразделения не 
удается. Дополнительно к 
отмеченным таксонам в 
разрезах на реках Ку
люмбэ, Хантайка, Лена, 
Аппая и у пос. Айхал в 
разрезах точильной, уй
гурской, балыктахской, 
ильтыкской свит извест

Т а б л и ц а 4. Граптолитовая зональная шкала ордовика 
Сибирской платформы 

мсш 

Отдел Ярус 

Верхний Ашrилл 

Ка рад о к 

Средний 

Лла н дейло 

Лланвирн 

Нижний Арен и r  

Тремадок 

Сибирская платформа 

З онал ь ный уровень ( слои ) 

( Слои с Dice l l ograptus , 
Glyptograpt us , Orthograptus ) -

-
- -
- -

( Слои - - -

- - - - -
?pac i f i cus - - - - -

- -
- -

-
-

с Glossograpt us ) - - - - - - - -

- -
- -
- -

( Слои с Glyptograptus sic-
catus , Oepikograptus bekke-
ri , Ampl exograpt us fa l l ax ,  
Glyptograptus -

-
- - - - -

Граптолиты - - - - -
-euglyphus ) - - - - -
отсутствуют - - - - - -

( Слои с Mastigograptus 
datzenkoi ) - - - - - - - - - - - -

( Слои с Orthograptus 
propinquus ) - - - - - - -
Граптолиты 

- - - - -
отсутствуют 

-

-
-

-

-
- - - - - - - - - - - - -

Грап толиты отсутствуют - - -
( Слои 

- -
с 

- - - - - -
Dictyonema 

omnutachense ) - - - -
( Слои с 

- - - - - - -
Ca l l ograptus 

kravtsovi ) 

- -

- -

-

-

- - - - - - - - - - - - -
angl i ca 

[ f l abel l i f orme angl i ca ]  

ны: Dendrograptus aff. halliaпus (Prout) , Dend. aff. communis Kozlowski, Cal
lograptus kravtsovi <Obut et Sobolevskaya) , Call. rosovae Obut et Sobolevskaya, 
Dictyonema kulumbeeпse Obut et Sobolevskaya, Dict. quebeceпse Ruedemann,  Dict. 
turumakitense Obut et Sobolevskaya. По зональному уровню anglica можно 
коррелировать мансийский и лопарский горизонты с нижней частью тремадок
скоrо века МСШ. На всех других стратиграфических уровнях в ордовике 
Сибирской платформы (см. табл. 4) граптолитовые зональные подразделения 
не выделяются и их комплексы могут рассматриваться как слои с граптолитами. 
Наиболее важным является лланвирнско-лландейльский моновидовой комплекс 
из разрезов криволуцкой свиты на р. Лена и сырганской свиты на руч. Дьюку
нах (правый приток р. Марха) - Orthograptus propinquus (Hadding) , под
черкивающий корреляцию волгинского горизонта с лланвирнско-ллан
дейльским интервалом МСШ. Не менее важен и лландейльско-раннекара
докский комплекс из разрезов неручандской, манга�.ейской свит на реках 
Подкаменная Тунгуска, Бахта: Oepikograptus bekkeri (Opik) , Glyptograptus sic
catus Elles et Wood, Gl. euglyphus (Lapworth) , Amplexograptus fallax Bulman, 
Orthograptus ех gr. truncatus (Lapworth) . На основании отмеченных таксонов 
баксанский горизонт следует сопоставлять с карадокским веком МСШ. Пред
ставляют значительный интерес находки граптолитов Glossograptus sp. ,  Pa
raorthograptus aff. pacificus (Ruedemann) в разрезе чангадинской свиты на 
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Чириндинской площади. Первый из перечисленных родовых таксонов распро
странен от лланвирна до середины карадока, возможно присутствие его пред
ставителей и в верхнем ордовике (ашгилле) . Второй видовой таксон характерен 
только для второй половины ашгилла, и по нему можно выделить зональную 
плоскость? pacificus. Анализируемые таксоны встречены в отложениях, кор
релируемых по остракодам, конодонтам и брахиоподам к долборскому Г()ризон
ту, сопоставляемому с ранней половиной ашгилла. Не исключено, что дол
борский горизонт должен охватывать более продолжительный стратиграфи
ческий интервал. По облику форм граптолитов Dicellograptus sp . ,  Orthograptus 
sp. , Glyptograptus sp. , обнаруженных в оюсутской свите у пос. Мирный, от
носимой к бурскому горизонту, можно подтвердить сопоставление бурского 
горизонта с ашгилльским ярусом МСШ. Однако следует заметить, что указан
ные родовые таксоны граптолитов могут встречаться и в карадокских отло
жениях и даже в низах лландовери [Сенников, 1 992а ] .  

Кузнецкий Алатау. В рассматриваемом регионе на тремадокском уровне 
известны слои с граптолитами, по которым нельзя определить каких-либо 
зональных подразделений. Они встречаются в верхней части китатской свиты 
на реках Северный Кожух, Глухой Кожух, Тайдон. В составе комплексов 
определены следующие таксоны: Dendrograptus aff. hallianus (Prout) , Cal
lograptus kravtsovi (Obut et Sobolevskaya) , Anisograptus aff. richardsoni Bulman. 

Горная Шория. Для этого региона можно только рассматривать зональную 
плоскость hyperboreus на позднетремадокском уровне. Эта плоскость выделяет
ся в разрезе по р. Нижняя Таянза (верхняя часть алгаинской свиты) , где 
известен сам вид-индекс. 

Салаир. Тремадокские комплексы граптолитов Салаира не позволяют 
выделить каких-либо зональных подразделений (табл. 5) . Они встречаются в 
разрезе толсточихинской свиты на уровне добринского горизонта раннего 
тремадока на р. Аныштаиха и представлены Dendrograptus hallianus (Prout) , 
Callograptus staufferi Ruedemann, Dictyonema sp. В арениге Салаира 
(см. табл. 5, 6) вьщелены региональные зональные подразделения: зональный 
уровень densus, лона broggeri, лона gibberulus (с двумя подзонами: gibberulus 
и sparsus) . Состав комплексов граптолитов следующий. Зональный уровень 
densus: Phyllograptus densus densus Tornquist, Phyl. densus opulentus Monsen, 
Phyl. аппа аппа Hall, Expansograptus constrictus constrictus (Hall) , Tetragraptus 
blgsbyi blgsbyi (Нali) , Eotetragraptus harti (Т.  S. Hall) , Didymograptus protoblfidus 
Elles, Corymbograptus v-fractus (Salter) и др. ; лона broggeri: Expansograptus 
broggeri (Monsen) , Ех. suecicus robustus (Monsen) и др. ; лона gibberulus (подзона 
gibberulus) : Isograptus gibberulus (Nicholson) , Is. paraboloides Tzaj, Is. hemicyclus 
(Harris) ,  Is. victoriae maximo-divergens Harris, Is. forcipiformis tenuis sub. sp. n . ,  
Pseudisograptus manubriatus (Т. S .  Hall) , Corymbograptus holubl Kraft, лона 
gibberulus (подзона sparsus) :  Expansograptus sparsus (Hopkinson) и др. В целом 
для всего аренига Салаира характерен ряд таксонов граптолитов, встреча
ющихся в нескольких лонах - Expansograµtus extensus (Hall) , Ех. suecicus 
suecicus (Tullberg) , Ех. taimyrensis Obut et Sobolevskaya, Phyllograptus аппа 
longus Ruedemann, Pseudotrigonograptus ensiformis (Hall) и др. Стратотип зо
нального уровня densus находится в разрезе на левобережье руч. Иловатый. 
Этот зональный уровень объединяет местные одноименные зональные уровни, 
выделяющиеся в разрезах по р. Изырак (изыракская свита) , на горе Орлиная 
(в иловатской свите, в канаве Цейклина, в водоотводной канаве, в канаве на 
левобережье руч. Иловатый) , на р. Мурашовка (иловатская свита) . Стратотип 
лоны broggeri находится в разрезе по р. Мурашовка. Рассматриваемая лона 
соответствует местной одноименной зоне в разрезе по р. Мурашовка (иловат-
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екая свита) . Стратотип 
лоны gibberulus располо
жен в водоотводной кана
ве на горе Орлиная. Ниж
няя подзона лоны gibbe
rulus охватывает местные 
одноименные подзоны в 
разрезах по р. Зайчиха 
(изыракская свита) , на го
ре Орлиная (иловатская 
свита: у коровьего пруда, 
в водоотводной канаве; в 
канаве в левобережье 
руч. Иловатый) , на р. Оси
новка (иловатская свита) . 
Верхняя подзона sparsus 
лоны gibberulus имеет 
стратотип только в одном 
известном пока разрезе на 
р. Зайчиха (изыракская 
свита) . В лланвирне Са
лаира выделены две ре
гиональные граптолито
вые зоны: лона balhasche
nsis - kirgisicus (страто
тип у коровьего пруда на 
горе Орлиная) с видами 
Expansograptus balhas
chensis (Keller) , Ех. kir

Т а б л и ц а 5. Граптолитовая зональная шкала 
ордовика Салаира 

мсш 

Отдел Ярус 

Верхний Ашrилл 

Карадок 
Средний 

Лландейло 

Лланвирн 

Арениr 

Нижний 

Тремадок 

-
-

Салаир 

Зона ( зонал ь ный урове н ь ) 

( Слои с C l i macograpt us? 
mirnyensis ) - - - - - - - - - - -

( Слои с Orthograpt us 
gr . - - quadrimucronatus ) - - - - - - - - -

-
е х  

-
Граптолиты отсутствуют - - - - - - - - - -

( te r e t i uscu l us ) 

j akov l ev i , gemi nus 

- -

-

-
-

bal haschens.i s ,  k i rg i s i cus 

- -

spar sus 

g i bberu l u s  

Ьroggeri 

( densus ) - - - - - - - - -
Граптолиты отсутствуют - - - - -
Граптолиты 

- - - - - -
отсутствуют 

- -
- -

- - - - - - - - - - - - -
( Слои с Dictyonema , Dendro-

grapt us , Ca l l ograpt us ) 

gisicus Obut et Zubtzov, Didymograptus indentus (Hall) и др. ,  а также лона 
geminus , jakovlevi (стратотип у коровьего пруда на горе Орлиная) с грап
толитами Didymograptus geminus (Нisinger) , Expansograptus jakovlevi (Keller) 
и др. Для обеих лланвирнских лон характерен Orthograptus calcaratus priscus 
(Elles et Wood) . Лона balhaschensis - kirgisicus объединяет одноименные 
местные зоны, известные в разрезах на р. Изырак (зайчихинская свита) , на 
горе Орлиная, у коровьего пруда, в карастунской свите, а лона geminus, jakovlevi 
отвечает местной зоне jakovlevi в разрезе на р. Изырак (зайчихинская свита) и 
местной зоне geminus в разрезе у коровьего пруда на горе Орлиная (карастун
ская свита) . В лландейло на Салаире выделен региональный граптолитовый 
зональный уровень teretiusculus , отвечающий нижней его половине. Его стра
тотипом является разрез у коровьего пруда на горе Орлиная. В составе 
комплекса этого зонального уровня известны следующие виды: Н ustedograptus 
teretiusculus (Hisinger) , Glyptograptus euglyphus (Lapworth) , Orthograptus cal
caratus acutus (Elles et Wood) , Climacograptus angustatus Ekstrom, 
Gymnograptus (?) linnarssoni ejuncidus Berry и др. Зональный уровень tere
tiusculus объединяет местные одноименные зональные уровни в разрезах кара
стунской свиты на горе Орлиная (у садовых кооперативов, в канаве Цейклина, 
у коровьего пруда) . Карадокские граптолитовые комплексы Салаира (без 
выделения каких-либо зон) представлены следующими таксонами: Orthograptus 
ех gr. truncatus (Lapworth) , Orth. ех gr. quadrimucronatus (Hall) и др. Они 
известны в разрезе на горе Орлиная, в канаве Цейклина, в карастунской свите. 
Самые поздние ордовикские граптолиты на Салаире найдены в карадокско-
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Т а б л и ц а  6. Изменения родовых и видовых индексов обновления 
аренигских комплексов граптолитов Салаира 

Число родов 
Зона , под зона 

в к омплексе появившихся исчез нувших 

sparsus 1 
о 6 

g i bberulus 7 
3 о 

brogger i 4 
о 2 

densus 8 

Зона , подзона Число ВИДОВ 

sparsus 3 
2 1 3  

g i bber u l us 1 4  
1 1  6 

broggeri 9 
2 8 

densus 1 5  

Индекс 

6 -

3 -

2 -

И ндекс 

15 -

1 7  -

1 0  -

ашгилльской веберовской свите у г. Гурьевска, где они представлены Ptilo
graptus glomeratus Pocta , Rhadinograptus aff. jurgensonae Obut, Climacograptus 
mirnyensis (Obut et Sobolevskaya) , Koremagraptus kozlowskii Bulman. Все они 
обнаружены в сводном стратотипе веберовской свиты на горе Орлиная, на 
ул. Войкова. На Салаире эталонным разрезом граптолитовых зон на аренигском 
интервале является разрез водоотводной канавы на горе Орлиная, а на поздне
аренигско-раннелландейльском интервале - разрез у коровьего пруда на горе 
Орлиная. 

Отмеченные комплексы граптолитов Салаира позволяют проводить стро
гую корреляцию лебедскоrо горизонта (в объеме зонального уровня densus , 
лоны broggeri , лоны gibberulus) с аренигским веком МСШ; костинского горизон
та (в объеме лоны balhaschensis - kirgisicus) с ранней половиной лланвирнского 
века; ранней половины бугрышихинского горизонта (в объеме лоны geminus, 
jakovlevi и зонального уровня teretiusculus) с поздней половиной лланвирнско
rо - ранней половиной лландейльского веков. 

Тува. Каких-либо зональных подразделений в этом регионе для ордо
викского интервала пока выделить нельзя. Граптолиты составляют два мо
новидовых комплекса с Dictyonema sp. и Ptilograptus pennatus Obut et Rytzk, 
встречающихся, соответственно, в нижней подсвите дагыршемийской свиты на 
горе Чолдан-Даг, коррелируемой с ранним ашгиллом , и в верхней части 
каргинской свиты на р. Каргы, сопоставляемой с ранним ашгиллом. 

Горный Алтай. Для рассматриваемого региона возможно выделение пол
ного набора граптолитовых зон по всему интервалу ордовика (табл. 7- 10) . В 
нижнем тремадоке зональных подразделений нет, а моновидовой комплекс 
(Archaeodictyota aff. dragunovi Obut et Soboleskaya) известен в низах ишпинской 
свиты на уровне раннетремадокского добринского горизонта. Для верхнего 
тремадока выделяется зональный уровень osloensis, hyperboreus, встреченный 
в камлакской свите на руч. Такошкин и в ишпинской свите на р. Ишпа. Состав 
комплекса этого уровня следующий: Triograptus osloensis Monsen, Adelograptus 
sp. , ?Psigraptus sp. , Bryograptus aff. ramosus Brogger, Bryog. aff. kjerulfi Lapworth, 
Kiaerograptus kiaeri (Monsen) , Aletograptus hyperboreus Obut et Sobolevskaya, 
72 



Clonograptus aff. tenellus Т а б л и ц а  7. Граптолитовая зональная шкала ордовика 
(Linnarsson) . По отмечен- Горного Алтая 

ному комплексу таян
зинский горизонт регио
нальной стратиграфичес
кой шкалы можно уверен
но сопоставлять с позд
ним тремадоком МСШ. 

В арениге выделяют
ся региональные зоны и 
зональный уровень: зо
нальный уровень approxi
matus,  лона densus (с дву
мя подзонами: balticus и 
densus) , лона angustifolius 
elongatus,  broggeri , лона 
gibberulus (с двумя подзо
нами: gibberulus и hi
rundo) . Стратотипы всех 
лон (в том числе и зо
нального уровня appro
ximatus) ,  находятся в эта
лонном разрезе аренигс
ких граптолитовых зон на 
р. Лебедь в Уйменско-Ле
бедской структурно-фор
мационной зоне. Общий 
состав зональных комп
лексов по лонам следу
ющий. Зональный уро
вень approximatus :  Para
tetragraptus approximatus 
(Nicholson) , Paratet. accli
nans (КеЬlе) , Eotetrag
raptus quadribrachiatus 

отдел 

Верхний 

Средний 

Нижний 

мсш 

Ярус 

Ашгилл 

Карадок 

Лландейло 

Лланвирн 

Аре ниг 

Тремадок 

Горный Алтай 

З она ( зональ ный урове н ь ) 

ornatus 
s upernus 

supernus 

quadr i muc- l i near i s  
rona t u s  

c l i ngani 

mu l t i dens , w i l son i 

p e l t i fe r , ant i quus l i neatus 

graci l i s ,  serra tulus 

t e re t i usculus 

jakov l ev i , coe l atus 

k i rg i s i cus 

h i rundo 

g i bberu l u s  

angus t i fo l i u s  e l ongatus 

densus 
densus 

ba l t icus 

( approx i matus ) 

( os l oe ns i s ,  hyperboreus ) 

( Слои с Archaeodictyota )  

(Нall) , Eotet. aff. headi (Нall) , Clonograptus ех gr. flexilis (Нall) , Azygograptus 
suecicus Moberg и др. Лона densus, подзона balticus: Acrograptus balticus 
(Tullberg) , Acr. pusillus (Tullberg) , Phyllograptus densus densus Tornquist, Phyl. 
ilicifolius glaber Monsen, Tetragraptus blgsbyi blgsbyi (Нall) , Dichograptus aff. 
separatus Elles, Corymbograptus deflexus (Elles et Wood) , Corym. ех gr. v-fragosus 
Obut et Sobolevskaya и др. Лона densus, подзона densus: Phyllograptus densus 
densus Tornquist, Phyl. rotundatus Monsen и др. Лона angustifolius elongatus , 
broggeri: Pseudophyllograptus angustifolius elongatus Bulman, Acrograptus cognatus 
(Harris et Thomas) , Expansograptus broggeri ( Monsen) и др. В разрезе на 
р. Чарыш выделяется местная зона broggeri , а в других разрезах местная зона 
angustifolius elongatus .  Лона gibberulus, подзона gibberulus: lsograptus gibberulus 
(Nicholson) , ls. hemicyclus (Harris) , ls. paraboloides Tzaj и др. Лона gibberulus, 
подзона hirundo: Isograptus gibberulus (Nicholson) , Is. schrenki Obut et 
Sobolevskaya, Corymbograptus holubl Kraft , Expansograptus hirundo (Salter) и др. 
Аренигские лоны известны в разрезах воскресенской свиты на р. Чарыш, 
тулойской свиты на реках Лебедь, Тагаза, Тандошка, Тулой. По перечислен
ным комплексам лебедской горизонт региональной стратиграфической шкалы 
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Т а б л и ц а  8. Изменения родовы;к и видовы;к индексов обновления 
аренигских комплексов граптолитов Горного Алтая 

Число родов 
Зона , подзона 

в к омплексе появившихся исчез нувших 

h i r undo 4 
о 2 

g ibberu l u s  6 
2 2 

angus t i f o l i us 6 
el ongatus 

3 2 
densus 5 

-1 3 
ba l t i cus 7 

6 3 
approximatus 4 

Зон а ,  подзона Число видов 

h i rundo 1 2  
3 6 

g i bber u l us 1 5  
5 6 

angust i f o l i u s  1 6  
e l ongatu s  

1 0  3 
densus 9 

1 1 3  
ba l t i cus 2 1  

1 1  5 
approximatus 1 3  

Индекс 

2 -

4 -

5 -

4 -

9 -

И ндекс 

9 -

1 1  -

1 3  -

1 4  -

1 6  -

четко коррелируется в полном объеме с аренигским веком МСШ. Стратотип 
лебедского горизонта на р. Лебедь является и эталонным разрезом аренигских 
граптолитовых зон Горного Алтая. 

В лланвирне установлены два зональных подразделения: лона kirgisicus и 
лона coelatus, jakovlevi. В составе первой лоны, известной в ее стратотипе в 
разрезе воскресенской свиты у бывшего пос. Батун, определены Expansograptus 
kirgisicus Obut et Subtzov, Glossograptus acanthus Elles et Wood, Eoglyptograptus 
dentatus (Brongniart) и др. Лона coelatus ,  jakovlevi выделяется по разрезам 
бугрышихинской свиты на реках Белая, Чарыш, Чагырка. Ее стратотип на
ходится в разрезе у с. Усть-Чагырка. Состав комплекса лоны следующий: 
Amplexograptus coelatus (Lapworth) , Expansograptus jakovlevi (Keller) , Glos
sograptus fimbriatus (Hopkinson) и др. По комплексу граптолитов костинский 
горизонт коррелируется с ранним лланвирьом МСШ. Для лландейло Горного 
Алтая предложены две лоны: лона teretiusculus и лона serratulus, gracilis. 
Первая лона известна в разрезах карасинской свиты на реках Лебедь, Бия, 
Тулой, бугрышихинской свиты на реках Чагырка, Чарыш. Ее стратотип распо
ложен в разрезе у с. Усть-Чагырка. Состав комплекса следующий:  Huste
dograptus teretiusculus (Hisinger) , Glyptograptus euglyphus (Lapworth) и др. Вто
рая лона выделяется в разрезах бугрышихинской свиты на реках Иня, Чарыш, 
Чагырка. Ее стратотип находится в разрезе у с. Усть-Чагырка. Состав комплек
са лоны serratulus, gracilis следующий: Acrograptus serratulus (Hall) , Асг. 
sagitticaulis (Gurley) , Climacograptus brevis Elles et Wood, Nemagraptus ех gr. 
gracilis (Hall) и др. 
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Т а б л и ц а 9.  Изменения родовых индексов обновления ашrилльских и 
лландоверийских комплексов rраптолитов Горного Алтая 

Число родов 
Зона , подзона 

в к омплексе появившихся исчез нувших 

grand i s  1 1  
2 2 

gr i es tonen s i s  8 
3 4 

tur r i c u l at u s  6 
о 4 

guer i ch i  1 1  
2 о 

hal l i  4 
о о 

sedgw i c k i  7 
4 7 

convo l ut u s  1 4  
4 1 

t r i angu l a tus 1 7  
1 1  1 

cyphus 5 
1 4 

extenuatus 9 
4 1 

acum i natus 5 
2 1 

per s c u l pt u s  4 
2 3 

ornatus 5 
1 о 

supernus 4 

Индекс 

4 -

7 -

4 -

2 -

о -

1 1  -

5 -

1 2  -

5 -

5 -

3 -

5 -

1 -

В карадоке выделяется набор региональных зон: лона multidens (с двумя 
подзонами: antiquus Jineatus и wilsoni) , лона quadrimucronatus (ее нижняя 
подзона clingani) . Стратотипы отмеченных зональных подразделений располо
жены у с. Усть-Чагырка. Сами лоны и их подзоны известны в разрезах 
бугрышихинской и ханхаринской свит на реках Белая, Чарыш, Иня, а также в 
разрезе аяткапской толщи на р. Ебогон. Состав комплекса подзоны antiquus 
lineatus следующий: Climacograptus antiquus lineatus Elles et Wood, Diplograptus 
multidens Elles et Wood, Geitonograptus gavia Sennikov, Glyptograptus eosiccatus 
Tzaj и др. Для подзоны wilsoni характерны: Diplograptus multidens Elles et Wood, 
Climacograptus aff. wilsoni (Lapworth) , Reteograptus geinitzianus tenuis Sennikov, 
Dicellograptus aff. divaricatus rigidus Lapworth и др. В составе подзоны clingani 
определены: Orthograptus quadrimucronatus (Hall) , Orth. insuetus (Obut et So
bolevskaya) , Orth. barcovaensis <Obut et Sobolevskaya) , Dicranograptus clingani 
Carruthers и др. Эталонный разрез верхнелланвирнско-карадокских грапто
литовых зон Горного Алтая, включая и стратотипы соответствующих зональных 
подразделений, находится у с. Усть-Чагырка на руч. Воскресенка. По комплек
сам граптолитов бугрышихинский горизонт коррелируется с поздним ллан
вирном, лландейло и ранним карадоком МСШ. Ашгилл расчленен на следу
ющие региональные зональные подразделения: лона quadrimucronatus (ее верх
няя подзона linearis) , лона supernus (с двумя подзонами: supernus и ornatus) . 
Эталонный разрез ашгилльских граптолитовых зон Алтая, вместе со стра
тотипами указанных зональных подразделений, расположен у с. Усть-Чагырка 
на руч. Тачалов. В составе подзоны linearis известны: Pleurograptus linearis 
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Т а б л и ц а  1 0. Изменения видовых индексов обновления ашгилльских 
и лландоверийских комплексов граптолитов Горного Алтая 

Число ВИДОВ 
Зона , подзона Индекс 

в к омплексе появившихся исчез нувших 

grand i s  1 5  
8 4 1 2  -

gr i e s tonens i s  1 1  
6 4 1 0  -

turr i c u l atus 9 
1 1 4 -'--- 1 5  -

guer i c h i  2 2  
1 6  1 -- 1 7  -

hal l i  7 
2 4 6 -

sedgw i c k i  9 
2 1 7 -- 1 9  -

convo l utus 2 4  
1 1  1 8 -- 2 9  -

tr iaпgu l a t us 3 1  
2 2  8 3 0  -

cyphus 1 7  
5 8 1 3  -

extenuatus 20 
1 2  6 1 8  -

acum i na t u s  1 4  
3 3 6 -

per s c u l pt u s  9 
7 1 1  1 8  -

ornatus 1 3  
9 1 1 0  -

supernus 5 

(Carruthers) , Orthograptus quadrimucronatus (Hal\) , Climacograptus blcornis 
(Hall) и др. Для подзоны supernus характерны: Climacograptus Zongispinus 
supernus Elles et Wood, Cl. hastatus hastatus Т .  S. Hall ,  ?Cl. extraordinarius 
(Sobolevskaya) и др. В подзоне ornatus определены: Climacograptus Zongispinus 
supernus Elles et Wood, Cl. latus Elles et Wood, Dicellograptus ornatus ornatus 
Elles et Wood, Dicel. ornatus minor Toghill, Orthograptus amplexicaulis (Нall) , 
Xylonograptus regularis Sennikov, Glyptograptus Zorrainensis (Ruedemann) ,  Gl. cf. 
ojsuensis Koren et Mikhajlova, Gl. posterus Koren et Tzaj и др. Подзона linearis 
встречается в разрезах на р. Ханхара, руч. Тачалов и Воскресенка. Подзона 
supernus известна на реках Буровлянка, Суетка, Чарыш, Мута, на руч. Тача
лов. Подзона ornatus известна на руч. Тачалов, на р. Буровлянка. Выяснить 
реальные точные взаимоотношения савельевского, тогинского, диеткенского 
горизонтов со шкалой граптолитовых лон Горного Алтая и через нее провести 
корреляцию с МСШ весьма трудно, так как ни в стратотипах самих горизонтов, 
ни в разрезах свит (или частей свит) , no которым выделены такие стратотипы, 
граптолитов практически не обнаружено. Достаточно длинная цепь последова
тельных корреляций от разреза к разрезу, при смене органических групп, часто 
не дает однозначного решения индексации горизонтов в подразделениях МСШ. 
Орловский горизонт по комплексам граптолитов коррелируется со второй 
половиной ашгилла МСШ. 

Силур 

Как и во всех других регионах, лландоверийские комплексы граптолитов 
Средней Сибири сложены космополитными формами и по ним устанавливаются 
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зоны с видами-индексами, одноименными с зонами Международной стратиг
рафической шкалы. Для Салаира и Тувы выделение зон пока преждевременно, 
однако имеющиеся там комплексы указывают на уровни двух-трех граптолито
вых зон, относящихся строго определенно к какому-либо подъярусу. Среди 
граптолитовых зон Сибирской платформы и Горного Алтая следует указать: для 
нижнего лландовери - зона persculptus, зона acuminatus, ascensus, зона 
extenuatus , siЬiricus, angustus, зона cyphus; для среднего лландовери - зона 
triangulatus,  gregarius, зона convolutus , cometa, maxiculus; для верхнего лландо
вери - зона sedgwicki, зона hall i ,  зона querichi ,  linnaei (зона tuvaensis) , зона 
turriculatus, crispus, зона spiralis (с двумя подзонами: griestonensis и grandis) . 
Так же как и аренигские, комплексы граптолитов лландовери встречаются в 
большинстве известных разрезов Средней Сибири и составляют там, как 
правило, от 50 до 100 % состава палеобиоценозов. В Туруханском районе на 
Южно-Пясинской площади по керновому материалу выделяется даже "грап
толитовая" свита [Мельников, 1 979; Лопушинская и др. , 1 99 1  ]. Одноименное 
ее название с содержащимися в ней многочисленными остатками граптолитов 
дополнительно подчеркивает исключительно главенствующее распространение 
этой группы фауны в лландоверийских толщах некоторых районов Средней 
Сибири. . 

Возрастное положение отдельных горизонтов (например, чинетинского для 
Горного Алтая, мойероканского для Сибирской платформы) в значительной 
степени базируется на анализе возрастного положения граптолитовых комплек
сов, а "вещественное наполнение" горизонтов в виде отдельных свит или их 
частей проводится, благодаря частой встречаемости находок граптолитов этого 
уровня. В одних случаях по массовым находкам остатков граптолитов (даже по 
многочисленности их неопределимых обломков) ,  а в других - с помощью 
определения взаимоотношений разновозрастных зональных граптолитовых -
комплексов. 

Прежде чем приступить к характеристике зональных подразделений силу
ра, следует заметить, что в современной литературе по стратиграфии нижнего 
силура используется терминология ярусного деления на лландовери (нижний, 
средний и верхний) и веялок (нижний и верхний) , наряду с относительно 
новыми наименованиями ярусов - раддан ,  аэрон, телич, шейнвуд, гомер. Для 
раддана достаточно однозначно признано его полное соответствие нижнему 
лландовери, для шейнвуда - нижнему венлоку, для гомера - верхнему 
венлоку. Более сложно обстоит дело с аэроном и теличем, суммарно равным 
объему среднего и верхнего лландовери. Автор понимает, что аэрон как ярус 
Международной стратиграфической шкалы не соответствует по объему средне
му лландовери. В аэрон включается rраптолитовая зона sedgwicki , которая 
всегда относилась к низам верхнего лландовери. Используя принятое ранее 
деление лландовери по граптолитам ( "нижний" ,  "средний" и "верхний" ) , 
постараемся ввести "радданские" ,  "аэронские" и "теличские" понятия для 
граптолитовых комплексов. Предложенное английскими специалистами поло
жение граптолитовой зоны sedgwicki в "аэронском" стратиграфическом интер
вале требует уточнения относительно комплексов других групп фауны. Любые 
возможные изменения, позволяющие строже соотнести взаимоотношения гра
ниц среднего/верхнего лландовери и аэрона/телича, не связаны с какой-либо 
корректировкой последовательности граптолитовых зон. Представляется, что в 
настоящий момент преждевременно оценивать на какой из границ (нижней или 
верхней) граптолитовой зоны sedgwicki в граптолитовых сообществах прои
зошли наиболее крупные и резкие изменения. Данную граптолитовую зону 
можно в равной степени считать как "типично верхнелландоверийской" ,  так и 
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Т а б л и ц  а 1 1 .  Схема сопоставления нижнесилурийской шкалы МСШ, стандартной зональной 
rраптолитовой шкалы и зональной rраптолитовой шкалы Средней Сибири 

мсш Стандартная Средняя Сибирь 
Надъярус Ярус граптолитовая зона З о н а  

[ Постановления 
МСК , 1 9 8 9 )  i nsectus 

crenu l ata - grand i s  
g r i es tonens i s  s p i r a l i s  

:s: gr i e stonens i s  
Тели ч  

turr i c u l atus , 
Р. UJ cr i spus 

cr i spus - ::i 
::i 

ф turr icul atus D1 gue r i ch i , ..... 
l i nnae i х 

ф 
1Ц t uvaens i s  

о h a l l i  

sedgwicki - sedgw i ck i  t:r 
convo l utus 

Аэрон convo l utus , cometa , 
:r max i c u l u s  

<1J l eptotheca - gregar i u s , 
t r i angu l atus t r i angul atus 

с:; cyphus cyphus , sandersoni 

с:; Рад д а н  aci naces - extensus , s i b i r i cus , 
atavus angustus 

acuminatus acum i natus 

perscu l ptus 

"стандартно аэронской" .  Здесь она рассматривается в составе верхнелландо
верийских сообществ граптолитов, как это и было сделано в публикациях 
предыдущих лет. Сводная зональная шкала силура Средней Сибири приведена 
в табл. 1 1 , где дано ее сопоставление со стандартными граптолитовыми зонами 
и с ярусными подразделениями Международной стратиграфической шкалы. 
Эта же шкала скоррелирована с зональными граптолитовыми подразделениями 
Западного Уэльса и ярусными подразделениями МСШ (табл. 1 2) .  Далее ана
лизируются зональные схемы силура по отдельным регионам, послужившие 
основой для создания рассматриваемой среднесибирской силурийской зональ
ной шкалы по граптолитам. 

Сибирская платформа. В силуре платформы в лландоверийском веке (в 
раддане, аэроне и теличе) выделяется последовательный набор региональных 
зональных подразделений: зональный уровень acuminatus; зональный уровень 
siЬiricus,  angustus ; зональный уровень sandersoni ,  лона triangulatus, gregarius; 
лона cometa, distans; зональный уровень exiguus, nodifer (табл. 1 3) .  Стратотипы 
лон предлагается выделять в Норильском районе, в скв. СП-2 1 .  Разрез отло
жений по керну из этой скважины предлагается считать эталонным для 
среднелландоверийских граптолитовых зон Сибирской платформы. Зональный 
уровень acuminatus, известный в разрезах рельефной, байтахской и других свит 
мойероканского горизонта на р. Нижняя Томба и в районе пос. Айхал , пред
ставлен следующими таксонами: Parakidograptus acuminatus (Nicholson) , Aki-
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Т а  6 л и ц а 1 2. Схема сопоставления нижнесилурийской зональной шкалы Западного Уэльса 
и зональной граптолитовой шкалы Средней Сибири 

мсш З ападный У эл ь с Средняя Сибирь 
[ Loyde l l ,  1 9 9 2 ] 

Надъярус Ярус Зона Зона 

i nsectus i nsectus 

grand i s  
grand i s  

s p i r a l i s  
s p i ra l i s  

crenu l a t a  
:s: gr i es tonens i s  

gr i estonens i s  

а. Тели ч  
c r i spus cr i spus , 

U1 
Q) turr i cu l atus ;:1 t urr i c u l atus ;:1 

t1> ..... 
guer i ch i , l i nnae i 111 >< 

guer i ch i  Q) 

о tuvaens i s  

ha l l i  hal l i  
t::r 

sedgw i c k i  sedgw i ck i  

:i: 
Аэрон convo l u t u s  convo l utus , come ta , 

max i c u l us 
"' 

argenteus , 
с:; gregar i u s , 

magnus t r i angu l at u s  

t::; tr i angu l at u s  

cyphus cyphus , sanderson i 

aci naces extensus , s i Ь i r i cus , 
Раддан angustus 

atavus 

acum i natus acuminatus 

perscu lptus 

dograptus ascensus Davies ,  Cystograptus praepenna Obut et Sobolevskaya, Nor
malograptus scalaris (Hisinger) , Glyptograptus tamariscus (Nicholson) . Зональный 
уровень siblricus , angustus распространен в разрезах мойероканской ,  чам
бинской, рельефной свит мойероканского горизонта на реках Мойеро, Подка
менная Тунгуска, Горбиачин и у пос. Айхал. Для него характерны Me
tabolograptus m oyeroensis <Obut) , Metabol. siЬiricus (Obut) , Coronograptus an
gustus angustus (Obut) , Atavograptus sp. 3, Paraclimacograptus innotatus innotatus 
(Nicholson) , Normalograptus ех gr. scalaris (Нisinger) , Cystograptus sp. ,  Glyp
tograptus ех gr. tamariscus (Nicholson) , Normalograptus ех gr. angustus (Perner) , 
М etaclimacograptus hughesi <N icholson) , М etaclimacograptus sp. Зональный уро
вень sandersoni, встречаясь в разрезах кайбатской и других свит мойероканско
го горизонта на р. Бахта и в районе г. Норильска, состоит: из Pribylograptus 
sandersoni (Lapworth) , Pribylograptus sp" Diplograptus talnahensis Obut et So-
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Т а  б л и ц а 1 3 .  Граптолитовая зональная шкала 
нижнего силура Сибирской платформы 

мсш 

Надъярус Ярус 

:s: 
Телич 

Р. 
Q) 
111 Аэрон 

о 
<:! 
:i: 
"' 
� Раддан 

i::; 

Сибирская платформа 

З о н а  ( зон аль ный урове н ь ) 

Граптолиты отсутствуют 
- -- - - - - - - - - - -

-

-

( ex i guus , nod i f e r ) 

cometa , d i s tans 

t r iangulatus , gregar i u s  

( sanderson i ) 
- - - - - - - - - - -

( s i b i r i cus , angustus ) 
- - - - - - - - - - -

( acum i natus ) 

-

-

bolevskaya, Hedrograptus sp. , 
Glyptograptus tamariscus ta
mariscus (Nicholson) ,  Glypto
graptus sp. , Metabolograptus 
sp. , Rhaphidograptus maslovi 
Obut et Sobolevskaya, Cysto
graptus ех gr. реппа (Нор
. kinson) , Dimorphograptus (?) 
sp. ,  Pernerograptus sp.,  Ata-
vograptus sp. 

Лона triangulatus,  grega
rius выделяется по одно
именным местным зонам в 
разрезах чамбинской, мейк
ской, куондинской свит мой
ероканского горизонта на ре
ках Аякли, Вилюйчан,  Яро
лин, Оленек, Горбиачин, 

Курейка, Кулюмбэ, Левая Тонда, Рыбная и в районе г. Норильска. Состав 
комплексов этой лоны следующий: Glyptograptus tamariscus tamariscus (Nic
holson) , Glyp. tamariscus nikolayevi Obut, Diplograptus talnahensis Obut et So
bolevskaya, Diplograptus sp. , Dittograptus fortuitus Obut et Sobolevskaya, Ortho
graptus insectiformis (Nicholson) ,  Н edrograptus janischewskyi janischewskyi Obut, 
Hed. janischewskyi serus Obut et Sobolevskaya, Hed. krivunensis (Obut) , Co
mograptus comatus Obut et Sobolevskaya, Metaclimacograptus orientalis (Obut et 
Sobolevskaya) , Metaclimacograptus sp. , Petalolithus ovatoelongatus (Kurck) , Pseu
doretiolites perlatus (Nicholson) ,  Rhaphidograptus toernquisti (Elles et Wood) , 
Rhaph. maslovi Obut et Sobolevskaya, Agetograptus zintchenkoae Obut et So
bolevskaya, Ag. secundus Obut et Sobolevskaya, Ag. primus Obut et Sobolevskaya, 
Ag. spiniferus Obut et Sobolevskaya, Ag. tenuilongissimus Obut et Sobolevskaya, 
Lagarograptus inexpeditus Obut et Sobolevskaya, Coronograptus gregarius gregarius 
(Lapworth) ,  Cor. gregarius minusculus Obut et Sobolevskaya, Cor. gregarius 
arcuatus Obut et Sobolevskaya, Pernerograptus praecursor (Elles et Wood) , Per. 
tenuipraecursor Obut et Sobolevskaya, Pribylograptus incommodus (Tornquist) , 
Globosograptus tenuissimus Obut et Sobolevskaya , Campograptus curtus Obut et 
Sobolevskaya,  Сат. elegans Koren, Сат. communis communis (Lapworth) , De
mirastrites pectinatus pectinatus (Richter) , Dem. triangulatus triangulatus (Har
kness) , Dem. delicatulus (Elles et Wood) , Stavrites laticellatus Obut et So
bolevskaya, Stav. rossicus Obut et Sobolevskaya, Rastrites longispinus Perner, Rast. 
norilskensis Obut et Sobolevskaya, Paradiversograptus capillaris (Carruthers) и др. 
Лона cometa, distans выделяется по местным зонам на р. Курейка (cometa) и в 
районе г. Норильска (distans) в разрезах чамбинской свиты мойероканского 
горизонта и имеет в своем составе: Cephalograptus cometa (Geinitz) , Monograptus 
distans (Portlock) , Rhaphidograptus sp. , Metaclimacograptus sp.,  Diversograptus 
sp. и др. 

Зональный уровень exiguus, nodifer, обнаруженный в разрезах тали
китской, омнутахской , угиюкской свит хаастырского горизонта на р. Курейка 
и в районе г. Норильска, содержит следующие таксоны: Streptograptus exiguus 
exiguus (Lapworth) , Strep. nodif er (Tornquist) , Monograptus lohiferus (МсСоу) и др. 

По граптолитовым комплексам мойероканский горизонт коррелируется с 
ранним и средним лландовери (раддан и аэрон) МСШ, а хаастырский горизонт 
с ранней половиной позднего лландовери (ранняя половина телича) МСШ. 
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Точное соответствие грани
цы мойероканс«ого и хаас
тырского горизонтов границе 
среднего и позднего лландо
вери МСШ по граптолитам 
определить пока нельзя. 

Т а б л  и ц а 1 4. Граптолитовые комплексы 
нижнего силура Салаира 

Салаир. Выделить ка
кие-либо зональные подраз
деления по комплексу силу
рийских граптолитов Салаира 
невозможно (табл. 1 4) .  Изве
стные в составе комплекса 
таксоны Glyptograptus ех gr. 
persculptus (Salter) , Gl. tama
riscus distans Packham, Me

Надъярус 

:s: 
о. 
Q) 
� 
о 
<:! 
:I: 
<О 
t:; 
t:: 

мсш 

Ярус 

Тели ч 

Аэрон 

Раддан 

Сал аир 

Слои 

Слои с Glyptograptus 
tamariscus dis tans 

- - - - - - - - - - - - -

Слои с Glyptograptus е х  
gr . perscu lptus , 
Metac l i macograptus ех gr . 
h ughesi 

taclimacograptus ех gr. hughesi (Nicholson) встречены в разрезах оселкинской 
свиты на реках Большой Бачат и Юрман. 

Тува. В лландовери региона в разрезе элегестской свиты у г. Чадан можно 
выделить: зональный уровень exiguus, tuvaensis (Stimulograptus tuvaensis 
(Obut) , Streptograptus exiguus (Lapworth) ) ,  зональный уровень spiralis (Retiolites 
angustidens Elles et Wood) (табл. 1 5) .  Венлокские граптолиты в Средней Сибири 
пока известны только в южной части Центрально-Тувинской зоны на левом 
борту долины в среднем течении р. Элегест (левый приток Енисея) , где в 
акчалымских слоях верхней подсвиты элегестской свиты в стратотипе акчалым
ского горизонта найдены Thallograptus sp. , Koremagraptus aff. onniensis Bulman, 
Rhadinograptus sp., Palaeodictyota sp" Acanthograptus sp. Все перечисленные 
формы граптолитов могут встречаться и на более низких стратиграфических 
уровнях в лландовери и ашгилле. В частности ,  на Горном Алтае вид Kore
magraptus onniensis Bulman обнаружен в верхах среднего лландовери, а род 
Thallograptus Ruedemann в лландоверийском интервале. На Сибирской плат
форме род Rhadinograptus Obut встречается в среднем лландовери, а на Салаире 
он известен в ашгилле. "Венлокское" положение отмеченного комплекса грап
толитов базируется на обобщенных стратиграфических данных по табулятам, 
ругозам, брахиоподам, строматопоратам, мшанкам, криноидеям, конодонто-

Т а б л и ц а 1 5 .  Граптолитовая зональная шкала 
нижнего силура Тувы 

мсш 

Надъярус Ярус 

Ве нлок Шей нвуд 

Телич 

:s: 
Р. 
Q) 
� 
о 
<:! Аэрон :I: 
<О 
t:; 

t:: 
Раддан 

Тува 

З он ал ь ный урове н ь  ( слои ) 

( Слои с Koremagraptus 
onniensis ) 

" sp i r a l i s "  
- - - - - -

e x i guus , 
- - - - - -

Граптоли ты 

[ angus t i dens ] 
- - - - - -

tuvaens i s  
- - - - - -

отсутствуют 

-

-

форидам, позволяющим со-
поставлять акчалымский го
ризонт с венлокским уров
нем [Владимирская, Чехо
вич, 1 969; Решения . .  " 1 983 ]. 

Западный Саян. Каких
либо зональных подразделе
ний в этом регионе для си
лурийского интервала пока 
выделить нельзя. Граптоли
ты составляют комплекс с 
Koremagraptus onniensis Bu\
man, Palaeodictyota sp, 
встречающийся в разрезе на 
р. Токмагаш. 

Горный Алтай. Для си
лура региона, точнее для 
лландоверийского яруса, вы-
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Т а б л  и ц а 1 6. Граптолитовая зональная шкала нижнего силура Горного Алтая 

мсш Горный Алтай 

надъярус Яру
с зона ( зональ ный уровень ) 

( i nsectus ) 

grandis 
:s: s p i ra l i s  

griestonensis 

а. телич 

turr i c u l atus , 
и cr i spus 

QJ " " .З' guer i ch i , 
"' >< l i nnaei 

QJ 

о 
tuvaens i s  

hal l i  
С{ 

sedgw i c k i  

= 
Аэрон convo lutus , cometa , 

max i c u l us 
"' 

t r i angul atus , gregarius 
с:; 

cyphus 

с; 
extensus , s i Ь i r i cus , 

Раддан angustus 

acuminatus 

persc u l ptus 

делен последовательный набор региональных граптолитовых зональных подраз
делений: лона persculptus, лона acumiпatus, лона extenuatus, siblricus, angustus, 
лона cyphus, лона triangulatus, gregarius, лона convolutus, cometa, maxiculus, 
лона sedgwicki, лона halli , лона guerichi ,  linnaei (с подзоной tuvaensis в нижней 
части) , зона turriculatus, crispus, лона spiralis (с подзонами: griestonensis и 
grandis) , зональный уровень insectus (см. табл. 9 ,  10,  1 6) .  Лона guerichi, linnaei 
и лона turriculatus, crispus могут группироваться в единую лону (?надзону) 
exiguus. Эталонный разрез нижне-среднелландоверийских лон Горного Алтая 
находится у с. Усть-Чагырка на руч. Воскресенка, а эталонный разрез верхне
лландоверийских лон расположен на горе Черная у пос. Чинета. Стратотипы 
лон предлагаются в следующих разрезах: persculptus - руч. Воскресенка; 
acuminatus - руч. Буровлянка; extenuatus, siblricus, angustus - руч. Воскре
сенка; cyphus - руч. Воскресенка ; triangulatus, gregarius - Вторые Утесы на 
р. Иня; convolutus, cometa, maxiculus - Вторые Утесы на р. Иня; sedgwicki -

Вторые Утесы на р. Иня; halli - левый борт р. Иня ниже пос. Чинета; guerichi, 
linnaei - гора Черная; turriculatus, crispus - гора Черная; exiguus - р. Верх
няя Карасу; лона spiralis - гора Черная. 

Лона persculptus известна по одноименным местным зонам в разрезах 
свиты Вторых Утесов чинетинского горизонта на реках Иня, Чагырка. В составе 
ее комплекса присутствуют: Glyptograptus persculptus (Salter) , Normalograptus 
medius (Tornquist) , Nor. angustus (Perner) , Climacograptus longifilis Manck, 
Atavograptus sp. 4 и др. Лона acuminatus встречается в разрезах с одноименными 
местными зонами в свите Вторых Утесов чинетинского горизонта на реках Иня, 
Чагырка и содержит: Parakidograptus acuminatus (Nicholson) , Metaclimaco
graptus orientalis (Obut et Sobolevskaya) , Normalograptus normalis (Lapworth) ,  
Nor. angustus (Perner) и др. Лона extenuatus , siblricus, angustus выделяется по 
местным зонам: extenuatus, siblricus в разрезе свиты Вторых Утесов чинетинско-
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го горизонта у с. Усть-Чагырка; siblricus ,  angustus в разрезе свиты Вторых 
Утесов чинетинского горизонта на руч. Буровлянка. В составе комплекса лоны 
находятся: Dimorphograptus extenuatus Elles et Wood, Dimor. swanstoni 
(Lapworth) ,  Dimor. cf. physophora (Nicholson) , Metabolograptus sihiricus (Obut) , 
М etabol. moyeroensis (Obut) , Coronograptus angustus angustus (Obut) , Cys
tograptus tumidicaulus (Hsi.i) и др. Лона cyphus составлена по одноименным 
местным зонам в разрезах свиты Вторых Утесов чинетинского горизонта на 
реках Чинетка, Иня, Чагырка и имеет в своем составе: Coronograptus cyphus 
cyphus (Lapwoprth) , Orthograptus mutahilis (Elles et Wood) , Pribylograptus in
commodus (Tornquist) и др. 

Лона triangulatus, gregarius основана на одноименных местных зонах в 
разрезах свиты Вторых Утесов чинетинского горизонта на реках Иня, Чагырка, 
Генералка и ее комплекс содержит Demirastrites triangulatus triangulatus (Hark
ness) , Dem. pectinatus pectinatus (Richter) , Rastrites longispinus Perner, Rast. 
hybridus Lapworth, Coronograptus gregarius gregarius (Lapworth) , Campograptus 
communis (Lapworth) ,  Сат. curtus Obut et Sobolevskaya, Lithuanograptus serus 
Paskevicius, Lith .. minimus PaskeviCius, Lagarograptus inexpeditus Obut et So
bolevskaya, Hedrograptus janischewskyi janischewskyi Obut и др. Лона convolutus , 
cometa, maxiculus фиксируется по одноименным местным зонам в разрезах 
свиты Вторых Утесов чинетинского горизонта на реках Иня, Чагырка, Генерал
ка, а ее комплекс состоит из Demirastrites convolutus convolutus (Hisinger) , 
Cephalograptus cometa ext!ema Boucek et Pribyl, Campograptus elegans Koren, 
Coronograptus maxiculus Storch, Hedrograptus janischewskyi serus Obut et So
bolevskaya и др. Лона sedgwicki основана на одноименных местных зонах в 
разрезах сыроватинской свиты чинетинского горизонта на реках Соловьиха, 
Иня, Чагырка, Верхняя Карасу. В ее составе' присутствуют: Stimulograptus 
sedgwicki (Portlock) , Stim. tuvaensis (Obut) и др. Лона halli представлена одно
именной местной зоной в разрезах сыроватинской свиты чинетинского горизон
та в левом борту р. Иня ниже пос. Чинета, на горе Черная, у с. Соловьиха и 
содержит: Stimulograptus halli (Barrande) , Monograptus sp. , Paradiversograptus 
capillaris (Carruthers) , Glyptograptus tamariscus (Nicholson) и др. Лона guerichi ,  
linnaei выделяется в разрезах сыроватинской свиты чинетинского горизонта по 
одноименным местным зонам на реках Соловьиха, Иня, Чагырка, а также по 
местной зоне exiguus (нижняя часть) на р. Верхняя Карасу. Она имеет следу
ющий состав: Spirograptus guerichi Loydell, Storch et Melchin, Rastrites linnaei 
Barrande, Agetograptus tenuissimus Sennikov, Stimulograptus halli (Barrande) , 
Petalolithus praecursor Boucek et Pribyl, Pseudoplegmatograptus obesus obesus 
( Lapworth) , Eorograptus singularis Sennikov, Streptograptus nodifer (Tornquist) 
и др. Лона turriculatus, crispus выделяется по местным зонам в разрезах 
сыроватинской свиты чинетинского горизонта: зона crispus - р. Чарыш, зона 
turriculatus - р. Иня, зона exiguus (верхняя часть) - р. Верхняя Карасу. В ее 
составе известны: Spirograptus turriculatus (Barrande) , Globosograptus crispus 
(Lapworth) , Streptograptus exiguus (Lapworth) и др. Лона spiralis основывается 
на местных одноименных зонах в разрезах полатинской и чесноковской свит 
полатинского горизонта на реках Иня, Верхняя Карасу, Ануй. В составе 
подзоны griestonensis известны: Oktavites spiralis (Geinitz) , Monoclimacis gries
tonensis griestonensis Nicol , Monocl. linnarssoni linnarssoni (Tullberg) , Po
lygonograptus physophorus Sennikov и др. Для состава подзоны grandis характер
ны: Oktavites spiralis (Geinitz) , Ok. falx (Suess) , Stomatograptus grandis grandis 
(Suess) , Retiolites angustidens Elles et Wood, Retiol. angustissimus Obut et 
Sobolevskaya, Monoclimacis griestonensis kettneri (Boucek) , Monocl. asiatica 
(Obut) и др. Зональный уровень insectus выделяется в разрезах на горе Шпиль 
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и в логу Сыроватый по комплексу в составе Cyrtograptus aff. insectus Boucek, 
Cyrt. aff. centrifugus Boucek. По граптолитовым комплексам чинетинский го
ризонт коррелируется с ранним, средним и большей частью позднего лландо
вери (раддан ,  аэрон, большая часть телича) МСШ, полатинский горизонт - с 
самым концом позднего лландовери (конец телича) МСШ, а нижняя часть 
(? треть) чесноковского горизонта охватывает переходные слои конца лландо
вери (конец телича) - начала венлока (начало шейнвуда) , а также нижнюю 
половину венлока (шейнвуд) . 

Девон 
Девонские граптолиты в Средней Сибири встречены пока только в северной 

части Ануйско-Чуйской структурно-формационной зоны Алтая, где в районе 
с. Камышенка на юго-западном склоне горы Колпак, в стратотипе камышен
ской свиты, в нижней пачке яку1ринских слоев обнаружены Polygonograptus 
bouceki Obut et Sennikov, а в правобережье р. Куваш (правый приток р. Песча
ная) в камышенской свите в стратотипе кувашских слоев найдены Dictyonema 
sp. Род Dictyonema Hall распространен в многочисленных регионах мира с 
верхнего кембрия по нижнюю пермь включительно, а представители рода 
Polygonograptus Boucek известны в ограниченном числе регионов в верхнем 
кембрии (Тасмания) , ордовике (ашгилл - Эстония, Казахстан) и в силуре 
(лландовери - Англия, Горный Алтай; венлок - Чехия) . Выделить какие-либо 
зональные подразделения по комплексу девонских граптолитов Горного Алтая 
невозможно. Стратиграфическое положение отмеченных алтайских таксонов 
определяется на уровне пражского яруса, в соответствии с комплексами три
лобитов, брахиопод, ругоз, криноидей, остракод из якушинских слоев, отно
сящихся к крековскому горизонту белтирского надгоризонта [Елкин, 1 963, 
1 968 ,  1 983;  Обут, Сенников, 1 98 1а,б ] .  
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Г л  а в а 4. БИОЛОГИЧЕСКАЯ ПРИРОДА 
ГРАПТОЛИТОВЫХ СООБЩЕСТВ 

4.1. ТИПЫ, СТРОЕНИЕ И ВЗАИМООТНОШЕНИЯ ОТДЕЛЬНЫХ 
ЗООИДОВ, КОЛОНИЙ И СИНРАБДОСОМ 

В данной работе используется ряд терминов, которые, по мнению автора, 
следует заранее строго определить. Это объясняется тем, что часть из них может 
обозначать две, а то и три стороны одного явления. Такие термины подробно 
анализируются в обширной литературе, касающейся общих вопросов палеонто
логии и биологии [Майр, 1 974; Тимофеев-Ресовский и др. ,  1 977; Скворцов, 
1 988 ;  Реймерс, 1 99 1  ] .  Генотип рассматривается как наследственная основа 
организма, в отличие от генома - как структуры (совокупности генов) с 
закодированной наследственной информацией. Фенотип - совокупность всех 
признаков и свойств индивида (для граптолитов - колонии) , образовавшихся 
на основе генотипа при индивидуальном развитии колонии и с учетом воз
действия всех внешних факторов. Генофонд - совокупность генов группы 
особей (колоний) , популяций, группы популяций со строго определенной 
частотой встречаемости. Популяция - совокупность особей одного вида с 
общим генофондом, в течение нескольких поколений. Поколение - формы 
одного вида, сменяющие друг друга в процессе его жизненного цикла. "Длина 
поколения" - промежуток между рождением " родителей" и их "детей" (или 
между достижением половой зрелости "родителей" и половой зрелости их 
"детей" ) .  Генерация - разовое потомство одной группы особей (одной ко
лонии) или популяции. Под генетическим кодом понимается единая система 
записи наследственной информации, а под генетической программой - после
довательность биологических событий, заложенная в таком генетическом коде. 

Эволюция, как направленное и необратимое историческое развитие какой
либо группы организмов, приводит к появлению у таких организмов новых 
структур, позволяющих выполнять некоторые дополнительные функции. При 
этом может наблюдаться: а) эволюционное развитие ( "биологический прог
ресс")  с увеличением числа составляющих какую-либо таксономическую груп
пу родов, видов, подвидов, увеличением площади ареала, возрастанием числен
ности особей или б) эволюционный упадок ( "биологический регресс" ) со сни
жением числа входящих таксонов, сокращением ареалов, снижением числа 
особей. Для граптолитов эволюционные изменения, контролируемые генетиче
ской программой, наиболее ярко отражаются в способах построения колоний. 
Среди полного набора эволюционных трендов в развитии граптолитов [Jaeger, 
1 978 ] отмечались: 1 )  уменьшение и 2) увеличение количества ветвей, 3) обра
зование спиральных рабдосом, 4) изменение максимального количества форм, 
5) поворот направления роста ветвей рабдосомы от сикулы, 6) прогрессивное 
замедление образования двойной почки, 7) редукция перидермы, 8) морфо
логия и дифференциация тек, 9) прогрессивные изменения сикулы. По мнению 
автора, в развитии колоний граптолитов проявляются следующие общие про
цессы: 1 )  интеграция (возрастание системности) - процесс упорядочения 
(например, возрастание закономерности дихотомии и анастомоза у дендроидей) 
и объединения отдельных структурных элементов (в частности, ветвей в 
колонии) в целостный организм (например, срастание четырех ветвей у филло
граптов, срастание двух ветвей у глоссограптов и криптограптов) ;  2) диффе
ренциация - процесс расчленения целого на отдельные части (например, 
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Рис. 10. Распределение взвешенных средних арифметических для максималь
ных длин (в мм) колоний граптолитов ашгилла и лландовери Горного Алтая: 
1 - алтайские материалы, 2 - литературные данные. 

возникновение от двуветвистых дидимограптов одноветвистых азигограптов, с 
развитием по левой или правой ветви дидимораптид) ; 3) общее увеличение 
размеров колонии (правило Депере - закон филогенетического роста) , в целом 
для всех граптолитов любых филогенетических линий [Сенников, 1 97ба ] 
(рис. 1 0) ;  4) возрастание сложности построения колонии (например, в пе
риодически возникающих многоветвистых таксономических группировках от 
дихограптид к немаграптидам и далее к синодиверсограптидам и циртограп
тидам) ; 5) уменьшение разнообразия морфологических структур отдельных тек 
внутри колонии. Несколько забегая вперед, отметим, что граптолиты (точнее -
граптолоидеи) в своем развитии достаточно строго подтверждают правило 
прогрессирующей специализации - вступив на путь специализации к планк
тонному образу жизни в самом начале ордовика, они, на основе постоянного 
усложнения строения рабдосом и их "объединения" в специфические структу
ры, достигли одной из высших форм "колониальности" (см. ниже "Синрабдо
сомы" )  и вымерли в раннем девоне. Граптолоидеи обладали несравненно более 
слабой фенотипической изменчивостью по сравнению с де.ндроидеями. Пос
ледние, появившись в позднем кембрии , не встали на путь специализации 
(среди дендроидей имеются как бентосные, так и планктонные формы) . У 
дендроидей достаточно широкая фенотипическая изменчивость, что позволяло 
приспосабливаться им к широкой гамме различных абиотических условий и 
просуществовать до начала перми. Именно фенотипическая изменчивость 
предполагается как главенствующий фактор для обеспечения стабильности 
существования видов [Северцев, 1 988 ]. Широкая изменчивость позволяет 
иметь высокую экологическую устойчивость, обеспечивающую стабильное су-
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ществование видов продолжительное время, а виды с малой изменчивостью, в 
ответ на смену условий, эволюционируют с образованием новых видов и 
вымиранием материнских. Виды с малой изменчивостью существуют непро
должительные отрезки времени. 

Дискуссионными вопросами по генетической программе построения грап
толитовых колоний и анализами путей реализации "потенциальных возможно
стей" генотипов в фенотипах занимались следующие исследователи [Bulmaп, 
1 933; Urbaпek, 1 960, 1 963, 1 966, 1 970, 1 973; Кirk, 1 969, 1 979, 1 980; Jaaпussoп, 
1 973; Miiller, 1 979; Fortey, 1 983;  Urbaпek, Uchmaпski, 1 990 ] .  В данной работе 
рассматриваются только те проблемы, которые в той или иной степени касаются 
сибирского материала или оказывают влияние на пути и методы его изучения. 

Способы размножения и построения колоний 

Образование новых колоний. Наиболее широко признаваемое положение 
о способах размножения граптолитов состоит в том, что первая ячейка -
сикулозооид - образуется половым путем, а остальные зооиды (теки) рабдосо
мы являются результатом бесполого размножения простым чашечным почко
ванием - вегетативным путем [Обут, 1 964; Сенников, 1 976а ]. При этом 
первый из текозооидов (зооиды, образовавшиеся вегетативным путем) почку
ется от сикулы путем перфорирующего почкования, а последующие текозооиды 
образуются за счет апертурного почкования (изредка возможно перфори
рующее почкование и на текозооидах [Обут, Соболевская, 1 967б ]) (табл. 1 7) .  
Заметим, что перфорирующее почкование известно пока у двух классов ко
лониальных животных - у птеробранхий (Rhabdopleura Laпkester) и у грапто
лоидей (Graptolidea Lapworth) [Беклемишев, 1 964 ]. Граптолиты образовывали 

Т а б л и ц а  1 7 . Типы образования новых зооидов граптолитов 

Половой Бесполый ( ве г етативное почкова ние ) 

Полигамный Агамный 

Двуполый однополый Построение колонии от сикулы Построение 

( с  оплодотворением ) ( партено- после полового р а з м ножения ( реге нериро-

г е не з )  вание ) новых 

само- ( бе з  колоний от 

оплод9- оплодо - обломков раб -

творе - творени я )  Перфори- Чашечное Чашечное досом 

ние рующее устьевое усть евое 

почкова- п о ч к о в а - почкование Чашечное 

Ра з -

1 
Гермафро- ние ние от от теки краевое 

дель
�

о - дитный с и к улы почкование 

полы и от теки 

Образование сикулозооидов . Образа- Обра зова- Образа- Образова- Образование 

каждый и з  которых дает разви- ванне ние 1 1 вто - ванне ние от на обломках 

тие НОВОЙ полностью обособлен- первого рога " , новых одного рабдосом но-

НОЙ колонии или отдельной ко- текозоо- первого те к о з а - текозоо- вых КОЛОНИЙ 
лонии внутри единой синрабдо- ида от текозоои- оидов ида дву

х 
путем над-

сомы . При соединении яиц " од - сикулы да при друг от текозоо- страивания 

НОЙ кладки 11 формируется не - построе - друга идов при новыми теко -

сколько сикулозооидо в l  " строя- нии "лож- образ ова - зооидан:и каж-

щих
1' 

отдел ь ные рабдосомы в ны
х 1

1 
б и - нии НОВОЙ доrо обломан -
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досомы 11 рабдосом ветви или 

за счет нового 

остановки ряда тек 

роста тек 

в дистали 
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и псевдоколонии с разобщенными зооидами в единой оболочке (род Syrin
gotaeni'a Obut и др. ) .  Появляющиеся "вегетативные" теки в процессе над
страивания колонии (практически каждая) имеют собственные очертания и 
размеры, отличающиеся от форм и размеров уже образованных тек. Конечно, 
рядом расположенные теки весьма близки друг к другу по форме и размерам. 
Чем дальше удалены друг от друга "несоседние" теки в колонии, тем больше 
они различаются по форме и размерам. У же в этой короткой информации 
заложена некоторая неопределенность. 

Во-первых, у большинства дендроидных граптолитов (класс Stereostolonata 
Obut) , относящихся к бентосным организмам, пневматофорная [Erdtmann, 
1 982а, 1 988а ] (употреблялся и термин "нематофорическая" [Kozlowski, 1 97 1  ]) 
сикула, о которой упоминалось выше, отсутствует. Возможно, что у части из 
таких бентосных дендроидных форм первый зооид находился в особой капсуле 
внутри нижней части широко разросшегося и прикрепляющегося основания -
текоризы. Он мог не иметь собственной специальной оболочки и таким образом 
термин "сикула" (или "сикулозооид")  не применим для таких бентосных форм. 
Однако для некоторых представителей рода Mastigograptus Ruedemann указы
валась сикула, состоящая из просикулы и метасикулы, заключенная в текоризу 
[Обут, Соболевская ,  1 967б ]. В качестве аналогии с сикулозооидом у планктон
ных граптолитов можно было бы для бентосных форм применять термин 
"текоризный зооид" .  Однако этот недостаточно корректный термин нуждается 

St 
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в уточнении, так как во многих работах уже 
употреблялся термин "текоризная сикула" (или 
"дискофорическая сикула" [Kozlowski, 1 97 1  ]) . В 
то же время в литературе [Fortey, Cooper, 1 986 ] 
применяется понятие "сохраняющаяся на взрос
лой стадии развития колонии пневматофорная 
сикула" ,  которое относится к сикулам для план
ктонных форм граптолитов. Из этого следует, что 
у бентосных форм на ювенильной стадии раз
вития колонии могла , быть пневматофорная (по 
мнению автора, лучше употребить термин "ква
зипневматофорная") сикула, которая затем при 
переходе колонии к бентосному образу жизни 
трансформировалась в текоризу. 

Во-вторых, только у дендроидных грапто� 
литов имеется полный, необходимый для соче
тания полового и бесполого путей размножения ,  
набор типов зооидов (тек) - почкующиеся сто
лотеки, женские (крупные) автотеки и мужские 
(мелкие) битеки (рис. 1 1 ) .  Стоит отметить, что у 
части дендроидных граптолитов (отряд Dithe
coidea Obut) имеется не триада тек (столотека, 
автотека, битека) , а диада тек (столотека и авто
тека) [Обут, 1 960, 1 964 ] (рис. 1 2) .  Построение 
диад аналогично построению триад, подчиняю-

Рис. 1 1 . Схема почкования триады тек Dend
rograptus regularis Kozlowski [Kozlowski, 1 949а ] :  
Ath - автотеки, Bth - битеки, Sth - столотеки, St -
столоны. 



Рис. 1 2. Схема почкования диады тек Dithe
codendrum Obut [Обут, 1 964 ] :  
Ath - автотеки ,  Sth - столотеки, St - столоны. 

щихся правилу Вимана ( "Wiman rule" )  [Bul
man, 1 955, 1 970, с. V26 ] .  При диадном стро
ении каждая столотека дает автотеку, на
правленную в другую сторону,  и последую
щую столотеку. При триадном - столотека 
дает направленную в сторону автотеку и 
расположенную под ней битеку, а также 
последующую стол отеку. Таким образом на
правленность эволюционных изменений в 
строении граптолитовых колоний могла идти 
от дендроидных граптолитов к истинным 
граптолоидеям по двум направлениям: пер
вое - от триады тек (столотека, автотека и 
битека) через потерю столотек и затем ре
дукцию битек; второе - от триады тек через 
утрату диморфизма автотек и битек до диад 
(столотека и автотека) и затем редукцию 
столотек. Надо подчеркнуть, что пока досто
верно не известны представители грапто
литов, у которых было бы бесспорно доказа
но строение группы тек, состоящее из столо
тек и битек, хотя А. М.  Обут [ 1 964 ] при 
общей характеристике представителей отря
да Tuboidea Kozlowski отмечал такую воз
можность. Наряду с развитием "нормаль
ных" триад и диад (столотека и автотека) , 
А. М .  Обут предполагал спорадическое воз
никновение в одной колонии специфических диад (две битеки, две столотеки 
или столотека с битекой) . У женских автотек в одном из отрядов дендроидей 
(Tuboidea Kozlowsk.i) на фоне стандартной триады тек (столотека, автотека и 
битека) наблюдается диморфизм "второго порядка" .  У них наряду с крупными 
"нормальными" автотеками имеются маленькие автотеки ( 1 /3 от диаметра 
нормальной автотеки) , названные "микротеками "  [Kozlowski, 1 949а ]. 

Только на рубеже кембрия и ордовика среди представителей дендроидных 
граптолитов появились первые планктонные формы, имеющие четко выражен
ную· конусообразную сикулу с немой. Высказывалось предположение, что 
"истинная" пневматофорная сикула могла возникать независимо в нескольких 
филогенетических линиях на разных временных уровнях - линия Dictyonema 
Hall в тремадоке раннего ордовика, линия Dendrograptus Hall (Calyxdendrum 
graptoloides Kozlowsk.i) в среднем ордовике [Kozlowski, 1 960 ]. Вся колония у 
планктонных дендроидей и у граптолоидей строится путем образования поруса 
на сикуЛ:е и появления первой столотеки (или теки у граптолоидей) .  В 
дальнейшем, при апертуральном почковании от первой столотеки (первой теки 
у граптолоидей) , после образования первой автотеки и первой битеки, возника
ет следующая за ней вторая столотека (вторая тека у граптолоидей) и так далее. 
Заметим, что у некоторых дендроидных граптолитов (например, у средне-
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Рис. 13. Строение проксимальной части рабдосом моно
граптид [U rbanek, 1 970 ] :  
ps - просикула, ms - метасикула; 1 - 1 1 - остановки роста (диапаузы) . 

сибирских представителей рода Mastigograptus Ruedemann) 
было зафиксировано перфорирующее почкование не только 
от сикулы, но и на ветвях колонии от отдельных ?тiк. 
Последнее обстоятельство позволило отметить, что по этой 
характеристике Mastigograptus datzenkoi Obut et Sobo
levskaya более близок к птеробранхиям, чем к дендроидным 
граптолитам [Обут, Соболевская, 1 967б ] .  

Сикула имеет начальную просикулярную часть с про
дольными тяжами и дистальную метасикулярную часть с 
поперечными сегментами (рис. 1 3 ) .  Такое сложное ком
бинированное ее строение резко отличается от строения 
мономорфных тек у граптолоидей, а также автотек и битек 
у планктонных дендроидей, характеризующихся однообраз
ным нарастанием поперечных фузеллюсов (сегментов) .  
Столотеки состоят из плотной однородной сливной ткани и 
также по строению не похожи на сикулу. Эти обстоятельст
ва позволяют отметить принципиально отличный образ 
формирования сикулярного зооида, с одной стороны, и всех 
остальных зооидов колонии - с другой. Напрашивается 
вывод о половом (не вегетативном) способе образования 
сикулярного зооида. Здесь следует указать, что автор пока 

не уточняет степень применимости понятия полового размножения к планктон
ным дендроидеям и граптолоидеям. При образовании новых ветвей в колонии, 
а также и при различных способах построения проксимали часть тек, имену
емых дикаликальными [Bulman, 1 970 ], образует не одну следующую за каждой 
из них теку, а две. Одна из них "дает" начало новой ветви или новому ряду 
тек, а другая "продолжает" предыдущую ветвь или ряд. В процессе эво
люционных изменений при переходе от дендроидных граптолитов к "ис
тинным" граптолоидеям произошла внезапная редукция столотек, а затем и 
полная потеря битек. У "переходных" граптолитов в составе семейства Ani
sograptidae Bulman, в частности у представителей рода Kiaerograptus Spjeldnaes, 
на сикуле имеется первая битека-х. Непосредственно от сикулы отходят две 
ветви, состоящие из автотек (крупных тек) , на которых отсутствуют парные 
им битеки. Только с 3 или 5-й автотеки каждого ряда появляются парные им 
битеки, т. е. начальная часть колонии (наиболее близкая к сикуле как к 
"носителю" генотипа) отражает проявившуюся на более поздних эволюцион
ных ступенях тенденцию в редукции битек. 

До последнего времени считается, чтс у всех граптолоидей все теки 
мономорфны и при этом, по мнению большинства специалистов, они являются 
автотеками. Почему же все-таки автотеками,  а не битеками? Потому, что как 
отмечалось, у представителей рода Kiaerograptus Spjeldnaes нерегулярно появ
ляющиеся битеки по карманообразной форме и маленьким размерам близки к 
битекам классически триадных дендроидных граптолитов. В то же время авто
теки у представителей рода Kiaerograptus Spjeldnaes, как и все другие моно
морфные теки у представителей всех других граптолоидей, по своей кубкооб
разной форме и размерам сходны именно с автотеками дендроидей. Однако 
нельзя исключить, что изредка встречающиеся в колониях закономерные 
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аберрантные (как правило мелкие) формы отдельных тек у граптолоидей, 
интерпретируемые некоторыми авторами как проявление диморфизма у моно
морфных граптолоидных тек, на самом деле являются битеками. В завицrмости 
от каких-либо условий такие битеки могли спорадически образовываться в 
колониях, состоящих обычно из одних мономорфных автотек. Если это так, то 
даже у граптолоидей могло происходить половое размножение при участии 
женских автотек и мужских битек (маленьких "аберрантных" тек) . 

Все же, в большинстве сообществ граптолоидей колонии состоят из сикулы 
и вегетативно построенных мономорфных тек. Нельзя сбрасывать со счета то 
обстоятельство, что у некоторых современных организмов, при четком делении 
по половому признаку на мужские и женские особи, не наблюдается каких-либо 
существенных морфологических отличий между особями различного пола. 
Можно допустить, как и полагают некоторые исследователи, что такие моно
морфные теки (точнее текозооиды) были гермафродитными зооидами. Часть из 
них в какой-то отрезок времени могла вырабатывать яйца, а другие текозооиды 
в это время продуцировали сперматозоиды, затем такая картина могла из
мениться на обратную. Либо один и тот же зооид вырабатывал и яйца, и 
сперматозоиды [Обут, 1 964 ], т. е. "облигатный" гермафродитизм. Первый из 
отмеченных форм гермафродитизма, действующего "факультативно" попере
менно в одном организме то как женский, то как мужской, называется 
"последовательным" гермафродитизмом [Барнс и др. , 1 992 ]. Этот гермафро
дитизм подразделяется на три типа: "протерандрия" (или "протандрия")  - при 
наступлении половой зрелости организм вырабатывает только мужские сперма
тозоиды, затем до конца репродуктивного цикла жизни одни женские яйцек
летки; "протерогиния" (или "протогиния")  - сначала половозрелый организм 
выделяет только женские яйцеклетки, затем до конца репродуктивного цикла 
жизни одни мужские сперматозоиды; "чередование" - непрекращающееся на 
протяжении всего репродуктивного цикла жизни чередование в процессе выра
батывания половых продуктов одним организмом то женских яйцеклеток, то 
мужских сперматозоидов. Одним из специфических случаев "протандрии" 
является способность самок вьщелять за счет специальных участков яичника 
сначала сперматозоиды, а затем и яйца, оплодотворяемые выделенными спер
матозоидами [Реймерс, 1 99 1  ]. Такое явление наблюдается у современных 
нематод. Возможно, что и у граптолитов могло происходить размножение при 
мономорфных женских теках во всей рабдосоме за счет самооплодотворения по 
типу такой разновидности протандрии. Существует мнение [Urbaпek, 1 973 ] о 
возможной дифференциации текозооидов внутри одной колонии в незави
симости от их размеров и форм на женские, мужские и гермафродитные. При 
этом А. Урбанек предполагал два возможных способа такой дифференциации. 
Первый - вновь появляющийся за счет почко·вания зорид - "нейтральный" ,  
вследствие своей ювенильности гермафродит, затем, после последовательного 
почкования нескольких зооидов, он, достигая определенной стадии зрелости, 
продуцирует только мужские сперматозоиды и ,  наконец, после очередного 
последовательного почкования новых зооидов продуцирует уже исключительно 
женские яйцеклетки. Такой тип относится к "протерандрии" .  Второй способ -
первые 5-1 0  тек колонии, наиболее близкие к сикуле, постоянно являются 
исключительно женскими зооидами, а остальные - постоянно гермафро
дитными, вырабатывающими как яйцеклетки, так и сперматозоиды. При обоих 
способах дифференциации тек внутри колонии граптолиты, скорее всего, были 
полициклическими [Бигон и др. , 1 989 ] организмами, способными к неодно
кратному воспроизводству потомства. В то же время стоит оговориться (как 
будет рассмотрено ниже в настоящей главе) , что при возникновении сложно 
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Т а б л и ц  а 1 8. Предполагаемые половые различия у отдельных текозооидов граптолитов 
(при прохождении ими развития рабдосомы) 

Текозооиды в отдел ь ных частях рабдосом 
Т и п  

в медиали 1 тип гермафро -
репродукции в проксимали в дистали дитизма 

( первые 5 - 1 0 тек ) 

Моноци кли- Постоян н о  ( облигатно ) гермафродитные с 
чес к и й  наружным о плодотворением собственных 

яйцеклеток з а  счет привнесенных с перма- Синхронный 
тозоидов и с наружным оплодотворением 
11 чужих11 яйцеклеток собственными выбро-
шенными с перматозоидами 

Постоя н н о  ( облигатно ) гермафродитные с 
самооплодотворением и в нутренним оплодо- " Клонал ь н ый " ?  
творением з а  счет привнесенных спермато-
тозоидов 

Затем постоянно Постоянно ( обли гатно ) 
женские гермафродитные 

1 
Сначала ? •:S: 

тол ь ко мужские 
:21 ( факуль тативно 

Полицикли - гермафродитные ) 
:i: ческий 

П о п еременное чередование Черед о - "' 
во всех теках женских и мужских ванне 

СОСТОЯНИЙ особей <::; 

До к онца цикла репродукции тол ь к о  женские Q) 

1 Е-< 
Затем тол ь к о  мужские 

1 Про- tt! 

тандрия 111 сначала " не йтральные" ( ювенил ь ные ) 
гермафродиты о 

[ Фа к ул ь тативно г ермафродитные ] 
<:( 

Самооплодотворение внутри каждой теки 
Q) 

окон чател ь но нейтрал ь ные 

1 <::; 

u Нетрадици- Затем однократно мужские 
онно , 1 Прото - о 11 сдвоенно 1 1  г и ни я  
моноцикли - Затем однократно женские 1:::: 
чес кий 1 

Сначала " нейтрал ь ные " ( ювенил ь ные ) 
гермафродиты 

[ Факультативно г ермафродитные ] 

построенных образований из многих колоний - синрабдосом - отдельные текозооиды вели себя как моноциклические организмы, только один единственный раз дающие женские половые продукты. Такие текозооиды потом превращаются в мужские и затем в нейтральные индивиды. Этот тип можно отнести к "протогинии" .  Мужские текозооиды также могли быть моноциклическими и один единственный раз давать мужские сперматозоиды. Таким образом, грап-
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толиты были или классически полициклическими, или классически моно
циклическими, либо "нетрадиционно" ("сдвоенно" )  моноцикличсскими (с 
тройным циклом, сначала одноактно женским, затем одноактно мужским и 
окончательно нейтральным) организмами (табл. 1 8) .  

Весьма оригинальным является сравнение колоний граптолоидей (при 
допущении гермафродитной природы их зооидов) с клональными организмами 
[Urbanek, 1 990 ], по способу размножения близкими к наземным растениям, 
сочетающим самооплодотворение и наружное оплодотворение. Равновесие в 
таких способах размножения привело, по мнению А. Урбанека, к эволю
ционным последствиям, с которыми связаны высокая скорость эволюции грап
толоидей, а также быстрые изменения в больших популяциях. 

Из современных организмов, наиболее близких к граптолитам, по крайней 
мере в систематическом отношении, следует назвать птеробранхии - крыло
жаберные. Впервые о родстве граптолитов и птеробранхий высказался 
А. А. Щепотьев [Schepotieff, 1 907 ], а затем подтвердил Р .  Козловский [Koz
lowski, 1 947, 1 949а, 1 966 ]. Последние обособляются в самостоятельнй класс 
Pterobranchia Lankester, объединяющийся с классами Graptoloidea Lapworth,  
Stereostolonata Obut, Enteropneusta Gegenbaur в тип Hemichordata Bateson 
[ Bulman , 1 955, 1 970; Обут, 1 964 ] .  Если обратиться к сравнению способов 
размножения у граптолитов и птеробранхий, то следует отметить, что у 
некоторых птеробранхий (Cephalodiscus nigrescens Ridewood) в одной и той же 
колонии, наряду с мужскими и женскими особями, могут существовать и 
гермафродиты. Кроме полового пути размножения в классе Pterobranchia 
Lankester, у представителей видов рода Cephalodiscus Mclntosh отдельные 
особи, за счет простого почкования могут образовывать псевдоколонии 
(рис. 1 4) .  У Ceph. sibogae Harmer в сформировавшихся таким путем псевдоко
лониях индивиды находятся в тканевом; соединении и "образуются" настоящие 
колонии. У Ceph. inaequalis Andersson по густой сети плотных нитей ползают 
особи-сожители, не составляющие "настоящей" колонии. Так как большинство 
представителей видов рода Cephalodiscus Mclntosh не соединены специальными 
тканями, то это можно именовать примитивной ступенью развития колониаль
ности [Беклемишев, 1 964 ]. Такие "примитивные" колонии могут формировать
ся за счет общей оболочки ценоция (современные бермудские представители 
Cephalodiscus sp.) , в которой живут отдельные не связанные между собой особи 
[Lester, 1 985 ] .  

Представители всех видов рода Rhabdopleura Allman составляют "насто
ящие" колонии (рис. 1 5) .  Другой близкой к граптолитам группой морских 
организмов являются кишечнодышащие (Enteropneusta Gegenbaur) , размножа
ющиеся половым путем, с делением особей на мужские и женские, при наличии 
гермафродитов. Не сбрасывая со счета гермафродитную или смешанную при
роду зооидов граптолоидей, попробуем рассмотреть возможность других спосо
бов размножения у граптолоидей. В природе достаточно широко развит своеоб
разный однополый способ полового размножения - женский диплоидный (с 
двойным набором хромосом) партеногенез, называемый "телитокия" [Майр, 
1 974 ;  Реймерс, 1 99 1 ] (табл. 1 9 ) .  При этом из яиц, не оплодотворенных 
мужскими гаметами (половыми клетками - сперматозоидами) , развивается 
потомство гаплоидных (с одинарным набором хромосом) самок. При развитии 
из неоплодотворенных яйцеклеток гаплоидных самцов такой процесс именуется 
"арренотокией" .  Могут развиваться из неоплодотворенных яиц одновременно 
и самцы, и самки (дейтеротокия) . Телитокия может действовать факультативно 
(яйца могут развиваться как с оплодотворением, так и без него) , облигатно 
(постоянно) или циклически (чередование обычного полового и партеноге-
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Рис. 14.  Псевдоколонии у современных птеробранхий. Примитивная колония 
Cephalodiscus sp. [Lester, 1 985 ]. Z - зооид. 

нетического размножения) . В связи с этим самцы или крайне редки, или 
полностью не известны. При телитокии (при амейотическом типе) отсутствует 
мейоз - процесс деления созревающих половых клеток с переходом дип
лоидной клетки в гаплоидную. Развивается потомство "диплоидных" дочерей 
и, так как дробления хромосомного набора нет и отсутствует его последующее 
увеличение при хромосомных рекомбинациях, дочерние организмы при те
литокии имеют генетический состав материнского организма. При мейотичес
ком типе телитокии появляются "гаплоидные" самки с дальнейшим восстанов
лением диплоидного набора. Возникающие при амейотическом типе хромосом
ные нарушения приводят к по.Липлодии - ненормальному увеличению числа 
хромосом, например, Зn, 4n при исходном числе 2n [Майр, 1 974;  Тимофеев
Ресовский и др. ,  1 977 ;  Реймерс, 1 99 1  ]. В свою очередь, полиплодия является 
способом мгновенного видообразования, когда одна единственная особь может 
дать начало популяции нового вида [Майр, 1 974 ]. Как правило, популяции 
партеногенетических организмов не могут длительно развиваться, что объясня
ется их консервативностью реакции на быстро изменяющиеся условия [May
nard, 1 989 ] .  Понятие вида, как группы скрещивающихся популяций, репро
дуктивно изолированной от других таких групп популяций, не может распро
страняться !ia агамные (размножающиеся без оплодотворения, например де-
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Рис. 15 .  Настоящие колонии у птеробранхий. Колония Rhabdopleura obuti 
Durman et Sennikov [Durman, Sennikov, 1 993 ]: EZ - выглядывающий зооид; 
S - столон; ТВ - конечная почка. 

· 

лением, почкованием) , самооплодотворяющиеся и партеногенетические формы 
организмов [Тимофеев-Ресовский и др. , 1 977; Hele, 1 987 ]. В ТС' же время у 
партеногенетических форм в результате репродуктивной конкуренции раз
личных клонов при единообразных условиях естественного отбора форми
руются таксоны ,  близкие по своему рангу к таксонам форм с половым размно
жением. При использовании морфологических признаков у агамных форм 
хорошо выделяются подвиды и в меньшей степени виды. Таксоны более 
высокого ранга у агамных форм не соответствуют одноранговым таксонам форм 
с половым размножением. 

Среди современных организмов к партеногенеrическим формам (тели
токия) с циклическим партеногенезом относят класс червей Rotatoria - колов
ратки [ Вилли, Детье, 1 974; Реймерс, 1 99 1  ] ,  а также ветвистоусые рачки, в том 
числе широко известные дафнии [О дум, 1 97 5; Реймерс, 1 99 1  ] (см. табл. 1 9) .  У 
ветвистоусых рачков личиночная стадия отсутствует, из выводковой камеры 
появляются сформированные самки. Самцы у этих рачков рождаются при 
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Т а б л и ц а  1 9. Некоторые примеры современных гермафродитных 
и партеноrенетических организмов 

тип г ермафродитизма Организмы 

Г астротрихи - брюхореснитчатые черви 
( также развивается и партеногене з ) 

Синхронный Некоторые плоские черви 
Некоторые коль чатые черви ( дождевые 
черви с перекрестным оплодотворением ) 
Некоторые брюхоногие моллюски ( прудо-
вики с перекрестным оплодотворением ) 

" Клонал ь ный " Наземные растения ( самооплодотворение 
и наружное оплодотворение ) 

Чередование Переднежаберные моллюск и  

Последова - Протандрия Некоторые брюхоногие моллюски 
тельный Нематоды ( самооплодотворение ) 

Протогиния Некоторые брюхоногие моллюски 

тип партеногенеза органи змы 

Обли гатный Некоторые коловратки 

!раку л ь  т а - Одновременно Пчелы 
ТИВНЫЙ однополог о  и 

двуполог о  

Цикли чес- Чередование Гастротрихи ( брюхореснитчатые черви ) ,  
КИЙ однополого и некоторые коловратки , ТЛИ , дафнии 

двуполого 

Арренотокия Пчелы , клещи , индейки 
( толь к о  самц ы )  

Телитокия Весеннее поколение тлей , рыбы , ящерицы , 
( толь ко самк и ) гекконы , земноводные , весеннее поколе-

ние к оловраток , дафнии 

Дейтеротокия Бабочки ( тутовый и непарный шелк о-
( одновременно самки и пряды ) ,  прямокрылые ( к обылки ) ,  осеннее 

с амцы ) поколение коловраток , осеннее поколение 
дафний , осеннее поколе ние тлей 

неблагоприятных условиях, а из оплодотворенных ими яиц развиваются "зим
ние" яйца с прочной оболочкой, предохраняющей зародыши от воздействия 
"губительных" факторов. Коловратки - мелкие пресноводные и морские 
животные, это планктонные яйцекладущие или живородящие организмы, часто 
имеющие панцирь. Некоторые коловратки образуют колонии диаметром до 
4 мм. Самцы представлены карликовыми, сильно редуцированными формами. 
У некоторых партеногенетических видов коловраток самцы полностью отсутст
вуют. Для коловраток характерно наличие у каждой особи одного какого-либо 
вида строго определенного числа клеток, т. е. после окончания эмбрионального 
развития деление клеток прекращается, рост останавливается и возобновление 
роста индивида в дальнейшем невозможно. Тело коловраток длиной до 0,5 мм 
состоит из ноги, туловища и головы, снабженной коловращательным аппаратом 
с двумя венчиками ресничек. По образу жизни и способам построения отдель
ных зооидов граптолоидеи близки к коловраткам. Обе группы животных -
планктонные колониальные организмы; у них самцы либо не известны, либо 
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крайне редко встречаются карликовые формы (у коловраток - редуцированные 
самцы, у граптолоидей - "аберрантные битеки" ) ;  в обеих группах присутст
вует внешний скелет (панцирь у коловраток и текальная ткань у граптолоидей) 
и ограничен рост размеров особей (индивидов-зооидов) . Автор понимает, что 
образ жизни и морфологическое сходство не дают убедительного основания 
допустить одинаковый партеногенетический способ размножения у большинст
ва современных коловраток и какой-либо части палеозойских граптолоидей. В 
то же время весь комплекс отмеченных свойств граптолитов с учетом их 
" мгновенного" видообразования, малой продолжительности существования от
дельных таксонов, устойчивости признаков (слабой изменчивости) позволяет 
учитывать возможность проявления партеногенетического способа размно
жения в граптолитовых сообществах. 

Автор не исключает возможности существования двух способов размно
жения для возникновения первичного сикулозооида у планктонных дендроидей 
и граптолитоидей: 1 - обычный половой ,  со слиянием яйцеклеток и спермато
зоидов: а) с участием женских автотек и мужских битек, б) "факультативно" 
гермафродитный, в) "облигатно" гермафродитный; 2 - партеногенетический 
(телитокия) . На то обстоятельство, что у граптолитов при возможности парте
ногенетического развития должна была осуществляться именно телитокия, а не 
арренотокия указывает отмечаемый выше факт полного сходства формы и 
размеров тек граптолитов именно с автотеками дендроидей, а не с их битеками. 
Стоит отметить, что гермафродитизм, действующий постоянно (облигатно) , в 
литературе именуется "синхронным" ,  а проявляющийся периодически (фа
культативно) называется "последовательным" [Барнс и др. , 1 992 ] (см. 
табл. 1 9 ) .  Примером синхронного гермафродитизма могут служить современ
ные гастротрихи - брюхореснитчатые черви, ведущие планктонный образ 
жизни, у которых особи "синхронно" гермафродитны, однако с таким явлением 
встречается также и партеногенез (см. табл. 1 9) .  Явление последовательного 
гермафродитизма характерно для переднежаберных и некоторых брюхоногих 
моллюсков. 

При построении колоний граптолитов действует исключительно агамный 
способ размножения (почкованием) . Надо отметить, что партеногенез является 
специальным эволюционным процессом, возникшим у форм с обычным поло
вым размножением, и нет сейчас, не было и в геологическом прошлом групп 
партеногенетических животных, никогда не имевших процесса обычного поло
вого размножения [Тимофеев-Ресовский и др. , 1 977 ]. Обращаясь к примеру 
граптолитовых сообществ, отметим, что у появившихся первыми (кембрий -
начало ордовика) дендроидных граптолитов было нормальное обычное половое 
размножение (наличие полного набора автотеки, битеки, столотеки) . У грап
толитоидей нормальное обычное половое размножение характерно для всех их 
древнейших представителей - семейство Anisograptidae Bulman (наличие битек 
и автотек) . Для остальных граптолоидей, вероятно, процессы обычного нор
мального полового размножения чередовались с партеногенетическим размно
жением. Не исключено, что у некоторых представителей граптолитоидей 
существовали и абсолютно партеногенетические таксоны. 

Стоит заметить, что бесполый (вегетативный) способ образования колоний 
действует не только как вторая заключительная часть единого цикла: l )  поло
вое или партеногенетическое образование из яйцеклеток первого "родона
чальника" колонии сикулярного зооида; 2) вегетативное почкование новых тек 
при построении колонии: а) перфорирующее почкование при отпочковании 
первой теки от сикулы, б) чашечное устьевое при последовательном отпочко
вывании остальных тек (см. табл. 1 7 ) .  В литературе известно много случаев 
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описания результатов действия бесполого (вегетативного) размножения как 
самостоятельного способа образования новых жизнеспособных колоний. В этом 
у граптолитов прослеживается сходство с одним из способов образования у 
птеробранхий новых колоний (в том числе как "примитивных" ,  так и "насто
ящих")  за счет простого почкования. После травмы и механического расчле
нения рабдосомы граптолитов, к примеру, на три части, каждая из них 
начинает "залечиваться" своим путем, что приводит к развитию нескольких 
самостоятельных колоний [Urbanek, 1 963; Urbanek, Uchmanski, 1 990 ] .  Отор
ванные от носителя генома - сикулозооида - медиальная и дистальная части 
рабдосомы, изолированные друг от друга, начинают регенерироваться и над
страиваться новыми теками в обе стороны. При этом от самых ближайших (из 
оставшихся) к сикуле тек в разобщенных медиальных и дистальных частях 
регенерация в направлении разрушенной сикулы происходит не простым путем 
копирования формы и размеров "утеренных" тек. Сложившийся к моменту 
травмы способ построения тек и информация об их размерах и очертаниях 
" заставляет" рабдосому (точнее, оставшихся в рабдосоме текозооидов) строить 
две значительно симметричные ветви, расходящиеся в разные стороны [Ric
kards et al. , 1 977 ]. Проксимальная часть рабдосомы также начинает строитель
ство "новой" колонии по "другой" ,  чем было в процессе построения "старой" 
колонии, программе. На ней, вслед за мелкими проксимальными теками, после 
травмированного участка появляются теки дистального облика [U rbanek, 
Uchmanski, 1 990 ]. Таким образом, граптолиты не могли восстанавливать 
утраченные части рабдосом за счет простого регенерирования уже построенных 
частей колоний. Даже если колония травмировалась, то она продолжала расти 
и развиваться по какой-то определенной генетической программе, точнее по ее 
определенным последовательным необратимым этапам. При этом такая ге
нетическая программа не просто передавалась (постепенно транформируясь) в 
процессе почкования от одной теки к другой. Информация об общем прохож
дении определенных необратимых этапов развития колонии содержалась в 
каждом зооиде, независимо от места его положения в колонии, и она (инфор
мация) постоянно обновлялась в процессе образования новых тек при строи
тельстве колонии. Зооиды "забывали" как они построили следующие за ними 
зооиды, но в каждый определенный момент времени "знали" какой формы и 
каких размеров необходимо построить самую крайнюю ( "последнюю")  дисталь
ную теку колонии. 

Известны и противоположные, по конечному результату построения ко
лонии, случаи. Вследствие нарушения возможности (например, механического 
разрушения) построения колонии в дистальном направлении от крайних дис
тальных тек, такая колония могла продолжить свое строительство в прямо 
противоположном проксимальном направлении. Непосредственно от сикулы 
(только уже не за счет перфорирующего почкования как образовалась "первая" 
ветвь, а путем чашечного устьевого почкования) развивалась симметричная 
ветвь, строение которой достаточно точно повторяло строение первых и после.
дующих тек "первоначальной" колонии ( "первой" ветви) .  Так как образование 
новой ветви начиналось непосредственно от сикулы, то ее строительство велось 
с почти точным повторением формы и размеров проксимальных тек "первона
чальной" ветви, т. е. генетическая программа построения колонии, содержаща
яся в сикулозооиде, даже после прохождения этапов построения проксималь
ных, медиальных и дистальных частей рабдосом не претерпела каких-либо 
значительных изменений. Все же отметим, что начальная тека "второй" ветви, 
отпочковавшаяся устьевым чашечным путем, отличается от первой теки "пер
воначальной" ветви, образовавшейся за счет перфорирующего почкования. 
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Первая тека "второй" ветви более походит на вторую теку "первоначальной" 
ветви. Последняя, как раз "начинает" процесс устьевого чашечного почкования 
в "первоначальной" ветви. При значительном сходстве первой теки "второй" 
ветви и второй теки "первоначальной" ветви они все же немного отличаются 
друг от друга, это может быть объяснено тем, что при одном и том же процессе 
устьевого чашечного почкования, в первом случае тека "формируется" на 
сикуле, возникшей половым путем, а во втором - тека "образовывается" на 
теке, появившейся за счет вегетативного размножения. Полное же сходство тек 
наблюдается у третьей теки "первоначальной" ветви и второй теки "второй" 
ветви. Обе эти теки возникли сходным путем за счет устьевого чашечного 
почкования от вегетативно возникших тек. 

Сикулозооид, хранящий генотип,  на протяжении всей жизни рабдосомы 
нес полную информацию о типе и способе построения "новой" колонии, 
начиная с самых крайних ее проксимальных частей. Однако эта информация 
передается только один раз первому отпочковывающемуся зооиду и далее, 
"развиваясь" и "трансформируясь" ,  последующим зооидам. То есть реализация 
генотипа, как наследственной основы организма, в каждом новом зооиде 
происходит при создании фенотипа несколько иным образом, с использованием 
какой-то своеобразной комбинации "частей" генотипа. Безусловно, на все это 
накладывается и влияние внешних факторов. В случае травмы оставшиеся с 
сикулозооидом первые два-три зооида уже содержат другую "трансфор
мированную" информацию о способах построения дистальных тек - они 
потенциально могут воспользоваться только определен�ой комбинацией частей 
генотипа. Такие зооиды не могут "перестроиться" и "воспринять" полную 
начальную информацию, заложенную в сикулозооиде, который способен "пере
дать" полную начальную информацию второй раз только первой теке "новой" 
ветви; только на "новой" ветви могут полностью "повториться" в каждом 
отдельном зооиде возможности реализации каких-то своеобразных сочетаний 
"частей" генотипа в построении фенотипа. 

Находки регенерированных "ложных" биполярных рабдосом с симмет
рично расходящимися от сикулы двумя ветвями, при нормальном одновет
вистом способе построения колонии у таких таксонов, широко известны среди 
представителей рода Diversograptus Manck [Rickards, 1 973 ], а также у родов 
Monoclimacis Frech, Monograptus Geinitz, Demirastrites Eisel , Lobograptus Ur
banek, Linograptus Frech [Urbanek, 1 963; Bjerreskov, 1 975; Rickards et al. , 1 977 ]. 
Такое явление создания регенерированных "ложных" биполярных колоний 
отмечается только в редких случаях и у ограниченного числа родов в лландо
верийском и лудловском веках. В лудловских сообществах граптолитов Парал
лельно с этим явлением наблюдается закономерное построение нормальных 
биполярных колоний на основе генетической программы, которое было широко 
распространено и проявилось у всех представителей семейства Linograptidae 
Obut , начавшись у видов рода Neodiversograptus Urbanek в вИде зачатка второй 
ветви с двумя тремя теками [Urbanek, 1 963; Обут, Сенников, 1 977 ]. У видов 
рода Linograptus Frech непосредственно от сикулы начинали образовываться 
уже сразу несколько (до пяти) ветвей [Urbanek, 1 963; Teller, 1 964 ]. При этом 
одна из ветвей образуется от сикулы за счет перфорирующего почкования ,  а 
остальные за счет устьевого чашечного почкования. 

Возрастные стадии колониальных граптолитов основываются на том 
допущении, что рабдосома развивалась от образовавшегося половым (или 
партеногенетическим) путем сикулозооида, достигала взрослого состояния (по
ловой зрелости; 5-7 тек или пар тек) в первый сезон, а при крайне небла
гоприятных условиях на 3-5-й сезон [Сенников, 1 976а, 1 986б ]. Последние 
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величины (несколько сезонов) не согласуются с предполагаемыми цифрами 
[Rigby, Dilly , 1 993 ] скорости строительства сикулозооидом сикулярной ячейки 
(около 22 дней) и текозооидом текальной ячейки (каждая тека в среднем 
6 ,6  дня, отклонения от 1 ,2 до 1 2  дней) . В то же время общая продолжитель
ность жизни одной колонии, несомненно, могла достигать нескольких лет. Для 
крупных гигантских форм эта цифра могла превосходить 1 3  лет [Rigby, Dilly, 
1 993 ] .  При нормальных условиях колония продолжала непрерывно расти до 
гибели рабдосомы. При этом увеличивалось только число индивидов в колонии, 
а размеры отдельных индивидов оставались практически фиксированными. Это 
не означает, что не происходило никаких изменений очертаний отдельных тек 
в течение роста рабдосомы (здесь рассматриваются изменения не на стадиях 
образования новых дистальных тек [Bulman, 1 95 1 ,  1 970 ], а те изменения, 
которые могли происходить с теками уже после того как от них отпочковались 
следующие за ними теки) . В некоторых случаях на вентральных частях тек 
появляются дополнительные фузеллюсы (например, у видов Pristiograptus 
ludensis (Murchison) , Monograptus deubeli Jaeger) , которые возникали, вероят
но, уже после того как от рассматриваемой теки отпочковалась следующая за 
ней тека [Urbanek, 1 959; Jaeger, 1 959; Цегельнюк, 1 976, 1 988 ) .  Иногда 
(например, у вида Gotograptus nassa (Holm) ) наблюдается появление сплошных 
сливных козырьков (сквамул) на геронтических стадиях колоний , при котором 
рост этих козырьков начинается с дистальных тек и постепенно спускается вниз 
[Обут, Заславская, 1 979 ]. Могут также увеличиваться в размерах и менять 
свою конфигурацию первые теки в колониях Oepikograptus bekkeri (Opik) [Обут, 
Сенников, 1 987 ] . Приведенные примеры показывают, что в процессе развития 
колонии могла изменяться конфигурация уже построенных тек и усложняться 
их строение, которые, в свою очередь, конечно, несколько увеличивали размеры 
отдельных тек. В любом случае размеры отдельных тек при развитии рабдосомы 
увеличивались в очень ограниченных пределах - не более чем на 5- 1 О % , к 
тому же, главным образом, в усложнении апертурных образований, т. е. фе
нотип отдельных тек строго контролировался генотипом по линии ограничения 
их размеров. Теки после образования практически не увеличиваются в разме
рах на протяжении всего периода жизни колонии. Однако стоит отметить, что 
у некоторых представителей граптолитов в составе рода Corymbograptus Obut et 
Sobolevskaya (например, у чешских представителей нижнелланвирнского вида 
Corymbograptus retroflexus (Perner) ) на геронтических стадиях "зарастает" 
проксимальная часть рабдосомы за счет значительного (более чем в два раза) 
увеличения размеров отдельных тек [Boucek, 1 973 ]. Однако такое "зарастание" 
происходит только после того, как колония достигает весьма значительных 
размеров, что может быть связано с явлениями индивидуальной аберрантности 
у гигантских форм. Это же наблюдается в шведском материале у представите
лей вида Didymograptus pakrianus Jaanusson, который как и чешский таксон 
характерен только для нижнего лланвирна [Jaaпusson, 1 960 ]. 

Теки формировались помещающимися в них зооидами. При этом каждую 
теку "строил" ("создавал" )  только один зооид [Crowther, 1 98 1 ;  Sudbury, 1 99 1 ;  
R igby, Sudbury, 1 995 ] ,  -который и "жил" в ней отдельно от остальных зооидов 
колонии, располагавшихся в других теках [Rickards, Stait ,  1 984 ]. Какие же 
размеры имели эти зооиды? Конечно, размеры зооидов у граптолитов должны 
были быть ограничены размерами тек, однако по аналогии с современными 
морскими организмами допустимы три трактовки соотнесения размеров зооидов 
и размеров окружающих их текальных образований. Первая - размеры зооидов 
превышают размеры тек и у зооидов на протяжении всей их жизни отдельные 
части их тела постоянно "выглядывали" за пределы тек. Среди современных 
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морских организмов такие взаимоотношения с экзоскелетом имеют · пред
ставители зарывающихся моллюсков. Вторая возможная трактовка - размеры 
зооидов и тек приблизительно совпадали и отдельные части тела (например, 
ручной аппарат со щупальцами) могли либо помещаться внутри экзоскелета, 
либо при необходимости (например, для питания или для более интенсивного 
снабжения организма растворенным в воде кислородом) незначительно "высо
вываться наружу" . Такой тип взаимоотношений зооидов и экзоскелета сущест
вует у многих современных моллюсков (гастроподы, цефалоподы) . Третья 
трактовка - размеры зооидов были значительно меньше, чем размеры тек и 
зооид мог при помощи mбкого стебелька свободно втяmваться внутрь теки или 
полностью покидать ее, оставаясь в соединении с ней только посредством 
тонкого стебелька. Это можно проиллюстрировать примером современных 
птеробранхий [Dilly, 1 986, 1 988 ]. У Cephalodiscus gracilis Harmer в ценоции 
(внешнем экзоскелете) обитает несколько зооидов, которые могут внутри него 
свободно передвигаться, а "высовываются наружу" только для питания и 
надстраивания трубки. Для представителей Rhabdopleura Allman характерно 
наличие тонкой мускульной ножки, на которой зооид свободно перемещается 
внутри трубки, может "высовываться наружу" для построения . и "ремонта" 
трубки. Такая ножка при "покидании" трубки растягивается в 5 раз длиннее 
остальной части тела самого зооида. 

В последние годы появились сведения о размерах зооидов, основанные: на 
прямых наблюдениях над уникальными находками сохранившихся мягких 
тканей зооидов, замещенных пиритом и лимонитом [Rickards , Stait , 1 984 ;  
В jerreskov, 1 99 1  ] ; на данных, полученных при использовании рентгеновского 
[Bjerreskov, 1 978 ] и электронного сканирующего [Crowther et al. ,  1 987 ] микро
скопов ; на материалах по морфофункциональному анализу [ Sudbury, 1 99 1 ;  
Rigby, Sudbury, 1 995 ] .  Пиритизированные и лимонитизированные отпечатки 
показали, что размеры зооидов меньше размеров тек. Рентгеновские фотог
рафии позволяют судить о том, что зооиды "выглядывали наружу" из тек 
только примерно на 1 / 5 расстояния от общей длины теки. Морфофункциональ
ный анализ по соотнесению размеров зооида с размерами "создаваемых" его 
головным щитом отдельных фузешtюсов при строительстве тек указал на то, 
что длина зооида равна 4,5 высоты фузеллюса, а ширина зооида - 1 ,5 высоты 
фузеллюса [Sudbury, 1 99 1  ]. Эти размеры позволяют утверждать о малых 
размерах зооидов по сравнению с размерами тек, в которых они размещались. 
Суммируя все данные о размерах граптолитовых зооидов, автор склоняется к 
мнению о значительно меньших размерах зооидов по сравнению с размерами 
тек, допуская, что за счет специального гибкого соединительного образования 
граптолитовые зооиды могли практически полностью "выглядывать наружу" из 
"своей" теки. 

С позиций оценки размеров колоний можно отметить, что, вероятно, 
каких-либо ограничений в генетической программе для остановки или ог
раничения роста (длины) колоний у большинства граптолитов не существовало. 
Есть отдельные сведения о находках колоний граптолитов длиной более 50 см 
при стандартной средней длине такого таксона до 10 см. Было подсчитано, что 
число индивидов (зооидов-тек) у планктонных дендроидей у одной колонии 
могло достигать 20-30 тыс . ,  а у граптолоидей - 300-800 [Bulman, 1 955, 1 965, 
1 970 ]. Представляется, что такие цифры могли быть значительно большими. 
Например, у чешских представителей лланвирнского вида Corymbograptus 
retroflexus (Perner) , хранящихся в Музее природы в Рокицанах (Rokycany) в 
Чехии, встречаются экземпляры обломанных ветвей длиной до 42 см. Если 
учитывать симметричное пендентное положение дидимограптовых ветвей, то 
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получится, что в двух ветвях длиной около 80 см должно содержаться более 
800 тек, так как на 1 О мм длины ветвей у рассматриваемого вида приходится 
1 0- 1 1 тек [Kraft, 1 974 ]. В Седжвикском музее в Кембридже (Англия) хранятся 
верхневенлокские Monograptus cf. flemingi (Salter) с длиной обломков 76 
и 64 см. Каждая такая рабдосома состояла из более 800 тек [Bulman, 1 965 ]. 
Размеры отдельных тек и их строение либо полностью соответствуют таким 
параметрам у нормальных средних форм, либо при общем сходстве строения 
наблюдается некоторое, до 1 ,5-кратного, увеличение ширины ветвей [Bulman, 
1 965 ]. У форм видов А verianovograptus magnificus (Averianov) , Averian. graphicus 
Golikov [Обут, 1 964; Голиков, 1 974 ] число особей в колониях могло достигать 
1 000- 1 500 индивидуумов. 

Дополнительно отметим, что для некоторых видов, имеющих незначитель
ное максимальное число тек в одной колонии (20-30 пар тек у двурядных 
форм) , при образовании специальных объединений - синрабдосом, общее 
число тек в такой суперколонии, составленной из нескольких десятков рабдо
сом,  могло достигать 500-600 пар тек (более 1000 индивидуумов ) .  У денд
роидных граптолитов число тек в одной большой колонии могло быть гораздо 
больше. Например, у представителей рода Dictyonema Hall число зооидов в 
одной колонии могло равняться 20 000-30 ООО экземпляров [Ruedemann,  1 947; 
Bulman, 1 970; Kozlowski, 1 97 1  ] .  

Гибель планктонной колонии могла наступать в результате: а) механиче
ского разрушения самой рабдосомы на отдельные мелкие части, б) отрыва от 
плавательного пузыря у планктонных форм или от водорослей или других 
планктонных граптолитов у псевдопланктонных форм, в) механического пов
реждения плавательного пузыря или заменяющих его органов, приводящих к 
потере поддерживающего плавучесть газа, г) возрастания веса колонии за счет 
увеличения ее размеров, что приводило к превышению такого веса над кри
тическим весом нейтральной плавучести, обеспечиваемой плавательными орга
нами. 

При отмеченном выше отсутствии ограничений в генетической программе 
для ограничения роста (длины) колоний у граПтолитов все же происходили 
"временные" остановки роста колонии, т. е. стадии покоя или диапаузы [Одум, 
1 975; Бигон и др" 1 989 ;  Реймерс, 1 99 1  ]. Такие остановки могли происходить в 
результате наступления неблагоприятных условий. При этом они фиксируются 
на самых разных стадиях развития колонии - от начальной (отдельная 
строящаяся сикула или сикула с зачатком первой теки) до средней стадии 
(зрелая колония) и до геронтической стадии (крупные и гигантские формы) 
[Hundt, 1 953; Обут, 1 964; Bulman, 1 970; Urbanek, 1 970, 1 973; Сенников, 1 976а ] 
(см. рис. 1 3) .  Такая абсолютно незакономерная по месту расположения в 
рабдосоме остановка роста на различных стадиях формирования колонии у 
форм одного вида свидетельствует о том, что, скорее всего, эти остановки не 
зависели от генетической программы построения колоний. Они были ответными 
реакциями "последнего, строящегося" (дистального на тот момент времени) 
текозооида колонии граптолитов на изменяющиеся абиотические (температура, 
химический состав, насыщенность растворенными газами и т. д.) и биотические 
(количество и качество пищи и др. ) условия. 

Принципиально иное явление наблюдается у некоторых сетчатых грап
толитов - ретиолитид. У представителей родов Gotograptus Frech, Holoretiolites 
Eisenack, Agastograptus ОЬиt et Sobolevskaya в дистальных частях рабдосом 
фиксируется структура типа тубуса (резкое сужение конечных частей дисталь
ных тек) , интерпретируемая как остановка роста колонии [Eiseпack, 1 95 1 ;  
Обут, Соболевская, 1 965; Обут, Заславская, 1 979, 1 983; Obut,  Zaslavskaya, 
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1 986 ]. Трудно предположить, что такая остановка наступала только вследствие 
неблагоприятных условий для дальнейшего роста колонии. У некоторых видов 
(например, Gotograptus nassa (Нolm) , Got. eisenacki ОЬиt et Sobolevskaya ,  
Agastograptus munchi (Eisenack) ) все колонии имеют стадию остановки роста и 
она образуется на строго определенной (5-7-й) паре тек. В таком случае 
рассматриваемая остановка роста должна быть заложена в генетическую прог
рамму построения колонии. 

В том же роде Gotograptus Frech известен вид Gotog. Ьicladis Lenz, у 
которого в дистальной части колонии также останавливается рост двурядной 
рабдосомы,  однако вместо тубуса образуются две расходящиеся однорядные 
части [Lenz, 1 993а ] .  

Другим примером принципиально иного направления в построении ко
лоний, заложенного в генетической программе, может служить качественно 
резкое изменение способа образования новых тек или рядов тек. Например, 
рассмотрим семейство Dimorphograptidae Elles et Wood, включающее рода 
Dimorphograptus Lapworth, Akidograptus Davies, Parakidograptus Li et Ge и др. , 
именуемые "промежуточными" родами [Bиlman, 1 960 ]. Это семейство является 
связующим звеном между более древними двурядными граптолитами (семейст
ва Diplograptidae Lapworth,  Glyptograptidae Lapworth) и более молодыми одно
рядными (семейство Monograptidae Lapworth) . У представителей семейства 
Dimorphograptidae Elles et Wood уже в начальной части рабдосомы непосредст
венно у сикулы проявляется новый признак - однорядность, которая затем 
исчезает, и рабдосомы в медиальных и дистальных ч�стях "по-старому" дву
рядные [Elles , Wood, 1 908 ; Bиlman, 1 955, 1 960, 1 970; Сенников, 1 976а ] .  К 
этому же способу эволюционных преобразований можно отнести примеры 
формирования на первых теках шипов у представителей родов Amplexograptus 
Elles et Wood, Glyptograptus Lapworth; проявление "нового" типа строения 
проксимальных тек у представителей таксонов Pernerograptus Pribyl , Me
tabolograptus ОЬиt et Sennikov, Demirastrites Eisel; срастание отдельных ветвей 
и образование в проксимали "двурядной" части у представителей рода Dic
ranograptus Lapworth [Bиlman, 1 955, 1 970; Обут, Сенников, 1 985 ]. 

Альтернативным решением, по отношению к только что рассмотренному 
способу эволюционных преобразований, являются случаи, когда у своеобразных 
"промежуточных" таксонов "новый" признак проявляется не в проксимальных 
частях вблизи сикулы, а в самых удаленных от сикулы дистальных частях. Так, 
у некоторых представителей из группы видов Glyptograptus persculptus (Salter) 
в крайней дистальной части образуется однорядная часть, состоящая из 1 -
6 тек [Wang Xiao-feng et al. , 1 983;  Ми En-zhi, Ni Yи-nan, 1 983 ;  Корень, 
Соболевская ,  1 983;  Lin Yao-kиn, Chen Хи, 1 984 ;  Nj Yu-nan, 1 984 ;  Ge Меi-уи, 
1 984;  Ми En-zhi, Lin Yao-kun, 1 984;  Li Ji-jin, 1 984 ;  Storch, 1 986а; Fи Lipи, Song 
Lisheng, 1 986 ] .  Близким к только что отмеченному процессу является способ 
построения колонии у представителей рода Peirograptus Strachan, у которых 
вторая тека первого ряда дает однорядную рабдосому, а во втором ряду имеется 
только одна тека, хотя проксималь развивается по пути построения двурядных 
форм. 

Другим примером проявления нового признака в дистальных частях раб
досом может служить отмечаемый выше случай образования сплошных сливных 
козырьков (сквамул) над устьями тек у представителей вида Gotograptus nassa 
(Holm) . При этом такие сквамулы начинают формироваться у дистальных тек 
(на пятой паре тек) и затем при развитии рабдосомы они строятся одновременно 
с образованием последующих дистальных тек, а также постепенно "спускают
ся" вниз и на средние и проксимальные теки [Обут, Заславская, 1 979 ]. В 
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данном случае происходит некоторое "запаздывание" проявления признака, 
"исчезающее" у всей рабдосомы при достижении ею определенной стадии 
развития. На то обстоятельство, что образование сквамул - новый признак, 
указывает факт полного отсутствия сквамул у вида Gotograptus eisenacki Obut 
et Sobolevskaya. Этот в.ид является предшественником вида Gotog. nassa (Holm) 
и, характеризуясь меньшими размерами рабдосомы,  встречается на более 
низком стратиграфическом уровне. Дополнительно отметим упоминавшееся 
выше образование двух расходящихся однорядных частей (Gotograptus blcladis 
Lenz) в дистальных частях у типичных двурядных сетчатых ретиолитид [ Lenz, 
1 993а ]. 

Такие, казалось бы, несколько исключающие друг друга проявления 
эволюционных изменений вслед за А. Урбанеком [Urbanek, 1 960 ] можно 
объяснить тем, что эти изменения отражают степень выраженности гене
тических факторов и вызываются мутацией генов, контролирующих возникно
вение признаков. При появлении "новых" признаков в проксимальных частях 
рабдосом вырабатываемые в сикулозооиде вещества выступают как стимулято
ры проявления такого признака на фоне возрастающей активности генов. Когда 
"новые" признаки проявляются в дистальных частях рабдосом, то сдерживаю
щее влияние вырабатываемых в сикулозооиде веществ, ведущих себя как 
ингибитор к такому признаку, могло ослабевать только в крайних дистальных 
частях. В случае примера с Gotograptus nassa (Holm) , после· того как вещества
ингибиторы ,  вырабатываемые сикулозооидом, переставали воздействовать на 
дистальные теки (первое появление нового признака - сквамулообразования) , 
сикулозооид постепенно снижал и прекращал выработку таких сдерживающих 
веществ. При этом, вероятно, существенное влияние оказывало и возрастание 
активности генов. 

Более сложная генетическая программа осуществляется при построении 
колоний у представителей семейства Cyrtograptidae Averianov (род Cyrtograptus 
Carruthers) . У них на главной ветви первого порядка возникают регулярные 
ветви второго порядка , а у некоторых представителей и на ветвях второго 
порядка появляются ветви третьего порядка. Первые теки ветви первого 
порядка не дают ветвей второго порядка, т. е. сказывается влияние унаследо
ванности от предковых форм (род Oktavites Levina) , не имеющих никаких 
дополнительных ветвей на главной ветви. "Новый" признак проявляется с 
какой-то определенной (для каждого вида строго одной и той же) теки, 
удаленной от сикулы, и выражается в возникновении ветви второго порядка, 
т. е. генетическая программа "настроена" на дихотомическое почкование ка
кой-то "N-й" , начиная от сикулы, теки. "Новый" признак образования ветвей 
второго · порядка, проявившись у такой теки, как бы "забывается" другими 
теками, следующими за такой текой в ветви второго порядка. Не передается 
такая информация и первой и последующим текам ветви второго порядка (на 
них не образуется ветвей третьего порядка) . При дальнейшем развитии, через 
определенное (для каждого вида строго одно и то же) число тек, на главной 
ветви первого порядка возникает вторая ветвь второго порядка, а через точно 
такой же интервал (как между первой и второй ветвями второго порядка) и 
третья и каждая последующая ветви тоже второго порядка. При появлении 
ветвей третьего порядка на ветвях второго порядка они также начинают расти 
через определенное число тек на ветви второго порядка. Таким образом, 
признак образования дополнительных ветвей проявляется через строго фик
сированные интервалы развития рабдосомы на определенных теках, "забыва
ясь" на "промежуточных" теках. Возможно, что сикулозооид, вырабатывая по 
очереди стимуляторы и ингибиторы, по какой-то определенной программе мог 
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осуществлять общий контроль· за построением рабдосомы на протяжении всей 
жизни циртограптид. У рода Averianovograptus Obut, в отличие от рода Cyr
tograptus Carruthers, только вторая (или третья) ветвь второго порядка дает 
ветви третьего порядка. Значит, эволюционная программа претерпела изме
нения в сторону ограничения, выборочного образования ветвей третьего поряд
ка только на одной ветви второго порядка. Таких ветвей третьего порядка 
образуется на этой одной ветви второго порядка очень много (частое ветвление) . 
Такой факт позволяет полагать, что специфическая часть эволюционной прог
раммы, "настроенная" на образование ветвей третьего порядка, передана от 
сикулозооида (через ряд "промежуточных") тек первой теке второй (или 
третьей) ветви второго порядка, которая (и только она "знает" и "помнит" или 
только через нее от сикулозооида проходит "информация" об ветвях третьего 
порядка) в дальнейшем и контролирует возникновение ветвей третьего порядка. 

Планктонные формы 

Морфологические структуры и их функции. К планктонным представите
лям граптолитов относятся все граптолитоидеи и только небольшая часть 
дендроидей, отличающихся от всех остальных дендроидей наличием сикулы. 
Сикула - ячейка, в которой помещался первый зооид колонии, образо
вавшийся при половом размножении. Именно поэтому, как личиночная стадия 
у многих морских организмов, сикулярный зооид вел планктонный образ 
жизни, который потом сохранялся и у колонии, возникающей в результате 
почкования других зооидов, сначала от сикулярного зооида, а затем последо
вательно друг от друга. Подавляющее большинство таких организмов были 
голопланктонными формами и имели специальные образования для создания и 
поддерживания плавучести. Предлагалось делить планктонные граптолиты: 
а) на эпипланктон, неактивный, произвольно двигающийся за счет течений; 
б) на псевдопланктон, прикрепленный к другим планктонным организмам; 
в) на автопланктон, активно перемещающийся [Erdtmann, 1 973 ]. В литературе 
известна попытка классификации типов плавательных аппаратов граптолитов 
по их морфологии [Miiller, Schauer, 1 969 ]. Сведения об образованиях, обес
печивающих возможность граптолитов находиться в водной среде в подвешен
ном состоянии (с достаточно большой регулируемой амплитудой вертикальных 
перемещений) , содержатся во многих работах [Stormer, 1 933, 1 935; Bulman, 
1 955, 1 970; Bulman, Stormer, 1 97 1 ;  Обут, 1 964; Miiller, Schauer, 1 969; Miiller, 
1 975, 1 977Ь, 1 979; Kozlowsk.i, 1 97 1  ] .  

Автор полагает, что плавательные аппараты у планктонных граптолитов 
могли развиваться на различных основах, которые можно объединить в ряд 
групп (табл. 20) : А) крупные плавательные пузыри округло-эллиптической 
формы (пневматофоры) , расположенные либо на конце немы в дистальной 
части рабдосомы (представители родов Monograptus Geinitz, Diplograptus МсСоу 
и др. ) , либо над апикальной частью сикулы (представители родов Rhabdinopora 
Eichwald, Tetragraptus Salter, Isograptus MoЬerg, Cohlograptus Obut и др. ) ; 
Б) центральное тело - поплавок зонтикообразной формы на ветвях первого и 
второго порядка в начале рабдосомы, в котором мог скапливаться газ (пред
ставители родов Dichograptus Salter, Loganograptus Hall, Goniograptus МсСоу, 
Tetragraptus Salter и др. ) ; В) мелкие газовые вместилища внутри сетчатых 
колоний (представители родов Polygonograptus Boucek, Retiolites Barrande, 
Stomatograptus Tullberg, Reteograptus Hall и др. ) ; Г) газовые полости (цисты) , 
начинающиеся внутри дистальных частей рабдосом и заканчивающиеся за ее 
пределами (представители рода Cystograptus Hundt) ; Д) газовые мешки на 
концах тек по всей длине рабдосомы (представители родов Dittograptus Obut et 
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Т а б л и ц  а 20. Типы плавательных органов у колоний планктонных граптолитов 

тип Таксоны 

Плаватель ный на к онце немы над апикальной 
пузыр ь  в дистали частью сикулы 

Diplograptus МсСоу , Rhabdinopora E i chwa l d , 
Monograpt us Ge i n i t z  Tetragraptus Sal ter , 
и др . Cohlograpt us Obu t ,  

Isograptus Moberg и др . 

З онтик ообраз ный Dichograptus Sal ter , Loganograptus Ha l l , 
поплавок Goniograptus МсСоу , Tetragrapt us Sal ter и др . 

Г аз овые Polygonograpt us Boucek , Ret i o l i tes Barrande , 
вместилища Stomatograptus Tul lberg , Reteograptus Ha l l  и др . 

Г а зовые cystograptus Hundt 
полости 

Г азовые мешки Dittograptus Obut et Sobol evskaya и др . 

На к онце немы Над апикальной 
Пучки волокон с в дистали частью сикулы 
пузырь к ами г а з а  

Orthograptus Lapwort h ,  RhaЬdinopora E i chwa l d  
Glyptograptus Lapworth и др . 
и др . 

Sobolevskaya и др.) ; Е) пучки нитеобразных волокон (удерживают мелкие 
газовые вместилища) , располагающиеся за пределами дистальной части рабдо
сомы (представители родов Orthograptus Lapworth, Glyptograptus Lapworth, 
Rhabdinopora Eichwald и др. ) . 

В противоположность скруктурам, обеспечивающим плавучесть рабдосом,  
в колониях планктонных граптолитов присутствуют также и структуры, кото
рые можно интерпретировать как механизмы балансировки для стабилизации 
пространственного положения колоний в воде. Представляется, что эти два 
"противоположных" типа образований действовали как единый "балансировоч
ный механизм " .  Образования второго типа служили для нескольких целей: 
1 )  как дополнительный балласт в нижней проксимальной части рабдосомы для 
предотвращения "раскачивания" колонии, 2) как "килевое" образование в 
нижней проксимальной и средней частях рабдосомы для предотвращения 
"закручивания" колонии и стабилизации положения рядов тек по отношению 
к течениям, привносящим питательные вещества, 3) как "бамперное образо
вание" в нижней проксимальной части рабдосомы для предотвращения поломки 
нижних тонких проксимальных частей колоний при задевании ими за дно 
бассейна (так называемые "борозды волочения" [Jaworowski, 1 966, 1 97 1  ]) . 
Вероятно, большинство из таких образований могли нести все три перечислен
ные функции. 

К механизмам балансировки пространственного положения в воде колоний 
относятся следующие образования (табл. 2 1 ) :  А) Якоря на проксимальных 
частях рабдосом в виде: а) двух или трех крепких разросшихся шипов - как 
простое утолщение (Climacograptus blcornis (Hall) , Cl. longispinus Т. S. Hall , 
Orthograptus calcaratus (Lapworth) , Cryptograptus antennarius (Hall) ) ,  либо как 
разветвление (Climacograptus pseudovenustus Legrand) ; б) двух серповидных 
уплощенных лопастей (Climacograptus peltifer Lapworth) ;  в) одного объемного 
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Т а б л  и ц а 2 1 . Типы механизмов балансировки у колоний планктонных граптолитов 

тип Таксоны 

два или три C l i macograptus bicornis ( H a l l ) ,  Cl . l ongispinus 

;Q разросшихся Т . S . Ha l l ,  Orthograpt us cal caratus ( Lapworth ) , 
t; шипа Cryptograptus antennari us ( Ha l l ) , 
>, C l i macograptus pseudovenustus Legrand :.: 
:s: 
u две 
>, серповидные C l imacograptus pe l t ifer Lapworth 
"' 
Р. 

лопасти 
о 
:.: Одно Cl i macograptus wi l soni Lapworth , Cl . antiquus о:: 

окру глое bursifer E l les e t  Wood 
обра зование 

Ан к оры Orthograptus Lapworth , Pet a l o l i thus Suess , 
и к ороны Akidograptus Dav i e s , Paracl i macograptus P f i by l  

Сливные ткани Reteograptus Ha l l ,  Orthograptus Lapworth 
( пленки ? ) 

Апертурные или Amplexograptus E l l e s  et Wood , Gl ossograpt us 
вентрал ь ные Emmons , Oepikograptus Obut et Senni kov , 
( или их сочета- Orthograptus Lapworth , Ha l l ograpt us Lapwor th , 
ние ) шипы по Parac l i macograptus P r iby l , Saetograptus Pf i by l , 
всей длине spinograptus Boucek et мйnсh и др . 
рабдосом 

образования округлой формы (Climacograptus wilsoni Lapworth, Cl. antiquus 
bursifer Elles et Wood) . Б) Анкары и короны на проксимальных частях рабдосом 
(представители родов Akidograptus Davies, Petalolithus Suess ,  Orthograptus Lap
worth, Paraclimacograptus Pribyl) . В) Плотные сливные ткани (в виде ?пленок) 
на проксимальных частях рабдосом (Reteograptus Hall) , в том числе покрыва
ющие развившиеся анкоры и короны (Orthograptus Lapworth) . Г) Апертурные 
или вентральные (или их сочетание) шипы тек по всей длине рабдосомы, 
развитые, как правило, в проксимальной и медиальной частях колонии (пред
ставители родов Amplexograptus Elles et Wood, Glossograptus Emmons, Oepi
kograptus Obut et Sennikov, Orthograptus Lapworth, Н allograptus Lapworth, 
Paraclimacograptus Pnbyl, Saetograptus Pnbyl, Spinograptus Boucek et Miinch и 
МНОГИХ др. ) . 

Безусловно, что текальные шипы, кроме функции "балансировочного 
механизма" ,  несли также и другие функции (например, опорного элемента для 
"выглядывающих" из тек зооидов) .  

Все сказанное о механизмах, обеспечивающих и контролирующих плаву
честь колоний граптолитов, относится к наиболее широко пр:И:нятой гипотезе об 
экзоскелетной природе текальной ткани. Однако есть и другая гипотеза - об 
эндоскелетной природе текальной ткани [Kirk, 1 969, 1 979, 1 990, 1 99 1 ;  Bates, 
Kirk, 1 985, 1 986, 1 99 1 ,  1 992; Bates, 1 987,  1 989 ] .  Авторы, поддерживающие 
вторую гипотезу, основываются на том, что при разной плотности скелетной и 
мягкой тканей граптолитов нейтральная плавучесть могла возникать только за 
счет большого объема мягкой ткани (с жировыми веществами низкой плот
ности) . Так как предполагаемый большой обьем мягкой ткани не совместим с 
рабдоплеуральной моделью экзоскелета граптолитов [Bates, 1 987 ] ,  то это 
объясняется эндоскелетной моделью - существованием мягкого тела вокруг 
внутреннего скелета. 
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Существует классификация, увязывающая форму колоний граптолитов, 
способность к горизонтальным, вертикальным и вращательным движениям 
рабдосом и способы их питания [Underwood, 1 993 ] ,  согласно которой грапто
лоидеи делятся на пять групп: первая - конический колониальный морфотип, 
производящий спиральные или линейные движения (рода Spirograptus Gurich, 
Rhabdinopora Eichwald) . Интересно отметить, что учитывая данные об уникаль
ном случае образования диссепиментов у Spirograptus turiculatus (Barrande) 
[Zalasiewicz, 1 993 ], именно эти два рода объединяются в одну группу. С одной 
стороны, рабдинопоровый конус с основой из вертикальных ветвей и горизон
тальными диссепиментами и, с другой - спирограптовый конус с основой 
горизонтально-завитой ветви и вертикальными диссепиментами. Вторая [Un
derwood, 1 993 ] группа - плоскостной морфотип ,  осуществляющий медленные 
движения с различными спиральными компонентами (плоские многоветвистые 
дихограпты и слабоконические циртограпты) . Третья группа - моно- и дву
ветвистый морфотип со спиральным движением, возникающим либо за счет 
проксимальной асимметрии (Pseudisograptus manubriatus (Т. S. Hall) ) ,  либо за 
счет спирального строения рабдосомы (Dicellograptus complexus Davies) ,  либо за 
счет неравномерного изгиба рабдосомы (проксимально изогнутые монограп
тиды) . Четвертая группа - морфотип с линейным движением, обусловленным 
либо большим углом (Expansograptus Boucek et Ptibyl) , либо незначительным 
углом (Didymograptus МсСоу) расхождения ветвей. Пятая группа - морфотип, 
представленный прямыми рабдосомами с линейными движениями либо при 
спускающихся продуктах питания, либо при питании во время прямолинейного 
или слабоспирального подъема колонии (Petalograptus Suess, прямые моно
граптиды) .  

Синрабдосомы. Впервые объединение отдельных рабдосом в единое спе
цифическое образование было зафиксировано в прошлом веке [Hall, 1 865; 
Ruedemann, 1 895; Wiman, 1 895 ] .  Термин "синрабдосома" (греческий "syn" -
вместе) был впервые применен для обозначения оригинальной планктонной 
группировки колоний одного вида в надколониальное образование [Ruedemann, 
1 908 , 1 947 ] .  Это не простой симбиоз каких-либо видов или популяция одного 
вида, а закономерное объединение нескольких генераций рабдосом одного вида 
на основе слияния (или объединения под одной оболочкой) отдельных рабдо
сомных плавательных пузырей (пневматофоров) в единый плавательный орган 
(рис. 1 6) ,  хотя существует и другое мнение [Melchin , DeMont, 1 995 ] .  Под 
генерацией, как уже отмечалось, понимается разовое потомство одной группы 
особей. Синрабдосомы известны только у граптолитов с планктонным образом 
жизни и среди них только у представителей граптолоидей. В свою очередь, 
среди граптолоидей синрабдосомы имеются только у семейств Cryptograptidae 
Hadding, Diplograptidae Lapworth ,  Glyptograptidae Lapworth и Monograptidae 

s 
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Lapworth. Для дендроидей, 
часть которых относится к 
планктону, а большинство к 
бентосу, пока неизвестно об
разований типа синрабдосом. 

Рис. 16 .  Строение кормуса 
(синрабдосомы) : 
1 -3 - кормидии ( 1  - рабдосомы 
первой генерации, 2 - рабдосомы 
второй генерации, 3 - рабдосомы 
третьей генерации) ; S - сикула. 



У граптолоидей в семействе Dichograptidae Lapworth есть рода Laga
rograptus Hall , Dichograptus Salter [Bulman, 1 955, 1 970; Обут, 1 964 ] ,  а также в 
семействе Tetragraptidae Ми имеется род Tetragraptus Salter [Hundt, 1 953 ] ,  у 
представителей которых на центральных частях колоний с сикулой и ветвями 
первого и второго порядков формируется центральнС>е тело-поплавок, от кото
рого спускаются вниз ветви третьего порядка. Такое строение центрального 
тела, поддерживающего плавучесть, и прикрепляющихся к нему (точнее к 
ветвям более низкого порядка) отдельных ветвей полностью сходно со стро
ением синрабдосомы. В последней на плавательном органе (пузыре) "под
вешиваются" на немах за дистальные'1 части отдельные рабдосомы. Число 
рабдосом в синрабдосоме (табл. 22) колеблется в среднем от 1 0  до 20, однако 
встречаются синрабдосомы с более чем 50-ю рабдосомами. При этом у диплог
раптид (двурядных форм) среднее число рабдосом в одной синрабдосоме состав
ляет 1 5-20 (редко до 57) штук, а у монограптид (однорядные формы с более 
"легкими" колониями) - 20-25 (редко более 50) штук. Количество тек в 
синрабдосоме суммарно по всем входящим в нее рабдосомам может достигать 
1 ООО экземпляров и более. 

Уже при первых описаниях синрабдосом было замечено [Ruedemann, 1 904, 
1 908 , 1 94 7 ] , что рабдосомы в каждой синрабдосоме компонуются по своей длине 
(пропорционально числу тек или пар тек) на несколько градаций - мелкие, 
средние, крупные. Такие закономерные группировки были названы гене
рациями (см. рис. 1 6) .  Набор генераций рабдосом в синрабдосомах обычно 
равняется двум-трем (рис. 1 7) ,  а у максимально крупных "старых" синрабдо
сом может достигать пяти или шести. Каждую генерацию составляет не менее 
чем три рабдосомы, а их максимальное число в одной генерации может быть 
равным 20-25. Если учитывать закономерный характер последовательного 

Т а б л  и ц а 22. Количество рабдосом в синрабдосомах у различных таксонов граптолитов 

Виды , подвиды 

Orthogi·aptus cal caratus inci nus ( Lapwor th ) 
Lasiograptus e ucharis ( Hal l )  
Pri s t i ograptus nudus ( Lapwor th ) 
Cl i macograpt us modestus Ruedemann 
Eoglyptograptus dentatus ( Brongn i ar t )  
Orthograptus quadri mucronatus approx imat us ( Ruedemann ) 
Orth . quadrimucronatus inequispinosus ( Ruedemann ) 
orth . quadrimucronatus micracanthus ( Ruedemann ) 
Diplograptus priscus Ha l l  
Dipl . ruedemanni Gur l ey 
Monograptus priodon ( Bronn ) 
Glyptograptus tamariscus ( N i cho l son ) 
Norma l ograpt us norma l i s  ( Lapworth ) 
Streptograptus f i l iformis Boucek 
Amp l exograptus maxwe l l i  Decker 
Cryptograptus tricornis schaferi ( Lapworth ) 
Norma l ograptus med i us ( Tornqu i s t ) 
Saetograptus fri tchi c f . l i neari s  ( Boucek ) 
Diplograptus pristiniformis Hal l  
Las i ograpt us pus i l l us Ruedemann 
мonograptus f ani cus Koren 
Ha l lograptus mucronatus ( Ha l l )  
Glyptograptus e uglyphus ( Lapworth ) 
Gl . e uglyphus pigmaeus Ruedemann 
Cl i macograptus put i l l us ( Ha l l )  

Кол -во 

2 7 - 5 7  
5 - 5 6  
> 5 0  

1 8 - 3 1  
2 1 - 2 7  

9 - 2 6  
2 0  

> 1 5  
6 - 2 6  
5 - 2 6  
< 2 5 ?  

1 6 - 2 4  
1 8 - 2 1  

2 0  
2 0  
1 8  
1 7  
1 7  

1 0 - 1 4  
1 2  

9 
5 - 7  
5 - 7  

7 
6 
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Рис. 17. Распределение числа рабдосом в лландоверийских синрабдосомах Си
бирской платформы в зависимости от их размеров (Glyptograptus tamariscus 
(Nicholson) ) .  

цикла генераций в одной синрабдосоме, то трудно объяснить, почему после 
достижения половой зрелости и осуществления цикла "воспроизводства" новой 
генерации процесс размножения для такой генерации в синрабдосоме оста
навливает.ся. Следующую "новую" генерацию дает ( "воспроизводит")  только 
самая молодая из генераций после достижения ею половой зрелости. Можно 
только предположить, что граптолиты (по крайней мере, те у которых воз
никали синрабдосомы) были моноциклическими организмами, воспроизво
дящими все свое потомство за один акт размножения [Бигон и др. ,  1 989 ]. Не 
исключено, что, как отмечалось ранее, при развитии рабдосомы в синрабдосоме 
отдельные зооиды проходят разные стадии - от ювенильной к нейтральной 
через женскую к мужской. При этом зооид, становясь половозрелым, про
дуцирует женские яйцеклетки только один единственный раз, затем становится 
"мужской особью" и способен продуцировать исключительно мужские сперма
тозоиды (возможно, что также только один раз) . Такое предположение может 
объяснить закономерное чередование генераций рабдосом в синрабдосомах. 

При такой трактовке регулярности в образовании генераций должны 
наблюдаться и закономерности в размерах отдельных рабдосом в различных 
генерациях. Напомним, что термин "длина поколения" означает разницу во 
времени между началом половой зрелости одного из поколений и достижением 
половой зрелости последующего (соседнего) поколения. В морфологических 
терминах граптолитовых рабдосом "длина поколения" равна количеству тек 
между двумя соседними генерациями внутри одной синрабдосомы, отражающе
му состояние достижения уровня репродуктивности новой генерацией. "Длина 
поколения" у различных видов колеблется от пяти до 1 8  тек (или пар тек) . В 
каждом виде такой параметр более устойчив и изменяется от одной до десяти 
тек (табл. 23) , а в конкретных синрабдосомах он, чаще всего, еще более 
стабильный, колеблющийся от одной до пяти тек (например, от 8 до 1 3 , от 1 0  
до 1 2) .  Для некоторых таксонов граптолитов, образующих синрабдосомы, этот 
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Т а б л и ц  а 23. "Длина поколения" у некоторых таксонов граптолитов 
(разница в количестве тек (или пар тек) в различных генерациях синрабдосом) 

Виды , подвиды Р а з н ица 

Orthograpt us quadrimucronatus approx imat us ( Ruedemann ) 7 - 1 8  
Ort h . quadrimucron a t us inequispi nosus ( Ruedemann ) 6 - 8  
Ort h . c a l cara t us i ncinus ( Lapworth ) 1 4 - 1 5  
Dipl ograptus pri scus Ha l l  6 - 5 , 1 6 ?  
Dipl . ruedemanni Gur l ey 9 - 1 0  
Ha l l ograpt us mucronatus ( Ha l l ) 6 - 1 5  
G lyptograpt us tamariscus ( N i chol son ) 8 - 1 5  
G l . e ug lyphus pigmaeus Ruedemann 1 0 - 1 2  
Cl i macograptus mode s t us Ruedemann 8 - 1 2  
Saetograptus fri tchi cf . l i nearis ( Bouce k ) 9 - 1 1  
Eoglyptograptus den t a t us ( Brongn i ar t )  9 - 1 1  
Monograptus f ani cus Koren 8 ?  
Amplexograptus maxwe l l i  Decker 6 - 8  
Norma l ograptus norma l i s  ( Lapworth ) 6 - 8  
Cryptograptus tri cornis schaferi ( Lapworth ) 6 - 7  
Las iograp t us pus i l l us Ruedemann 6 - 7  
Las . e ucharis ( Ha l l )  5 - 6 ?  

параметр нельзя измерить, так как для таких таксонов пока известны рабдосо
мы только одной генерации. В некоторых случаях проксимальные концы 
рабдосом в различных генерациях внутри синрабдосом обломаны и невозможно 
определить "длину поколения" .  

Положение каждой рабдосомы в синрабдосоме (сикула направлена устьем 
вниз, а у остальных тек устья повернуты вверх) отвечает ее жизненному 
положению при обособленном развитии в виде отдельной рабдосомы с прикреп
ленным к дистали посредством немы самостоятельным пневматофором. Следует 
отметить, что абсолютно все из известных видов, для которых установлены 
синрабдосомы, могут и образуют самостоятельные отдельные колонии с ин
дивидуальными пневматофорами. Таким образом, возникновение синрабдосом 
нельзя считать признаком, проявляющимся у какой-то определенной таксо
номической группировки взамен образования обособленных рабдосомных пнев
матофоров. 

Существует достаточно много публикаций, в которых приводятся сведения 
об образовании синрабдосом у отдельных видов граптолитов [Hall, 1 865; Wiman, 
1895 ;  Ruedemann, 1 895; 1 908 , 1 947; Ekstrom, 1 937; Bulman, 1 93 1 ,  1 948 ; 
Kozlowski, 1 94.9а; Hundt, 1 953; Jacksoц et al . ,  1 976; Miiller, 1 977а, 1 979; Обут, 
Сенников, 1 980а; Chen Xu, 1 984а; Lenz, Melchin, 1 986; Rigby, 1 993; Melchin, 
DeMont, 1 995 ]. К настоящему моменту синрабдосомы известны для следующих 
видов и подвидов: Climacograptus putillus (Hall) , Cl. modestus Ruedemann, 
Normalograptus normalis (Lapworth) , Nor. medius (Tornquist) , Amplexograptus 
maxwelli Decker, Diplograptus priscus Hall, Dipl. ruedemanni Gurley, Dipl. 
pristiniformis Hall, Orthograptus calcaratus incinus (Lapworth) , Orth. quadrimuc
ronatus approximatus (Ruedemann) , Orth. quadrimucronatus inequispinosus (Rue
demann) , Orth. quadrimucronatus mucracanthus (Ruedemann) , Eoglyptograptus 
dentatus (Brongniart) , Glyptograptus tamariscus (Nicholson) , Gl. euglyphus (Lap
worth) , Gl. euglyphus pigmaeus R uedemann, Н allograptus mucronatus (Hall) , 
Lasiograptus eucharis (Hall) , Las. pusillus Ruedemann, Cryptograptus tricornis 
schaferi (Lapworth) , Monograptus fanicus Koren, Моп. priodon (Bronn) , Pris
tiograptus nudus (Lapworth) , Streptograptus filiformis Boucek, Saetograptus fritchi 
cf. linearis (Boucek) . Перечисленные таксоны граптолитов, для которых извест-
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ны случаи образования синрабдосом,  все укладываются в рамки четырех 
семейств - Cryptograptidae Hadding, Diplograptidae Lapworth, Glyptograptidae 
Lapworth, Monograptidae Lapworth. Кроме первого семейства (в нем известен 
пока только один таксон граптолитов, образующий синрабдосомы) , все осталь
ные содержат ряд видов и подвидов в составе нескольких родов и включаются 
в отряд Virgellina Fortey et Cooper. При этом заметим, что именно пред
ставители четвертого семейства (Monograptidae) были последними Graptoloidea, 
терминально вымершими в раннем девоне. Представляется, что образование 
синрабдосом было, в какой-то степени, одной из форм усложнения относительно 
просто построенных колоний у диплограптид, глиптограптид и монограптид, на 
фоне общей эволюционной направленности в упрощении строения рабдосом у 
всех граптолитов. Вероятно, образование синрабдосом является закономерным 
элементом общего эволюционного развития Graptoloidea. При биологическом 
регрессе, на фоне упрощения строения колоний, происходит и уменьшение 
числа входящих в них отдельных зооидов. Однако это компенсируется (прояв
ление биологического прогресса) возрастанием сложности строения надко
лониального образования - синрабдосомы, за счет которого увеличивается и 
число входящих в такое объединение отдельных зооидов - тек. 

Стоит отметить, что существует [Kozlowski, 1 949а; Kirk, 1 969, 1 978,  1 979 ] 
не нашедшее широкого признания предположение о бентосной природе синраб
досом как прикрепительном ко дну бассейна органе, на котором развивались 
отдельные ветви (рабдосомы) . Это базировалось на сравнении общего строения 
синрабдосом со структурой колоний некоторых современных сессильно-бентос
ных птеробранхий (Cephalodiscus indicus Schepotieff, Ceph. gracilis Harmer) . 

Возрастной интервал, в котором проявлялся процесс образования синраб
досом, охватывает большую часть (от аренига до раннего девона включительно) 
стратиграфического интервала распространения граптолитовых сообществ. На
ходки синрабдосом, при некоторой их концентрации в Северной Америке, 
встречаются в различных регионах - США, Канада, Норвегия, Дания, Китай, 
Великобритания, Германия, Сибирская платформа, Горный Алтай. Интересно, 
что в Северной Америке [Ruedemann, 1 895, 1 908, 1 947 ] известны местонахож
дения с синрабдосомами, где на одной плитке может находиться до 50 синраб
досом, относящихся только к какому-либо одному виду. Отдельных "разрознен
ных" колоний граптолитов ни этого вида, ни других таксонов в таких образцах 
нет. 

Известен и принципиально иной тип построения синрабдосом, при котором 
такая суперколония строится на основе соединения с единой тонкой тканью 
нитевидными образованиями, развивающимися вместо виргелл на устьях сикул 
[Muller, 1 977а, 1 979; Bjerreskov, 1 976 ] (рис. 1 8) .  Такие синрабдосомы можно 
было бы именовать "антисинрабдосомами" или "квазисинрабдосомами " .  Они 
известны в лландовери Германии, Дании и Казахстана для трех видов грап
толитов: Normalograptus medius <Тornquist) , Rhaphidograptus toernquisti (Elles 
et Wood) , Glyptograptus ех gr. tamariscus (Nicholson) . Положение отдельных 
рабдосом в таких "квазисинрабдосомах" (устье сикулы повернуто в сторону 
общей соединительной ткани, а устья тек направлены в обратную сторону) 
является "перевернутым на 1 80°" по отношению к нормальному положению 
рабдосом в синрабдосомах. Вероятнее всего, пространственное положение от
дельных рабдосом в "квазирабдосомах" соответствовало их стандартному поло
жению при обособленном развитии с индивидуальными пневматофорами -
сикулы направлены вниз, а дистальные части - вверх. В таких "квазисинраб
досомах" не наблюдается каких-либо устойчивых группировок отдельных раб
досом по их размерам, которые можно было бы отнести к генерациям. Чаще 
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Рис. 18. Строение квазисинрабдосомы. S - сикула. 

всего колонии в них имеют приблизительно равное число тек (одина
ковую длину рабдосом) . Так же как и синрабдосомы, "квазисинраб
досомы" являются объединением колоний одного вида. Представля
ется, что отдельные рабдосомы в "квазисинрабдосомах" имели на 
дистальных концах индивидуальные пневматофоры [Miiller, 1 979 ]. 
Отсутствие генераций в "квазисинрабдосомах" заставляет полагать,  
что такое образование - это единовременное проявление репро
дуктивного акта. Соединение сикулярными зооидами (первые зоои
ды, образовавшиеся половым путем) или специальными нитевид
ными выростами на этих сикулярных зооидах может свидетельство
вать о том, что это была группировка яйцеклеток единственной 
колонии или даже одной особи - своеобразная "кладка яиц" .  

Все отмеченные сведения позволяют сделать вывод о том, что в 
граптолитовых сообществах существовало направленное усложнение 
организации жизненных форм. Фиксируется следующая цепочка: 
индивидуальный зооид (правильнее говорить об индивидуальном 
сикулозооиде) > псевдоколония (не соединенные зооиды в единой твердой 
оболочке) > колония зооидов > объединение колоний из одной одноактной 
"кладки яиц" единственной особи > кормус колоний разных генераций много
актных "кладок яиц" (или "элементарная" популяция) (табл. 24) . В термино
логии элементов граптолитовых сообществ - это тека (сикула) > рабдосома > 
"квазисинрабдосома" > синрабдосома. Синрабдосома, сформированная совокуп
ностью зооидов одного вида, состоящей из ряда генераций и имеющей общий 
генофонд (происхождение от одной единственной родительской пары) , сама в 
классическом понимании является популяцией. Так как синрабдосомы одного 
вида сами могут группироваться в популяции с общим генофондом, то для 
синрабдосом правильнее употреблять не термин "популяция" (даже с прилага
тельным "элементарная") , а особый термин "кормус" . 

Кормус (греч. kormos - ствол) употребляется в ботанике для обозначения 
тела высших сосудистых растений, чаще всего применительно к стеблю с 
листьями (без корней) . В зоологии (в том числе и в палеонтологии) термин 
"кормус" используется при описании гидроидных колониальных животных для 
обозначения комплекса, состоящего из гастрозооида (питающая особь) , и 
окружающих его дактилозооидов (защитные функции) . Для граптолитов этот 
термин (как эквивалент понятия колония) применял А. Урбанек [U rbanek, 

Т а б л и ц -а  24. Уровни интеграции жизненных форм граптолитов 

Уровни 

Индивидуаль - Псевдоколония Колония ( соеди- Одноактная Кормидий Корму с 
НЫЙ зооид ( разобщенные ненные между •• кладка яиц •• ( синраб-
( сикулозоонд ) зооиды в еди - собой МЯГКОЙ ОДНОЙ особи Отдельные одноактная досома ) 

ной твердой тканью зооиды , ( " квазиси н - рабдосомы " кладк а  ЯИЦ11 
оболоч к е ) покрытые срос - рабдосома " ) в синраб- многих оса-

шинися твердыми досоме бей ( груnnи-
оболочками ) ров к а  рабдо-
{ рабдосома } Отдель ные сом В ОДНОЙ 

рабдосомы и з генераций 
в " квази - в синрабдо-
синрабдо- соме }  
соне " 
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1 973 ] .  Дополнительно этот автор отметил, что термин "индивидуум" является 
уровнем интеграции организмов и не должен применяться для отдельных особей 
в колониях. В. Н .  Беклемишев [ 1 964 ] использовал термин "кормус" для обоз
начения более высокого, чем колония, уровня интеграции (объединения) 
организмов, при котором группирующиеся в его составе колонии, каждая в 
отдельности (такие колонии именуются термином "кормидий") , несут какие
либо присущие только ей специфические функции (питания, защиты, размно
жения) . По В .  Н .  Беклемишеву [ 1 964 ], возрастание степени колониальности 
идет тремя путями: 1 )  ослабление индивидуальности особей, 2) усиление инди
видуальности колонии (кормуса) , 3) возникновение кормидия. 

У граптолитов ослабление индивидуальности зооидов идет следующим 
образом: на первой стадии происходит слияние отдельных зооидов между собой 
при сохранении автономии только отдельных частей тела или органов. Таким 
примером может служить родовой таксон бентосных форм Syringotaenia Obut, 
колонии которого представляли из себя коркообразную пленку с открыва
ющимися в ней устьями автотек [Обут, 1 953; Обут, Сенников, 1 984б ] .  При 
объединении камер автотек отдельные зооиды, возможно, слились между собой, 
а обособленными остались только самые верхние части автотек, выходящие за 
пределы пленочной структуры рабдосомы. Вторая стадия ослабления индивиду
альности отражается в большей долговечности колонии по сравнению с про
должительностью жизни отдельных зооидов. Для граптолитов это связано не с 
прямой заменой при последовательном отмирании зооидов на новые (такой 
процесс фиксируется у современных представителей Rhabdopleura Allman) , а с 
регенерацией колонией значительных ее частей, "погибших" (разобщенных) в 
результате травм (см. предыдущую главу) .  При таком процессе появлялись 
регенерированные или "ложные" биполярные рабдосомы, или рабдосомы с 
резкими изменениями размеров и очертаний тек. На третьей стадии ослабления 
индивидуальности наблюдается полиморфизм тек (различные типы зооидов 
внутри одной колонии) как результат влияния на морфологию зооидов факто
ров единства колонии. Полиморфизм тек у граптолитов - явление, очень 
распространенное во многих независимых филогенетических линиях - у всех 
видов родов Demirastrites Eisel, Pernerograptus Pribyl, а также у части видов в 
родах Diplograptus МсСоу, Amplexograptus Elles et Wood, Oepikograptus Obut et 
Sennikov, Monograptus Frech, Pristiograptus Jaekel, Cyrtograptus Carruthers и др. 

Усиление индивидуальности колоний у граптолитов на первой стадии 
выражается в появлении специфических функций каких-либо зооидов, напри
мер, строгое деление на автотеки, битеки и столотеки у представителей 
Dendroidea Nicholson. Вторая стадия отражает создание единого органа для 
обмена веществ (и информацией) между отдельными зооидами. У граптолитов 
такими органами являются: столон (у Dendroidea Nicholson) , виргула (у 
Diplograptidae Lapworth, Monograptidae Lapworth) , а также нема (для "подачи" 
газа в плавательный пузырь) для всех планктонных форм. Третья стадия 
характеризуется прогрессирующей упорядоченностью общего плана колонии. 
При этом изменяются законы роста И ветвления колоний, возникает строго 
определенная конфигурация и размеры колоний для каждого вида, появляются 
колонии с регулярным порядком ветвления (например, Cyrtograptus Carruthers, 
Averianovograptus Obut) и симметрия колоний (например, радиальная сим
метрия у представителей родов Radiograptus Bulman, Anisograptus Ruedemann; 
четырехсторонняя - Aletograptus Obut et SoЬolevskaya, Phyllograptus Hall;  
трехсторонняя - Triograptus Monsen; двухсторонняя симметр'ия у представите
лей многих родов, в том числе у Tetragraptus Salter, Didymograptus МсСоу, 
Expansograptus Boucek et Pribyl, . Corymbograptus Obut et Sobolevskaya, Ас-
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rograptus Tzaj, Isograptus Moberg, Dicellograptus Hopkinson, Diplograptus МсСоу, 
Climacograptus Hall, Glyptograptus Lapworth, Petalograptus Suess) . Четвертая 
стадия усиления индивидуальности колоний проявляется в усложнении онтоге
неза колонии, т. е. в возникновении различий между отдельными поколениями 
зооидов одной колонии (например, появление битек у представителей рода 
Kiaerograptus Spjeldnaes (см. выше) ) .  При этом также наблюдаются изменения 
законов образования и роста колонии (например, отличия первых тек на 
фуникуле от всех остальных тек на ветвях второго порядка у видов рода 
Tetragraptus Salter; или сросшиеся в двурядную часть проксимальные текI-J у 
видов рода Dicranograptus Hall) . Пятая стадия усиления индивидуальности 
выражается в способности к регенерации [Urbanek, 1 990 ], вплоть до восстанов
ления крупных ( "ложнобиполярных" )  колоний из различных обломков ветвей 
(см. выше) . Такие регенерированные колонии, способные к тому же к участию 
в процессе нормального размножения (образования яйцеклеток и спермато
зоидов) ,  А. Урбанек [Urbanek, 1 990 ] включил в большой жизненный цикл 
граптолитовых колоний. 

Возникновение кормидия, как процесс усложнения колонии, В. Н. Бек
лемишев [ 1 964 ] относил к усилению индивидуальности колоний. Под кор
мидиями он понимал "закономерно повторяющиеся внутри кормуса груп
пировки особей, объединенных для совместного выполнения какой-либо функ
ции" [Т. 1 ,  с. 428 ]. Кормидии делятся на специализированные - выполня
ющие какую-либо функцию и на разносторонние - общее собрание различных 
типов зооидов, которое может выполнять все жизненные функции колонии. Для 
граптолитов примером разносторонних кормидиев являются отдельные колонии 
в синрабдосомах. Под специализированным (в отношении функции размно
жения) кормидием для граптолитов можно понимать и группировку самой 
молодой генерации рабдосом,  способную выполнить очередной акт размно
жения для "воспроизводства" новой, последующей генерации. Все другие 
группировки рабдосом по более старым генерациям, однажды уже проделав 
такой акт, повторить его не могут. Последнее, возможно в двух случаях: 
первое - при общем моноциклическом свойстве всех особей в группировке 
самой молодой генерации. Зооиды в такой группировке могут делиться на 
мужские и женские или быть частично, или полностью гермафродитными. 
Второе - за счет "нетрадиционно" "сдвоенного" моноциклического восп
роизводства исключительно "женскими особями" в самой молодой генерации 
рабдосом яйцеклеток и дальнейшего необратимого перехода этих особей в 
"состояние мужской особи" .  Мужские _же особи, бывшие ранее женскими, 
которые должны оплодотворять вышедшими сперматозоидами яйцеклетки,  
находятся в рабдосомах всех других более старых генераций. В итоге в 
синрабдосоме каждая новая генерация является одноактной "кладкой яиц" 
многих особей. 

Возвращаясь к уровням интеграции (процесс упорядочения и объединения 
структур в целостный организм) жизненных форм граптолитов, MOЖlfO указать 
следующую последовательность (см. табл. 24) . Индивидуальный зооид (сику
лозооид) > псевдоколония > колония (рабдосома) > группа колоний из одноак
тной "кладки яиц" единственной особи ( "квазисинрабдосома") > кормидий (отдельные рабдосомы (или группировка рабдосом в одной из генераций, как 
одноактная "кладка яиц" многих особей) в синрабдосоме или отдельные 
рабдосомы в "квазисинрабдосомах" ) > кормус (синрабдосома) . Граптолиты, как 
древняя вымершая группа, "перебрали" все известные у других групп живот
ных способы организации жизненных форм. В. Н .  Беклемишев [ 1 964 ] под
черкивал, что " . . .  кормусы Metazoa не переступают верхней границы ко-
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лониальной организации, не перестают быть колониями, не становятся особями 
высшего порядка" [Т.  1 ,  с. 4 29 ]. Среди организмов, приближающихся к такой 
границе, он отмечал сифонофор и ленточных червей. По мнению автора 
настоящей работы, граптолиты, вероятно, по степени организации колоний 
превзошли отмеченные группы и вплотную приблизились к рассматриваемой 
границе. 

Симбиозы между отдельными видами граптолитов могли проявляться: 
во-первых, для питания в мутуалистическом или комменсалистическом сим
биозах, во-вторых, для поддержания "плавучести" одним из эпипланктонных 
видов граптолитов при его использовании другого голопланктонного вида в 
качестве "плавательного аппарата" .  В таком случае симбиоз носит коммен
салистический характер или, при оказываемом вредном воздействии на голо
планктонный вид, может быть отнесен к паразитизму. Ранее достаточно часто 
высказывались мнения о прикреплении эпипланктонных граптолитов к водо
рослям и другим плавающим предметам [Lapworth, 1 897; Обут, 1 964; Bulman, 
1 964 ] .  Представляется, что прикрепление эпипланктонных форм граптолитов 
к голопланктонным их формам, несомненно, более выгодно для эпипланктон
ных форм, чем их прикрепление к плавающим водорослям или нектонным 
организмам. Это связано с тем, что планктонные граптолиты в качестве 
"хозяев" предоставляли эпипланктонным "квартирантам" гарантированную 
возможность нахождения на благоприятных для жизни граптолитов площадях 
и глубинах палеобассейнов. Перемещения по площади палеобассейнов других 
плавающих "объектов" только в исключительных случаях могли совпасть с 
необходимыми для жизнедеятельности граптолитов условиями. 

Симбиоз между различными таксонами граптолитов фиксируется отно
сительно редко, возможно, это объясняется тем, что до сих пор не было сделано 
специального анализа совместной встречаемости различных таксонов и их 
синэкологии. В ордовике Русской платформы были описаны формы Dictyonema 
coalitum (Obut) , прикреплявшейся при помощи немы к формам Polygonograptus 
sokolovi (Obut) [Обут, 1 953, 1 964 ]. Петлеобразный. конец немы псевдопланк
тонной диктионемы пронизывал сеть голопланктонного полигонограпта. 
А. М. Обут [ 1 953 ] высказал предположение о rолопланктонном образе жизни 
полигонограпта, основываясь на предположении о накоплении газа внутри 
ветвей или тек. Позднее было показано, что плавучесть полигонограптам 
обеспечивали специальные газовые вместилища - пузыри округлой и эл
липтической формы, покрытые прозрачной пленкой [Сенников, 1 976а; Обут, 
Сенников, 1 98 1 б  ] .  Эти вместилища позволяли полигонограптам иметь большую 
плавучесть, а псевдопланктонным формам использовать полигонограптов в 
качестве "квартиры".  Такой тип сожительства, вероятно, имел характер не 
просто синойкии в виде квартиранства, а тип комменсализма при обеспе
чивании формой-хозяином Pol. sokolovi (Obut) для формы Dict. coalitum (Obut) 
регуляции ее отношений со средой, т. е. поддерживание планктонного образа 
жизни (рис .. 1 9) . 

Другим примером симбиотических взаимоотношений двух видов является 
совместное нахождение Oktavites spiralis (Geinitz) и Monoclimacis linnarssoni 
(Tullberg) (рис. 20) . Первыми такое сонахождение подметили А. М. Обут и 
Р. Ф. Соболевская [ 1 965 ] .  Monocl. linnarssoni известен в узком стратиграфиче
ском интервале (верхний лландовери, зона spiralis и ее аналоги) многих 
регионов: Швеция, Германия, Чехия, Марокко, США, Колыма, Таймыр, 
Горный Алтай, Узбекистан, Урал [Tullberg, 1 883 ;  Pribyl, 1 940; Waterlot, 1 945; 
Ruedemann, 1 947; Miinch, 1 952; Мирошников ,  1 956; Корень, 1 972; Обут, 
Соболевская ,  1 965, 1 967а; Голиков, 1 973 ] .  Везде этот вид установлен вместе с 
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Рис. 19. Симбиоз ордо
викских планктонных 
дендроидей [Обут, 1 953 ] :  
1 - голопланктонная колония 
Polygonograptus sokolovi (Obut) 
(хозяин) ,  2 - псевдопланктон
ная колония Dictyonema coali
tum Obut (комменсал) ,  3 - га
зовое вместилище. 

видом Okt. spiralis, а в 
большинстве комплексов 
эти два таксона составля
ют весь видовой комп
лекс. Эти виды не просто 
встречаются вместе, а 
располагаются на поверх
ностях напластования в 
непосредственной бли
зости друг от друга. Раб
досом других видов, если 
таковые имеются в соста
ве рассматриваемого ком
плекса, на таких "сим
биотических" поверхностях (плитках) обычно не бывает. Так как вид Okt. 
spiralis в этих "совместных" местонахождениях отмечается на отдельных 
плитках и без вида Monocl. linnarssoni, можно предположить, что именно он 
был "хозяином" в симбиозе, характер которого, вероятно, также не был простой 
синойкией (квартиранством) . По крайней мере, для Monocl. linnarssoni прос
леживается комменсалистический характер его взаимоотношений с формой-хо
зяином (Okt. spiralis) . 

В Национальном музее в Праге, в одной из хранящихся там коллекций 
граптолитов [Boucek, Miinch, 1 944 ], можно наблюдать 
такую картину: сетчатый граптолит Pseudoplegmato
graptus giganteus (Boucek et Miinch) пронизан (без ви
димых дефектов и разрывов ретикула) колонией Mo
nograptus sp. При этом длинная ось рабдосомы последнего 
расположена почти параллельно ориентировке рабдосо
мы сетчатого граптолита и их проксимали направлены в 
одну сторону. Часть рабдосомы Monograptus sp. нахо
дится снаружи сетчатой колонии, а другая - под неко
торыми балочками ретикула внутри сетчатой колонии. 
Вероятнее всего, при таком "проникновении" "допол
нительного" тела вовнутрь сетчатой колонии часть зоои
дов сетчатого граптолита должна была погибнуть. Как 
следует из названия вида, сетчатый граптолит был 

Рис. 20. Симбиоз силурийских планктонных граптолои
дей: 
1 - Oktavites spiralis (Geinitz) (хозяин) ,  2 - Monoclimacis linnarssoni 
(Тullberg) (комменсал) ; S - сикула. 
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больших размеров, а кроме того сетчатые граптолиты обладали хорошей 
плавучестью. Эти обстоятельства, возможно, и послужили причиной сим
биотической связи Monograptus sp. и Pseudoplegmatograptus giganteus. Такое 
сожительство было выгодно одному (Monograptus sp.) и вредно другому (гибель 
части зооидов у Pseudoplegmatograptus giganteus) , поэтому такой симбиоз имел 
характер паразитизма. 

Менее доказательны предположения о симбиотическом характере взаимо
отношений между отдельными видами, часто встречающимися вместе и в 
большинстве таких случаев составляющими весь комплекс видов граптолитов. 
Среди этих видов можно указать несколько устойчивых пар ордовикских и 
силурийских таксонов , известных во многих регионах, в том числе и в Средней 
Сибири: 1 )  Hustedograptus teretiusculus (Юsinger) - Glyptograptus euglyphus 
Lapworth -'- Салаир, Горный Алтай, Казахстан, Англия, С ША, Китай, Австра
лия; 2) Streptograptus exiguus (Lapworth) - Monograptus distans (Portlock) -
Сибирская платформа, Горный Алтай, Узбекистан, Англия, Германия. В обоих 
случаях виды, перечисленные первыми, вероятнее всего, несли функции "хо
зяев " ,  так как во всех.отмеченных регионах, наряду с совместными находками 
парных видов, они встречаются . и  обособленно, составляя моновидовой комп
лекс. Вторые виды практически никогда не составляют моновидовых комплек
сов, что позволяет предполагать их "гостевую" природу при симбиотических 
связях. В целом такое сожительство носило характер простой синойкии. 

Конкуренция между отдельными видами граптолитов рассматривается в 
настоящей работе на двух проявлениях в составах граптолитовых сообществ: на 
видах-оппортунистах и викарирующих видах (викариатах) . 

Под видами-оппортунистами автор понимает виды, которые существуют в 
сообществах, как правило, в подавляющем количестве (более 90 % численности 
экземпляров) ,  либо вообще только как один таксон в сообществе. К ним можно 
отнести таксоны: Н ustedograptus teretiusculus (Hisinger) , Streptograptus exiguus 
(Lapworth) , Strep. nodifer (Tornquist) , Monograptus distans (Portlock) , Didy
m ograptus blfidus (Нall) , Did. murchisoni (Beck) , Isograptus gibberulus (Nichol
son) , Orthograptus propinquus (Hadding) , Dictyonema kulumbeense Obut et So
bolevskaya. 

Если анализировать общую конфигурацию и размеры колоний этих видов
оппортунистов, то можно отметить, что в составе своих родов они представлены 
крупными (по сравнению с другими видами в этих родах) по размерам 
рабдосомами, имеющими "грубые" , "упрощенные" очертания, без каких-либо 
специализированных апертурных "украшений" на теках и сикуле. Существо
вание и достаточно широкое распространение видов-оппортунистов, вероятно, 
нельзя объяснить только наличием каких-либо специфических абиотических 
факторов, позволяющих развиваться в сообществе только одному виду и 
препятствующих появлению других таксонов граптолитов. Возможно, что сами 
виды-оппортунисты являлись одним из биотических факторов, сдерживающих 
и подавляющих развитие других видов граптолитов. 

Понятие викарирующих видов для граптолитовых сообществ применяется 
не как широко известный географический викариат, а как экологический 
[Реймерс, 1 99 1  ], т. е. существование только одного из двух (или трех) видов в 
каком-либо сообществе на одновозрастном для обоих видов уровне и в близких 
физико-географических условиях (одинаковая литология вмещающих толщ, 
сходные формы подводного рельефа и т. д.) . Такие виды входят в состав одного 
рода, имеют сходные конфигурации рабдосом и близкие их размеры. Однако 
нельзя полностью отрицать угнетающее воздействие одного ("главенствующе-
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го" )  вида на другой, при котором второй вид может "появиться" в сообществе 
только при таком стечении обстоятельств,  когда первый вид по каким-либо 
причинам отсутствует в составе комплекса. При таком положении вика
рирующие виды должны были бы при общем сходстве обеих экологических ниш 
(для планктонных форм граптолитов отличие таких ниш друг от друга главным 
образом в глубине бассейна, ограничивающей потенциальную возможность 
вертикальных суточных, сезонных, годовых миграций) все же отличаться (ве
роятно, не очень значительно) по своему отношению к какому-либо параметру 
(освещенность, глубина, химический состав воды и прочее) . Также возможно, 
что "второй" вид просто занимал экологическую нишу отсутствующего "пер
вого" вида, который не мог при наличии каких-либо преград "заселить" данную 
палеоакваторию. 

Среди викарирующих видов в сибирском материале можно указать: 1 )  Re
tiolites angustidens Elles et Wood - Retiol. angustissimus Obut et Sobolevskaya. В 
этой паре викариатов "главенствующее" положение занимает первый вид 
(Retiol. angustidens) , широко встречающийся в мире, в том числе в Сибири и 
соседних областях (Казахстан, Тува, южная часть Горного Алтая) .  В районах, 
куда по каким-либо причинам не смог "проникнуть" первый вид, его "заменил" 
второй (Retiol. angustissimus) - Таймыр, Колыма, Северный Алтай, Средняя 
Азия. Анализ же состава толщ с находками второго вида показал, что в целом 
такие породы более глубоководные, более тонкозернистые, более черноцветные 
и менее известковистые. Исключением для этих двух видов-антагонистов 
является Кавказ, где они найдены в одних и тех же разрезах [Обут, Морозова, 
1 988 ] .  

2) Monoclimacis griestonensis (Nicol) - Monocl. linnarssoni (Tullberg) . В 
такой паре видов трудно назвать "главенствующий" ,  но, учитывая данные о 
роли "гостя" для второго вида (Monocl. linnarssoni) при его симбиозе с другим 
видом (Oktavites spiralis) , а также данные о более частой встречаемости первого 
вида, можно предположить "главенствующее" положение Monocl. griestonensis. 
Рассматриваемые два вида часто обнаруживаются в одном и том же регионе 
(например, Горный Алтай, Кавказ, Чехия) , однако в конкретных разрезах они 
совместно не встречаются. 

3) Stimulograptus sedgwicki (Portlock) - Stim. tuvaensis Obut. Второй вид 
(Stim. tuvaensis) встречен пока только в Туве, на юге Горного Алтая и в 
Северной Ирландии [Кульков, Обут, 1 973; Сенников, 1 987б; Loydell, 1 990 ]. В 
Средней Сибири он заменяет первый вид, который из-за затрудненного сооб
щения с полузакрытым тувинским палеобассейном не смог проникнуть в эту 
акваторию из других палеобассейнов, в том числе из рядом расположенных 
(Средняя Азия, Таймыр, Колыма, Северо-Западный Алтай) . 

.4) Streptograptus exiguus (Lapworth) - Strep. nodifer (Tornquist) . Для такой 
пары вероятным объяснением их викариантности, учитывая их специфику 
видов-оппортунистов, можно было бы предположить их (диаметрально про
тивоположную) взаимозаменяемость при смене какого-то, вероятнее всего, 
одного параметра среды. Однако в Норильском районе Сибирской платформы, 
где наиболее ярко наблюдается такое явление, эти виды-викариаты встречаются 
в керне рядом расположенных скважин,  на одном и том же стратиграфическом 
интервале [Обут, Соболевская, 1 968 ]. Оба вида, каждый в "своей скважине" ,  
сменяют вверх по разрезу другой вид-оппортунист - Monograptus distans 
(Portlock) . 
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Бентосные формы 

Жизненные формы. Среди бентосных граптолитов присутствуют только 
представители дендроидных граптолитов, а все граптолитоидеи были планктон
ными или эпипланктонными организмами. 

По конфигурации рабдосом и их взаиморасположению ко дну бассейнов 
можно подразделить бентосные граптолиты на ряд жизненных форм. Следует 
отмет�ть, что делались попытки [Rickards et al. , 1 990 ] классифицировать 
бентосные кембрийские граптолиты по типу колоний: 1 )  конические (Cal
lograptus praesalteri Rickards, Baillie et Jago, Desmograptus quiltyi Rickards, Baillie 
et Jago, Dictyonema cf. ramosissimum Ruedemann) , 2) щитообразные (Palaeo
dictyota sp.) , 3) кустообразные ( Thallograptus sp. ,  Dendrograptus aff. hallianus 
(Prout) , Mastigograptus serialis (Chapman et Thomas) , Archaeolafoea longicornis 
Chapman) , 4) веерообразные (Aspidograptus sm ithtonensis Rickards, Baillie et 
Jago, Polygonograptus mellaensis Rickards ,  ВаШiе et Jago) , 5) перообразные 
(Aellograptus savitskyi Obut, Archaeolafoea monegettae (Chapman) ) .  

Деление на формы в колониях бентосных форм было обусловлено, с одной 
стороны, степенью развития прикрепительных органов, а с другой - способом 
(уровнем) питания граптолитовых колоний (табл. 25) . Формы поверхностного 
уровня жизнеобитания покрывали или инкрустировали дно, возможно, запол
няя понижения в рельефе, и образовывали коркообразные рабдосомы ("плаще
образный" тип) . К ним относится, например, Cysticamara Kozlowski, Syrin
gotaenia Obut, у их представителей все зооиды в колонии соприкасались 
нижними частями с грунтом и общее питание колонии происходило в пленке 

Т а б л и ц а  25. 

Урове н ь  
жи з н е обитания 

Поверхностный 
о с м  

Придонный 
1 с м  

Н и з к ий 
2 - З  СМ 

Средний 
5 - 1 0  см 

Высокий 
1 0 - 2 0  с м  

1 20 

Типы форм колоний бентосных граптолитов 
в зависимости от уровней жизнеобитания 

тип формы Таксоны 
к олоний 

" Плащеобразный " Cyst icamara Koz l owsk i ,  
Syringotaenia Obut 

" Мохоп.одобный " Idiotubus Koz l owsk i ,  
Bithecocamara Koz l owsk i  

" Плетевидный" Pt i l ograptus Ha l l  

" Грибовидный " Dictyonema Ha l l  , 
Desmograptus Hopk i nson 

" Веерообразный" Aspidograpt us B u l man 

" Кустообразный" Koremagraptus B u l man , 
Ca l l ograptus Hal l ,  
Dendrograptus Hal l  

" Древовидный " Xyl onograptus Senn i kov , 
Airograptus Ruedemann 

" Колосообразный" Inoca u l i s  Hal l ,  
Estonokau l i s  Obut , 
Boucekicau l i s  Obut , 
Crinocau l is Obut 

" Перообразный" Ae l lograptus Obut 



воды, непосредственно соприкасающейся с дном бассейна. К формам придонно
го уровня относятся рода Idiotubus Kozlowski, Bithecocamara Kozlowski, пред
ставители которых имели коркообразно-шипасто-трубчатые рабдосомы ("мохо
подобный" тип) , а также и род Ptilograptus Hall, его представители инк
рустировали дно бассейнов в виде стелющихся стеблей с поднятыми концами 
( "плетевидный" тип) . В целом такие формы не имели какого-либо обособлен
ного укрепленного органа для прирастания к субстрату, а их питание осущест
влялось в слое воды не более 1 см от дна бассейна. 

Формы низкого уровня жизнеобитания поднимались над дном бассейна и 
резко расходились в стороны или даже стелились внешними краями по дну 
("грибовидный" тип) . Среди таких форм, имеющих воронкообразную форму 
рабдосом, следует указать рода Dictyonema Hall, Desmograptus Hopkinson. 
Питание их колоний происходило в слое воды не более 2-3 см от дна бассейна. 
Все формы имели специальный обособленный орган для прикрепления к дну 
бассейна. Однако его размеры, как правило, составляли не более 1 / 10- 1 /20 от 
общей высоты колонии. Сочетание такого небольшого прикрепительного орга
на, с одной стороны, и плотной сети больших размеров, образованной сра
станием ветвей за счет анастомоза и диссепиментов - с другой, не позволяли 
успешно сопротивляться действию придонных течений и волнений. В связи с 
этим такие формы "стелились" над дном бассейна. 

Формы среднего уровня жизнеобитания свободно воздымались над дном 
бассейна при слабом расхождении ветвей в стороны или кустообразно, образо
вывая конические, чашеобразные, древовидные рабдосомы. К формам среднего 
уровня относятся: Aspidograptus Bulman ( "веерообразный" тип) , Koremagraptus 
Bulman, Callograptus Hall, Dendrograptus Hall ( "кустообразный" тип) , Xy
lonograptus Sennikov, Airograptus Ruedemann ( "древовидный" тип) . Рабдосомы 
у всех таких форм развивались от прочного обособленного основания, занима
ющего до 1 /3 общей высоты колонии. Свободные, не соединяющиеся ветви 
рабдосомы могли благополучно противостоять течениям и волнениям и под
нимались вертикально вверх от дна бассейна. Питание колоний форм среднего 
уровня жизнеобитания происходило в слое воды толщиной 5- 1 О см от дна 
бассейна. 

Формы высокого уровня жизнеобитания значительно приподнимались над 
дном бассейна, образуя свободно разветвленные колонии и питаясь в слое воды 
толщиной 1 0-20 см от дна бассейна. Такая способность успешного сопро
тивления неблагоприятным воздействиям течений объясняется тем, что их 
отдельные, не срастающиеся и не соединяющиеся ветви колоний могли обладать 
определенной гибкостью и прочностью. Последнее обусловлено тем, что ветви 
у таких форм состоят из пучка многочисленных тек (до нескольких десятков в 
одном сечении) . К формам высокого уровня жизнеобитания относятся пред
ставители родов lnocaulis Hall , Estonokaulis Obut, Boucekicaulis Obut, 
Crinocaulis Obut ( "колосообразный" тип) , а также представители рода Aello
graptus Obut ( "перообразный" тип) . 

Симбиозы между отдельными видами у бентосных граптолитов, как это 
ни странно, фиксируются значительно реже, чем для планктонных граптолитов. 
Это трудно объяснить тем, что, прикрепляясь ко дну бассейна, бентосные 
формы были более независимы от внешних условий среды и не нуждались в 
каких-либо коммуникациях с другими видами бентосных граптолитов. 

На сибирском материале удалось зафиксировать некоторые устойчивые 
сочетания двух видов бентосных граптолитов. При этом такие симбиотические 
виды относятся к разным уровням расположения рабдосом над дном бассейна 
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(соответственно и к разным уровням питания) . Возможно, что среди "зарослей" 
одного из видов, представленного формами высокого (или среднего) уровня, 
могли благоприятно развиваться рабдосомы другого вида, относящегося к 
формам среднего (или низкого) уровня. Такие сожительства имели характер 
простой синойкии. В качестве примера можно привести такую пару видов, как 
Dendrograptus hallianus (Prout) - Callograptus staufferi Ruedemann, совместно 
встречающихся в нескольких местонахождениях на Сибирской платформе и 
Салаире. Других видов в составе комплекса или нет, или они представлены 
угнетенными рабдосомами, идентифицируемыми только до родовых или семей
ственных категорий. Колонии Call. staufferi Ruedemann относились к формам 
среднего уровня жизнеобитания, а колонии Dend. hallianus (Prout) к формам 
низкого уровня .  Другим примером могут быть совместные нахождения Ptilo
graptus glomeratus Pocta - Koremagraptus kozlowskii Bulman в нескольких 
разрезах на Салаире. Эти два вида-сожителя, как правило, составляют весь 
комплекс бентосных форм граптолитов, а в одном местонахождении они 
найдены в захоронении с планктоннЬl:м видом граптолитов. Вид Kor. kozlowskii 
Bulman был представлен формами среднего уровня жизнеобитания, а Ptil. 
glomeratus Pocta формами придонного уровня. 

Дополнительным примером сонахождения бентосных дендроидных грап
толитов, часть из которых могла находиться в симбиотических отношениях, 
является находка в лландоверийском разрезе на Горном Алтае рабдосом видов 
Dictyonema delicatulum Lapworth, Dict. altayense Sennikov, Koremagraptus on
niensis Bulman, Kor. bulmani Sennikov. Представители первых двух видов 
относились к формам низкого уровня, а двух других - к формам среднего 
уровня жизнеобитания. 

4.2. СТРУКТУРА ГРАПТОЛИТОВЫХ АССОЦИАЦИЙ 

Структура ассоциаций по возрастным стадиям 

Структура ассоциаций отражает характер частот распределения размеров 
колоний граптолитов для определенного района (региона) в какой-либо интер
вал времени. Как уже отмечалось, колонии граптолитов могли надстраиваться 
на протяжении всей их жизни. Построение колоний происходило приблизитель
но линейно и любое увеличение длины колонии могло быть вызвано только 
возрастанием числа особей в колонии, а не увеличением размеров уже сущест
вующих тек. Таким образом, структура ассоциаций по возрастным стадиям 
отражает не просто линейные размеры колонии, а характеризует численность 
индивидов в ней. Такой анализ выявляет наличие или отсутствие отдельных 
сикул и юных форм, т. е. предоставляет сведения о возможности или пре
пятствиях для полового (или партеногенетического) размножения с образо
ванием новых сикулозооидов. 

Структуры ассоциаций по возрастным стадиям могут быть изображены 
графически и в виде формул. При графическом варианте они могут строиться 
двумя путями: первым при Измерении всех представителей граптолитов с 
заранее выбранным шагом, например, для лландоверийских представителей -
в 1 мм [Сенников, 1 976а ] (рис. 2 1 ) ,  по второму фиксируется количество, С -
сикул, Ю - юных (мелких) форм колоний, Н - нормальных (средних) , К -
крупных, Г - гигантских их форм [Обут, Сенников, 1 980а, 1 985 ] (см. 
рис. 22-24) . Проверкой обоих путей построения графиков структуры ассо
циаций на одном исходном материале установлена их адекватность и достаточ
ная информативность для решения поставленных задач. Кроме того, можно для 
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компактности унифицировать и количество экземпляров, разбив его на следу
ющие градации: Е - единичные, Р - редкие (до десятка) ,  Ч - частые (первые 
десятки) ,  М - многочисленные (до сотни) , О - обильные (сотни) . Графическая 
структура граптолитовых ассоциаций по возрастным стадиям очень наглядна, 
но можно использовать и буквенную (формульную) запись. Например, С-Е, 
Ю-Р, Н-Ч, К-М, Г-0,  обозначает, что в ассоциации сикулы - единичны, юные 
формы - редки, нормальные - часты, крупные - многочисленны, гигант
ские - обильны. Преимущество формульной записи состоит в том, что если 
принять следующий порядок градаций: Р больше или равно 2Е, Ч больше или 
равно 2Р, М больше или равно 2Ч, О больше или равно 2М, то можно 
количественно сравнивать структуры различных ассоциаций. При этом можно 
производить над их формульными записями простые арифметические действия 
(в частности, сложение и вычитание) , например, при вычленении палеозооге
ографического района из палеозоографического региона, или при оЩ,единении 
районов в регионы, регионов в палеозоогеографические провинции. 

На рис. 2 1 -24 и на табл. 26-28 показаны различные структуры грап
толитовых ассоциаций для отдельных местонахождений, разрезов, районов, 
регионов в какие-либо фиксированные интервалы времени, построенные гра
фическим путем и выраженные в табличной форме в буквенной записи. При 
всем их кажущемся значительном разнообразии все они разделяются на две 
большие группировки. К первой из них относятся граптолитовые ассоциации, 
в которых присутствует большое количество отдельных сикул, юных и нормаль
ных (средних) форм. Во второй группе объединяются ассоциации, для которых 
характерно отсутствие отдельных сикул и юных форм, при преобладании 
значительного числа крупных форм над нормальными. Такое деление на две 
большие группировки может быть объяснено тем, что в районах (регионах) , где 
встречается первая группа ассоциаций, существовали благоприятные условия 
для быстрого и массового размножения граптолитов половым путем с возникно
вением новых многочисленных сикул и юных форм. В палеобассейнах, харак
теризующихся второй группой ассоциаций, складывались неблагоприятные 
условия для образования сикул половым путем. В то же время в таких 
бассейнах условия способствовали быстрому росту колоний в результате ин
тенсивного почкования новых тек. В этом случае большинство живших там 
форм граптолитов должны были быть иммигрантами из других районов, где 
ширско проявлялось размножение половым путем с образованием сикул и юных 
форм. 

Структура ассоциаций по таксономическому разнообразию 

Классификация сообществ граптолитов по структуре таксономического 
разнообразия подразумевает под собой деление сообществ по общему числу 
родов и видов (общие родовая и видовая поли- или монотаксонность) , по числу 
видов в составе родов (поли- или монотаксонные рода) , или по числу подвидов 
в составе видов (поли- или монотаксонные виды) . Для ордовикского интервала 
общее родовое разнообразие распределилось следующим образом: Горный Алтай 
и Салаир являлись регионами с типичной родовой политаксонностью - более 
30 родов. Сибирская платформа относилась к регионам с родовой монотаксон
ностью - менее 1 О родов. В нижнем силуре картина изменилась. Сибирская 
платформа стала регионом с родовой политаксонностью - около 30 родов, 
однако Горный Алтай также остался регионом с родовой политаксонностью -
более 35 родов. В отношении Салаира нужно отметить, что так как силурийские 
граптолиты найдены там только в одном разрезе и в узком стратиграфическом 
интервале, то этот регион можно отнести к регионам с родовой монотаксонно-
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Рис. 2 1 .  Распределение числа колоний ашгилльских и лландоверийских грап
толитов Горного Алтая в зависимости от их размеров (пояснения см. в тексте) . 

стью для нижнего силура (несколько родов) только условно. Туву, также 
условно, для нижнесилурийского среза, можно отнести к регионам с родовой 
монотаксонностью (несколько родов) . 

Общая видовая политаксонность для ордовика свойственна Горному Алтаю 
(более 80 видов) , Салаиру (более 50 видов) , а Сибирская платформа относится 
к регионам с общей видовой монотаксонностью (около 1 5  видов) . 

Для нижнего силура общая видовая политаксонность характерна для 
Сибирской платформы (более 50 видов) , Горного Алтая (более 80 видов) . 
Салаир и Тува для нижнесилурийского стратиграфического интервала, с опре
деленной долей сомнения, обусловленной спорадичностью находок, харак
теризуются как регионы с общей видовой монотаксонностью (по нескольку 
видов в каждом) .  

Анализ числа видов в составе отдельных родов и числа подвидов в составе 
каждого вида корректнее проводить для узких стратиграфических интерва
лов - в пределах яруса или подъяруса. Такой анализ, проведенный по всем 
сибирским ордовикско-силурийским граптолитовым комплексам, показал, что 
происходят постоянные и часто закономерные изменения положения центров 
видового и подвидового разнообразия на территории Средней Сибири (см. ниже 
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Рис. 22. Распределение числа колоний аренигских и лланвирнских грап
толитов Чарышско-Инской зоны Горного Алтая в зависимости от их размеров 
(пояснения см. в тексте) . 

" Среднесибирские граптолитовые зоохории" в гл. 5 "Зоогеографическое райо
нирование . . .  " ) .  В качестве примера центра видового и подвидового разнооб
разия можно указать северо-западную часть Сибирской платформы, где в 
лландовери известны пять видов рода Agetograptus Obut et Sobolevskaya (Ag. 
secundus Obut et Sobolevskaya, Ag. primus Obut et Sobolevskaya, Ag. zintchenkoae 
Obut et Sobolevskaya, Ag. spiniferus Obut et Sobolevskaya, Ag. tenuilongissimus 
Obut et Sobolevskaya) , четыре вида рода Demirastrites Eisel (Dem. triangulatus 
(Нarkness) , Dem. pectinatus (Richter) , Dem. delicatulus (Elles et Wood) , Dem. 
urceolus (Richter) ) ,  три вида рода Campograptus Obut (Сат. communis (Lap
worth) , Сат. curtus Obut et Sobolevskaya, Сат. elegans Koren) , два вида рода 
Hedrograptus Obut (Hed. janischewskyi Obut, Hed. krivunensis (Obut) ) ,  а также 
три подвида вида Coronograptus gregarius (Lapworth) (Cor. gregarius gregarius 
(Lapworth) , Cor. gregarius minusculus Obut et Sobolevskaya, Cor. gregarius 
arcuatus Obut et Sobolevskaya) , два подвида вида Hedrograptus janischewskyi Obut 
(Hed. janischewskyi janischewskyi Obut, Hed. janischewskyi serus Obut et So
bolevskaya) , два подвида вида Glyptograptus tamariscus (Nicholson) (Gl. ta
m ariscus tamariscus (Nicholson) , Gl. tamariscus nikolayevi Obut) . 

Горный Алтай в лландоверийском веке, так же как и Сибирская платфор
ма, был центром видового разнообразия: шесть видов рода Rastrites Barrande 
(Rast. longispinus Perner, Rast. geinitzi Tornquist, Rast. linnaei Barrande, Rast. 
apptoximatus Perner, Rast. richteri Perner, Rast. peregrinus Barrande) , четыре 
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Рис. 23. Распределение числа колоний арениrских граптолитов Уйменско-Ле
бедской зоны Горного Алтая в зависимости от их размеров (пояснения см . в 
тексте) . 
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Рис. 24. Распределение числа колоний аренигских и лланвирнских граптолитов 
Бердско-Ельцовской зоны Салаира в зависимости от их размеров (пояснения см. 
в тексте) . 

вида рода Normalograptus Legrand (Nor. normalis (Lapworth) , Nor. angustus 
(Perner) , Nor. scalaris (Hisinger) , Nor. medius (Tornquist) ) ,  пять видов рода 
Demirastrites Eisel (Dem. triangulatus (Harkness) , Dem. pectinatus (Richter) , 
Dem. convolutus (Нisinger) , Dem. delicatulus (Elles et Wood) , Dem. pribyli 
Boucek) , три вида рода Hedrograptus Obut (Hed. janischewskyi Obut, Hed. 
krivunensis (Obut) , Н ed. rectangularis (МсСоу) ) ,  три вида рода Coronograptus 
Obut et Sobolevskaya (Cor. angustus (Obut) , Cor. cyphus (Lapworth) , Cor. gregarius 
(Lapworth) ) ,  три вида рода Oktavites Levina (Okt. spiralis (Geinitz) , Okt. falx 
(Suess) , Okt. planus (Barrande) ) .  

Для Горного Алтая характерно наличие центра видового и подвидового 
разнообразия и на других возрастных рубежах: аренигско-лланвирнском и 
карадокско-ашгилльском. Для первого интервала можно указать: девять видов 
1 28 



рода Expansogгaptus Воцсеk et 
Pribyl (Ех. sueeieus (Tullberg) , Ех. 
extensus (Hall) , Ех. taimyгensis ОЬцt 
et Sobolevskaya, Ех. broggeгi (Mon
sen) , Ех. eonstгietus (Hall) , Ех. 
hiгundo (Salter) , Ех. jakovlevi (Kel
ler) , Ех. balhasehensis (Keller) , Ех. 
kiгgisieus ОЬцt et Zubtzov) , пять ви
дов рода Isogгaptus Moberg Us. gib
beгulus (Nicholson) ,  Is. sehгenki ОЬцt 
et Sobolevskaya, Is. foгeipifoгmis 
(Ruedemann) , Is. hemieyelus (Har
ris) , Is. paгaboloides Tzaj) , четыре 
вида рода Phyllogгaptus Hall (Phyl. 
аппа Hall, Phyl. densus Tornquist, 
Phyl. ilieifolius Hall ,  Phyl. гotundatus 
Monsen) , три вида рода Eotetгa
gгaptus Boucck et Pribyl (Eotet. 
quadгibгaehiatus (Нall) , Eotet. haгti 
(Т.  S. Hall) , Eotet. aff. headi (Нall) ) ,  
три вида рода Легоgгарtиs Tzaj (Лег. 
baltieus (Tullberg) , Лег. pussilus 
(Tullberg) , Лег. eognatus (Нarris et 
Thomas) ) .  Карадокско-ашгилльский 
интервал характеризуется 1 2  ви
дами рода Climaeograptus Hall (Cl. · 

Т а б л и ц  а 26. Количественный состав 
и структура аренигских сообществ 

граптолитов Горного Алтая и Салаира 

Зона , Число Структура 
подзона таксо нов сообществ 

Уйме нско- Лебедская зона Г орного Алтая 
h i rundo 1 1  к - м , Н-0 , ю - м  
g i bberul u s  1 5  к - ч ,  н - ч , Ю - Р  
angust i f o l i u s  
e l ongatus 1 5  к - ч , н - ч , Ю - Р  
densus 6 к - ч ,  Н-0 , ю - м  
ba l t i cus 2 1  к - ч , н - м , ю - м  
approx i matus 1 3  к - м , н - м , ю - м  

Чарышск о - Ин ская зона Горног о Алтая 
h i rundo 6 К - Е ,  н - ч ,  Ю - Р  
g i bber u l u s  8 к - ч , н - ч , Ю - Р  
brogger i  2 К - Р , Н - Р , Ю - Е 
densus 5 к - ч , н - ч ,  Ю - Р  
ba l t i cus 9 к - ч ,  н - ч , Ю - Е  
approx imatus 2 Н - Е  

Бердско - Ел ь цовск ая зона Сал аира 
g i bber u l u s  1 4  к - м , Н-0 , ю - ч  
brogger i 9 К - Е ,  Н - Р , Ю - Р  
densus 15 К - Р , н - м , ю - ч  
approx i matus ? ? 

longispinus Т.  S. Hall, Cl. hastatus Т. S. Hall, Cl. bгevis Elles et Wood,  Cl. Ьieornis 
(Нall) , Cl. longifilis Manck, Cl. latus Elles ct Wood, Cl. eaudatus Lapworth,  Cl. 

Т а б л и ц а 27. Количественный состав и структура 
лландоверийских сообществ граптолитов 
Горного Алтая и Сибирской платформы 

Зона , Число Струк тура 
подз она таксо н ов сообществ 

Чарышск о - Инская зона Горно го Алтая 
grand i s  1 5  К - Е ,  н - м , Ю - Р  
g r i e stonens i s  1 1  н - ч  
turr i cul atus 9 К - Р , Н - Р , Ю - Е  
guer i c h i  2 2  К - Е ,  н - м , ю - ч  
h a l l i  7 К - Е ,  Н - Р ,  Ю - Е  
sedgwi c k i  9 К - Р , н - ч  
convol utus 2 4  Г - Е ,  к - ч ,  н - ч , Ю - Р  
t r i angulatus 3 1  Г - Р ,  к - ч ,  Н - 0 , Ю - Р  
cyphus 1 7  н - ч , ю - ч , 
extenuatus 2 0  н - м , Ю - Р , 
acum i natus 1 4  н - ч , ю - м , 
persculptus 9 н - ч ,  ю - м , 

Сибирская платформа 
верхи ex iguus 2 К - Е ,  н - м , Ю - Р  
ни зы ex iguus 3 К - Е ,  н - м , Ю - Р  
cometa 6 К - Е ,  н - ч , Ю - Р  
tr i angu latus 3 6  Г - Р , к - ч , Н - 0 , Ю - 0 , 
sanderson i 8 К - Р , н - м , Ю - Р  
s i Ь i r i cus 1 2  к - м , Н - 0 , ю - м  
acumi natus 7 н - ч , ю - м  

с - ч  
с- о 
с- о  
с- о  

с - о 

antiquus Lapworth, Cl. 
minimus (Carruthers) , Cl. 
aff. wilsoni (Lapworth) , Cl. 
cf. tubllifeгus Lapworth,  
?Cl. extгaoгdinaгius (Sobo
levskaya) ) ,  пятью видами 
рода Dieellogгaptus Hop
kinson (Dieel. intoгtus Lap
worth, Dieel. ornatus Elles 
et Wood, Dieel. aff. mof
fatensis (Carruthers) , Dieel. 
divaгieatus (Hall) , Dieel. cf. 
aneeps N icholson) ,  тремя 
видами рода Glyptogгaptus 
Lapworth (Gl. posteгus Ko
ren et Tzaj, Gl. loггainensis 
(Ruedemann) , Gl. cf. ojsu
ensis Koren et Mikhajlova) , 
а также тремя подвидами 
вида Cгyptograptus tricoгnis 
(Carruthers) ( Cryp. tгieo
rnis tгieornis (Carruthcrs) , 
Cryp. trieornis inseetifoгmis 
Rucdemann , Сгур. tгieorn is 
schaf eri (Lapworth) ) .  
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Т а б л и ц  а 28. Количественный состав 
и структура ордовикских сообществ граптолитов 

Уйменско-Лебедской зоны Горного Алтая 

Свита Число Структура 
таксонов сообществ 

Гурьяновская 2 Н - Р , Ю-Е 
Карас.инская 8 к - ч ,  н-м , Ю"-Ч 
Тулойская 4 5  к -о , Н-0 , Ю-0 
Ишпинская з К - Е ,  Н - Р , Ю-Е 

Несколько меньшим, чем у грап
толитовых ассоциаций Горного Алтая, 
видовым разнообразием в аренигско
лланвирнском интервале обладали ас
социации граптолитов Салаира: десять 
видов рода Expansograptus Boucek et 
Pribyl (Ех. suecicus (Tullberg) , Ех. 
extensus (Hall) , Ех. taimyrensis Obut et 
Sobolevskaya, Ех. broggeri (Monsen) , 
Ех. constrictus (Hall) , Ех. hirundo 
(Sal1er) , Ех. jakovlevi (Keller) , Ех. 

balhaschensis (Keller) , Ех. kirgisicus Obu1 et Zubtzov, Ех. sparsus (Hopkinson) ) ,  
пять видов рода lsograptus Moberg (Js. gibberulus (Nicholson) , ls. victoriae Harris, 
ls. forcipiformis (Ruedemann) , ls. hemicyclus (Harris) , ls. paraboloides Tzaj) . 
Однако в отличие от Горного Алтая, Салаир был и центром подвидового 
разнообразия на аренигско-лланвирнском уровне: два подвида вида Phyllo
graptus аппа Hall (Phyl. аппа аппа Hall, Phyl. аппа longus Ruedemann) , два 
подвида вида Phyl. densus Tornquist (Phyl. densus densus Tornquis1, Phyl. densus 
opulentus Monsen) , два подвида вида Expansograptus suecicus (Tullberg) (Ех. 
suecicus suecicus (Tullberg) , Ех. suecicus robustus (Monsen) , два подвида вида 
Orthograptus calcaratus (Lapworth) (Orth. calcaratus acutus (Elles et Wood) , Orth. 
calcaratus priscus (Elles et Wood) ) .  

Связь структур граптолитовых ассоциаций 
с абиотическими факторами среды 

Характер связей с фациальными особенностями граптолитсодержащих 
пород. Наличие закономерных связей граптолитовых сообществ с фациальными 
особенностями пород было установлено на самых ранних стадиях изучения 
граптолитов. Уже в прошлом веке возник термин "граптолитовые сланцы" ,  
подчеркивающий приуроченность граптолитов к тонким терригенным осадкам. 
Было обращено внимание на то, что граптолиты встречаются только в терриген
ных осадках и практически не обнаруживаются в карбонатных [Lapworth, 
1 897 ]. Позднее оказалось, что и в карбонатных породах можно встретить 
остатки граптолитов, правда, в значительно меньших количествах, чем в 
терригенных толщах. Р. Дж. Росс [Ross, 1961 ] предполагал, что отсутствие 
граптолитов в карбонатных породах, возможно, объясняется наличием в таких 
породах значительного числа бактерий, способных полностью разрушать раб
досомы граптолитов. Однако препаривание карбонатных пород с применением 
современных методов растворения в активных средах дало примечательные 
результаты. Оказалось, что в карбонатных породах могут встречаться грап
толиты в достаточно больших количествах [Kozlowski, 1 949а, 1 962, 1 963; 
Urbanek, 1 958 , 1 963� 1 966, 1 970; Цегельнюк, 1 976 ] .  Анализ распространения 
граптолитов в терригенных и карбонатных фациях показал, что в обстановках 
накопления карбонатов формируются более бедные по разнообразию таксо
номического состава комплексы граптолитов и с несколько иным набором 
таксонов [Erdtmann, 1 976Ь ] .  

Все же в некоторых реmонах, например в Сибири, граптолиты или 
практически отсутствуют в карбонатных породах, или крайне редки, что 
подтверждается "проверкой" методами химического препарирования. Вероят
но, причины такой несовместимости карбонатных пород и граптолитовых 
сообществ заключались в комплексном воздействии химических и биоло
гических факторов среды (см. следующие части этой главы) . На Сибирс"кой 
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платформе ордовикские граптолиты встречаются относительно редко, что, 
возможно, ограничивается присутствием значительного количества карбонат-. 
пых пород. При этом для тремадокского и аренигского уровней, где граптолиты 
встречаются в известняках и мергелях, они представлены единичными экзем
плярами дендроидных, преимущественно бентосных форм, значительная часть 
из которых является или эндемичными для Сибири, или ограниченно распро
страненными в небольшом числе регионов формами.  На уровне лландейло и 
карадока граптолиты на Сибирской платформе найдены в аргиллитах и алев
ролитах. Хотя они также харакrеризуются редкими экземплярами, среднеор
довикские их комплексы состоят из · планктонных широко распространенных 
форм граптолоидей. Аналогичная картина наблюдается и для силура Тувы, где 
единичные дендроидные бентосные формы найдены в верхнелландоверийско
венлокских известняках; в то время как, глобально распространенные планк
тонные сообщества граптолоидей известны из лландоверийских алевритовых 
толщ. 

Среди терригенных пород характер связей граптолитовых сообществ может 
быть проанализирован по отношению к грубой градации состава обломков 
(поли-, олиго- и мономиктовый) ,  к преобладающему составу первичного цемен
та (карбонатный, глинистый,  кремнистый) , а также к размерности обломков 
(псефиты, псаммиты, алевриты, пелиты) . 

На алтайском материале по отношению к составу обломков устанавлива
ется определенная закономерность прямой зависимости общей численности 
экземпляров рабдосом в граптолитовых сообществах от степени полимиктовости 
обломочных пород. Наблюдаемая с низов ордовика к середине силура тенденция 
возрастания роли химических процессов выветривания в областях сноса ма
териала отражалась на общем снижении полимиктовости осадков в рассмат
риваемый период [Сенников и др. , 1 988 ]. Так как на фоне постоянного 
снижения полимиктовости происходили некоторые скачки возрастания и па
дения этого параметра пород, то фиксируются также и резкие изменения 
структуры граптолитовых сообществ. При повышении полимиктовости возра
стала общая численность экземпляров рабдосом, развивались самые различные 
возрастные стадии колоний, таксономический состав был разнообразным. В 
соответствии со снижением полимиктовости (вплоть до мономиктовых кварце
вых песчаников) сокращалась численность экземпляров рабдосом ,  преимуще
ственное развитие получали какие-либо одни возрастные стадии колоний, 
таксономический состав обеднялся. 

Размерность обломков не являлась определяющей для структуры грап
толитовых сообществ. Обстановка накопления псефитов (гравелитов и конгло
мератов) в Алтайском палеобассейне относилась к достаточно редко встреча
ющимся прибрежным фациям и была неблагоприятна для жизни граптолитов. 
Для. псаммитов, алевритов и пелитов можно указать, что на юге Средней 
Сибири граптолитовые сообщества встречаются во всей гамме таких обломоч
ных терригенных пород - от крупно-среднезернистых песчаников до глинистых 
сланцев. Максимальное число находок граптолитов (более 70 % ) приурочено к 
мелко-среднезернистым песчаникам и алевролитам .  Каких-либо закономерностей 
в характере изменения общего количества экземпляров рабдосом, числа таксонов 
и возрастных стадий колоний в зависимости от размеров обломков граптолитсо
держащих терригенных пород на алтайском материале не отмечается. 

В отношении состава первичного цемента обломочных пород можно от
метить, что наименьшее число находок граптолитов фиксируется в породах с 
карбонатным цементом. В таких породах содержится малое число колоний 
средних размеров, представленных таксономически однородными (три-пять 
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видов) комплексами. В породах с глинистым цементом сконцентрировано до 
80 % всех находок граптолитов на юге Средней Сибири. Колонии представлены 
самыми различными возрастными стадиями, а таксономический состав наибо
лее разнообразен (до нескольких десятков видов на одном возрастном срезе) . 
Терригенные породы с кремнистым цементом содержат среднее количество 
таксонов (пять-семь, редко до десяти видов) , а · в составе сообществ по 
возрастным стадиям колоний могут преобладать .(до 90 % ) или юные (или 
отдельные сикулы) , или средние, или крупные (гигантские) формы. 

Влияние общего геохимического состава обломков и цемента граптолитсо
держащих пород на структуру граптолитовых сообществ рассмотрено в следу
ющей части этой главы. 

Взаимоотношения с геохимическими параметрами граптолитсодержа
щих пород. Вопросами геохимии граптолитсодержащих пород стали заниматься 
сравнительно недавно [Horstig, 1 952; МарJ<ова и др., 1 969; Акульшина и др., 
1 973; Berry, ,,Wilde, 1 978; Богородская, Маркова, 1 98 1 ;  Wilde, Berry, 1 986;  Orth 
et al . ,  1 986;  Storch, 1 986а; Fu Lipu, Song Lisheng, 1 986;  Сенников, 1 988 ,  1990б, 
1 99 1 ;  Storch, Pasava, 1 989; Wang Xiaofeng, Chai Zhifang, 1 989; Wilde et al . ,  1 989; 
Fang Yiting et al . ,  1 990, 1 992 ] .  В большинстве перечисленных работ основное 
внимание уделено вопросам изучения собственно геохимического состава грап
толитовых толщ, батиметрии районов формирования последних в палеобассей
нах, отличий геохимического состава граптолитсодержащих пород от состава 
других толщ. Анализ закономерностей изменений структур и сост.ава грап
толитовых сообществ в связи с эволюцией геохимического состава граптолитсо
держащих толщ рассматривается еще далеко не достаточно. 

Зд.есь следует отметить, что автор пока не склонен прямолинейно ув.язы
вать весь характер вариаций геохимических ассоциаций в осадках (к тому же 
при наличии постседиментационных преобразований) с перестройками внутри 
планктонных сообществ морских организмов. Весьма вероятно, что некоторые 
химические особенности состава морской воды, заметно влияющие на состав и 
структуру граптолитовых сообществ, вступив в сложные геохимические связи 
с элементами осадков, могут проявляться недостаточно ярко и не вполне четко 
выявляться при изучении химического состава граптолитсодержащих толщ. В 
то же время, несомненно, что между геохимическими ассоциациями пород 
осадочных толщ и характером взаимоотношений внутри планктонных грап
толитовых сообществ должны были существовать определенные, возможно, и 
косвенные связи. Характер таких связей мог проявляться как для ограниченной 
палеоакватории (например, для палеозоогеографического района) , так и для 
более обширных водных пространств (например, для региона или провинции) , 
а также и в различные по продолжительности отрезки геологического времени. 

К сожалению, автору не удалось провести весь необходимый комплекс 
биогеохимических исследований: а) геохимический состав организмов, точнее 
остатков их экзоскепета - рабдосом; б) геохимические параметры среды 
осадконакопления за время существования граптолитовых сообществ; в) анализ 
геохимических изменений в постседиментационное время [Барсков, 1 988 ] .  
Приходится признавать, что имеющийся материал только по параметрам 
граптолитсодержащих пород может нести информацию предварительного ха
рактера и в дальнейшем должен быть переоценен. В настоящее время автор 
располагает данными по термическому, литологическому, химическому, полу
количественному спектральному анализам и по содержанию органического 
углерода по материалам из ордовика Горного Алтая, из силура Сибирской 
платформы и Горного Алтая. Образцы анализировались в химико-анали
тических лабораториях ГГП "Запсибгеология" , СНИИГГиМС и Института 
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геологии СО РАН. Большинство выборок образцов для последующих анализов 
были отобраны непосредственно (в некоторых случаях одновременно с полевым 
сбором фаунистических остатков, в других - в камеральный период при 
препарировании фауны) из слоев с граптолитами. Часть выборок взята из 
других прослоев анализируемых геологических тел - свит или толщ. Последнее 
обстоятельство также способно несколько завуалировать общую картину· связей 
биотических и абиотических компонентов палеосреды. При анализе проб 
выявлено различное содержание 3 1  элемента, некоторые из них (например, Li, 
Sb ,  Мо,  La) были зафиксированы только в отдельных пробах и поэтому к 
последующему рассмотрению не привлекались. Содержание других элементов 
(например, малые концентрации У, Sn, Ве) на отдельных возрастных рубежах 
сохранялось достаточно выдержанным, поэтому было бы не корректно кор
релировать такие незначительные изменения с характером перестроек био
тических параметров граптолитовых сообществ. Кремний, содержание которого 
часто очень значительное, хотя и вовлекался в рассмотрение, все же не может 
являться достоверным показателем химических параметров палеосреды, так 
как его не принято включать в основной солевой состав морской воды из-за его 
биогенной природы [Тихий океан, 1 982 ] .  

При анализе "граптолитовых" биотических компонентов ордовикских па
леоэкосистем в Уйменско-Лебедской структурно-формационной зоне Горного 
Алтая по значительному числу таксонов (45) и по обилию экземпляров колоний 
особо выделяется тулойская свита (см. табл. 28) , в породах которой содержатся 
(по отношению к породам всех других свит рассматриваемой структурно-фор
мационной зоны) пониженные количества К20,  MnO, Ti02, СаО, Fe203 и 
повышенное Si02 (табл. 29) . 

Комплексы граптолитов ишпинской свиты состоят из малого числа таксо
нов (3) при малочисленности экземпляров рабдосом (см. табл. 28) .  В породах 
этой свиты наблюдается (по отношению к породам всех других свит Уйменско
Лебедской зоны) повышенное содержание Na20, СаО, Fe203 и пониженное 
количество Al203, MgO (см. табл. 29) . 

Карасинская свита характеризуется незначительным количеством таксонов 
граптолитов (8) и немногочисленостью экземпляров колоний (см. табл. 28) . В 
составе ее пород наблюдается (по отношению к породам всех других свит 
Уйменско-Лебедской зоны) повышенное содержание К20, MnO, Ti02, Al203, 
MgO и пониженное количество Si02 (см. табл. 29) . 

Суммируя данные по свитам Уйменско-Лебедской зоны, нужно подчерк
нуть, что для пород тулойской свиты, имеющей большой таксономически 
богатый комплекс граптолитов и обилие различных по размерам экземпляров 

Т а б л и ц а  29. Химический состав терригенных пород ордовикских толщ 
Уйменско-Лебедской зоны Горного Алтая, '}'0 

Свита Состав Naz O Kz O S i 02 MnO T i 02 Al2 o3 MgO са о Fe2 o3 
проб 

Карасин- Алев-
екая роли ты 1 , 0 3 3 , 1 3  5 6 , О  0 , 1 1 1 , 0 4 1 8 , 3 1  3 , 2  1 , 6 6 8 , 3 3 

Тулой- Алев-
екая роли ты 1 , 0 2 2 , 2 3 5 9 , 3  0 , 0 5 0 , 9 2 1 8 , 1 0  2 , 8  1 , 1 6 7 , 4 7 

И шпин - Песча-
екая ник и 1 , 8 1 2 , 3 3 5 8 , 0  0 , 0 8  0 , 9 7 1 7 , 4 0  2 , 8  1 , 9 0 8 , 7 0 

l1nn. Сумма 

7 , 5 1 1 0 0 , 3 2 

7 , 0 5 1 0 0 , 1 0 

6 , 1 8 1 0 0 , 1 7 
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Т а б л и ц а  30. 

Зона , подзона 

hirundo 

gibberulus 

angust i fo l i us 
elongatus 

densus 

bal t i cus 

approximatus 

Химический состав алевролитов аренИгских зон 
Уйменско-Лебедской зоны Горного Алтая, % 

Na2 0 К2 О Si02 MnO Ti02 Al2 03 MgO са о 

1 , 1 5 2 , 5 8 5 8 , 0  0 , 0 6 1 , 0 1 1 7 , 8  3 '  4 0 , 7  

0 , 6 7 2 , 3 3 6 5 , 0  0 , 0 3 0 , 9  1 6 , 0  2 , 2  0 , 6  

1 , 1 8 2 , 5  5 8 , 0  0 , 0 4 0 , 9 9 2 0 , 0  3 , 0  0 , 7  

0 , 3 8 2 , 7 5 5 8 , 5  0 , 0 2 1 , 0 4 1 8 , 2  3 , 0  1 , 0 

1 ' 1  2 , 0  6 1 , 0  0 , 0 2 0 , 8 3 1 7 ' 1  3 , 0  0 , 9  

1 ,  2 1 , 7 8  5 8 , 7  0 , 0 6 0 , 8 3 1 8 , 6  2 , 5  1 , 9  

Fe2 o3 Плл. Сумма 

8 , 3  6 , 9 2 9 9 , 9 2 

6 , 3  6 , 5 6 1 0 0 , 5 9 

7 , 3 5 6 , 1 6 9 9 , 9 2 

8 , 0  7 , 6  1 0 0 , 4 9 

7 , 0  7 , 6  1 0 0 , 6  

7 , 3 3 7 , 2 3 9 9 , 8 6  

колоний, характерно повышенное содержание Si02 и пониженное количество 
К20, MnO, Ti02• В то же время в породах карасинской и ишпинской свит, 
заключающих малочисленные по количеству таксонов граптолитов и числу 
экземпляров их рабдосом комплексы, отмечается пониженное содержание Si02 
и повышенное К20, MnO, ТЮ2• 

При рассмотрении материалов из Уйменско-Лебедской зоны на уровне 
зональных подразделений аренига наблюдается более сложная картина (см. 
табл. 26, 30) . В породах подзоны balticus зоны densus, включающих таксо
номически богатый (2 1 )  комплекс граптолитов, при сравнительно высокой 
численности экземпляров зафиксировано (по сравнению с породами других 
аренигских зон Уйменско-Лебедской зоны) пониженное содержание MnO, Ti02• 
В составе пород подзоны densus зоны densus (6 таксонов) и подзоны hirundo 
зоны gibberulus 0 1  таксонов) при малочисленности таксонов, на фоне зна
чительного числа экземпляров содержится (по сравнению с породами других 
аренигских зон Уйменско-Лебедской зоны) повышенное количество Ti02, К20, 
MgO,  Fe203, а в подзоне densus , кроме того, и минимальное содержание Na20. 
Для пород подзоны gibberulus зоны gibberulus , имеющих достаточно высокое 
число таксонов ( 1 5) и число экземпляров колоний, характерно (по сравнению 
с породами других аренигских зон Уйменско-Лебедской зоны) повышенное 
количество Si02 и пониженное Fe203• 

Среди биологических компонентов палеоэкосистем по материалам из Ча
рышско-Инской структурно-формационной зоны Горного Алтая обращает на 
себя внимание значительное число таксонов в свите Вторых Утесов (70) при 
обилии нормальных и юных форм, а также наличИ:и гигантских колоний 
(табл. 3 1 ) .  В породах свиты Вторых У тесов зафиксировано повышенное (по 
отношению к породам всех других. свит Чарышско-Инской зоны) содержание 
Si02, Ti02, А1203 (табл. 32) ; Cu, а также Mg (кроме пород буровлянской толщи) 
и Na (за исключением пород чесноковской свиты) (табл. 33, 34) . При этом 
количество СаСО3 в алевролитах свиты Вторых Утесов является пониженным 
(кроме алевролитов бугрышихинской свиты) (табл. 35) . 

В сыроватинской свите также имеется значительное (30) число таксонов 
при обилии нормальных колоний (см. табл. 3 1 ) .  В породах этой свиты наблю
дается повышенное (по отношению к породам всех других свит Чарышско-Ин
ской зоны) количество NazO (см. табл. 32) ; К ,  Ti (см. табл. 33, 34) , а также 
повышенное содержание в алевролитах СаСО3 (см. табл. 35) . По отношению к 
породам свиты Вторых Утесов в породах сыроватинской свиты большее содер-
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жание Са (в 1 ,5 раза) , К, Si, 
Mn, Sr; меньшее содержание 
Na, Mg, Fe, Al, Ti, Ni, Zr, Ва, 
Си (см. табл. 34) . Дщщлни
тельно надо указать, что имец
но для обстановок осадкона�ор:
ления свиты Вторых Утесов и 
сыроватинской свиты отмечены 
[Акульшина и ·  др" 1 973 ] оп
реснение водной среды и при
сутствие очень близкого берега. 

Т а  6 л и ц  а 3 1 .  Количественный состав и структура 
ордовикско-силурийских сообществ rраптолитов 

Чарышско-Инской зоны Горного Алтая 

В ханхаринской свите при
сутствует среднее число (27) 
таксонов при обилии нормаль
ных и юных форм (см. 
табл. 3 1 ) .  В породах этой свиты 
наблюдается повышенное (по 
отношению к породам всех дру
гих свит Чарышско-Инской зо
ны) количество Si02 (см. 
табл. 32), а также отдельно для 

Свита 
( толща ) 

Чесноковская 

Полатинская 

С�.�роватинская 

Вторых Утесов 

Орловская 
( буровлянская ) 

Ханхаринская 

Буrрыwихинская 

Воскресенская 

Число 
таксонов 

1 6  

5 

3 0  

7 0  

8 

2 7  

2 5  

2 4  

Структура 
сообществ 

К - Е , н-м , Ю - Е 

Н- Е , Ю - Е 

К - Р , Н-0 , Ю -Р 

Г - Р , к - ч , Н-0 , Ю-0 

К - Е , н-м , Ю -Р 

к - м , Н-0 , Ю-0 

к - ч , н - м , Ю - Е 

к - м ,  Н-0 , ю- ч  

известняков повышенное содержание Mn,  Sr  (см. табл. 33, 34) при пониженном 
количестве MgO, Fep3, Al203, Ti02, К20 (см. табл. 32) . 

Бугрышихинская свита характеризуется средним числом таксонов (25) на 
фоне обилия нормальных форм (см. табл. 3 1 ) .  Для пород данной свиты отме
чается повышенное (по отношению к породам всех других свит Чарышско-Ин
ской зоны) количество Fe203, а также повышенное (за исключением пород 
свиты Вторых Утесов) содержани.е Al203, Na20; параллельно с этим пониженное 
количество СаС03, MnO (см. табл. 32, 35) . Для полатинской свиты, содержа
щей минимальное число таксонов (5) и единичные экземпляры колоний (см. 
табл. 3 1 ) ,  в изJ1естняках фиксируется пониженное (по отношению к известня
кам всех других свит Чарышско-Инской зоны) количество СаО, СаС03, а в 
алевролитах (по отношению к алевролитам всех других свит Чарышско-Инской 
зоны) - повышенное содержание Fe (см. табл. 33-35) . 

Т а  6 л и  ц а 32. Химический состав алевролитов ордовикско-силурийских толщ 
Чарышско-Инской зоны Горного Алтая, % 

Свита Na2 o К2 0  S i 02 MnO T i 02 Al2 о3 мgо са о Fe2 o3 Плл. 

Чесно-
ковская 1 , 0 4 2 , 7 9 5 8 , 5  0 , 1 9 0 , 8 7 1 6 , 1  5 , 1  1 , 6 5 7 , 8  6 , 3 3 

Сырова-
тинская 2 , 0 8 1 , 7 6  5 5 , 0  0 , 1 5 0 , 8 5 1 5 , 4 2 � , 6 6 6 , 1  7 , 1 5 8 , 2 2 

Вторых 
Утесов 1 , 3 8 2 , 3 8 5 9 , 2 7  0 , 1 1 0 , 9 8 1 7 , 1 8 4 ,  1 3  1 , 8 4 7 , 8 3 5 , 2 7 

Ханха-
ринская 1 , 4 5  1 , 0 2  6 0 , 0  о ,  1 1  0 , 5 7 9 , 7 3 2 , 2 8 1 0 , 4  4 , 5 7 1 0 , 0  

Буrрыwи -
хинская 1 , 7 8 2 , 1 7  5 7 , 5  0 , 0 8 0 , 9 1 1 6 , 4 1  3 , 5 8 3 , 8 6 7 , 8 4 6 , 1 4 

Сумма 

1 0 0 , 3 7 

1 0 0 , 3 9 

1 0 0 , 3 7 

1 0 0 , 1 3 

1 0 0 , 2 7 

1 35 



Т а б л и ц а  33. Среднее содержание элементов в ордовикских толщах 
Чарышско-Инской зоны Горного Алтая, г/т 

Буровлянская Ханхаринская Бугрыши- Воскре-
толща свита хинская сенская 

Элемент свита свита 

Алевро- Извест- Ал евро- Из вест- Алевро- Ал евро-
литы няки литы няки литы литы 

к < 3 0 0 0  - 1 0 0 7 3  - 9 0 8 0  < 3 0 0 0  
Na 4 3 3 3 3  1 1 2 4  4 2 3 6 6  7 5 1 2  4 4 0 1 7  3 0 0 0 0  
Са 1 3 8 8 9 > 1 0 0 0 0 0  2 6 6 4 1  > 1 0 0 0 0 0  2 0 3 3 5 7  8 0 0 0 0  
Mg 6 7 7 7 7  1 3 2 2 5  3 1 9 5 1  1 3 7 9 5  3 3 1 3 3  8 0 0 0  
F e  6 0 0 0 0  1 0 0 8 6  5 7 0 7 3  1 7 3 9 7  6 2 3 3 3  4 2 0 0 0  
Al 5 7 7 7 8  3 9 4 4  4 3 1 7 1  1 2 1 7 1  4 9 6 6 7  5 0 0 0  
S i  1 0 0 0 0 0  1 3 0 9 9  8 4 6 3 4  3 9 3 4 2  9 0 3 3 3  9 4 0 0 0  
Mn 6 5 6  6 9 1  7 1 5  1 5 7 7  7 5 0  1 0 1 0  
T i  6 1 1 1  4 6 5  4 5 3 7  1 2 0 6  5 5 8 0  4 3 2 0  
N i  7 6 , 7  6 , 5  4 6 , 1  8 , 5  5 9 , 0  6 7 , 0  
Zr 2 5 6 , 0  5 4 , 8  2 4 5 , 0  9 0 , 1  2 0 0 , 0  3 1 0 , 0  
Ба 5 7 8 , 0  9 1 , 5  3 8 0 , 0  1 2 0 , 0  5 9 0 , 0  5 6 0 , 0  
Sr 2 5 6 , 0  4 9 6 , 0  1 8 4 , 0  6 0 3 , 0  5 0 , 0  1 2 0 , 0  
Cu 4 0 , 0  1 0 , 7  4 1 , О  1 6 , 5  3 0 , 0  4 0 , 0  

В составе комплексов граптолитов буровлянской толщи орловской свиты 
малое число таксонов (8) граптолитов и незначительное количество их экзем
пляров (см. табл. 3 1 ) .  Для пород буровлянской толщи отмечается повышенное 
(по отношению к породам всех других свит Чарышско-Инской зоны) количество 
Ti, Ni, Al, Si ,  СаО на фоне пониженного содержания К, Mn и некоторых других 
элементов и оксидов (см. табл. 33, 34) . 

Суммируя данные по всем свитам Чарышско-Инской зоны Горного Алтая, 
можно отметить следующее. В породах свит, имеющих большое таксономичес-. 

кое разнообразие граптолитов 
Т а б л и ц  а 34. Среднее содержание элементов 

в силурийских толщах Чарышско-Инской зоны 
Горного Алтая, г/т 

Свита 

Чес но- Пола- Сырова- Вторых 
Элемент конская тинская тинская Утесов 

Алевро- Алевро- Алевро- Алевро-
литы литы литы литы 

к 2 1 2 8 5  - 2 1 7 0 0  1 7 6 1 7  
Na 5 8 5 7 1  2 5 7 3 0  3 5 8 1 8  4 6 0 0 0  
Са 4 5 7 1 4  > 1 0 0 0 0 0  5 5 5 9 1  3 9 1 0 0 
Mg 3 5 7 1 4  2 0 8 0 0  3 5 0 4 5  4 5 0 0 0  
F e  6 1 4 2 9  2 7 8 6 7  5 2 2 7 3  5 7 6 6 7  
Al 4 5 7 1 4  2 2 3 0 0  3 2 1 3 6  3 3 0 0 0  
Si 9 5 7 1 4  5 7 8 0 0 8 5 0 0 0  8 0 3 3 3  
Mn - - 1 2 4 5  1 1 1 0  
T i  - - 4 6 8 2  5 5 3 3  

N i  - - 4 6 , 2  5 0 , 7  
Zr - - 2 2 1 , 4  2 4 9  
Ба - - 3 3 6 , 4  3 5 7  
Sr - - 3 7 7  2 1 7  
Cu - - 3 9 , 3  4 1 ,  3 
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(Вторых Утесов , сыроватинская, 
ханхаринская, бугрьШiихинская) ,  
фиксируется повышенное содер
жание Na20, Мп, а в породах 
свит с небольшим таксономичес
ким разнообразием (полатинская 
свита) - пониженное содержа
ние Na. 

Рассмотрение ордовикских 
(арениг) и силурийских (лландо
вери) материалов по Чарышско
И некой структурно-формацион
ной зоне на зональном уровне 
(см. табл. 26, 27) позволяет 
отметить следующую закономер
ность. В породах подзоны bal ticus 
зоны densus аренига с относи
тельно богатым комплексом 
(9 таксонов) граптолитов (см. 
табл. 26) наблюдается несколько 
повышенное (по отношению к 



Т а б л и ц а  35. Состав ордовикско-силурийских толщ 
Чарышско-Инской зоны Горного Алтая, % 

Анализы 

Свита Состав термический термический и 
( толща ) проб литоло гический 

са о СаСО3 

Чесноковская Алевролиты - 2 8 , 8  

Полатинская И з вестняки 4 1 , 6  7 4 , 6  

Сыроватинская Алевролиты - 5 6 , О  
И з вестняки 4 3 , 1  7 7 , 0  

Вторых Утесов Алевролиты - 2 1 , 0  

( Буровлянская ) Алевролиты 5 2 , 8  2 4 , 0  
Орловск а я  И звестняки - 9 5 , 6  

Ханхаринская Алевролиты - 2 4 , 2  
И з вестняки 4 8 , 1  8 6 , 4  

Бугрышихинская Алевролиты - 1 8 , 2  
И звестняки 5 0 , 8  90 , 9  

Воскресенская Алевролиты - 2 3 , 7  
И звестняки 4 6 , 5  7 6 , 0  

породам других аренигских зон Чарышско-Инской зоны) содержание РЬ, У и 
пониженное Ni, Си, Zn, Cr (табл. 36) . В породах среднелландоверийской зоны 
triangula tus, содержащих максимальное число таксонов (3 1 ) ,  представленных 
обильным числом нормальных и крупных форм с присутствием гигантских (см. 
табл. 27) , фиксируется несколько повышенное (по отношению к породам 
других лландоверийских зон Чарышско-Инской зоны) содержание Si02, Fe203 
(табл. 37) . В породах нижнелландоверийской зоны cyphus, заключающих сред
ние по численности таксонов сообщества граптолитов с частыми сикулами, 
юными, нормальными формами (см. табл. 27) 
содержится максимальное (по отношению к т а  6 л и  ц а 36. Среднее содержание 
породам других лландоверийских свит Чарыш
ско-Инской зоны) содержание MnO, ТЮ2, 
А.1203, Fe203 и пониженное количество СаО (см. 
табл. 37) . Породы верхнелландоверийской зо
ны sedgwicki с малым числом таксонов и 
средним количеством их экземпляров (см. 
табл. 27) характеризуются максимальным (по 
отношению к породам других лландоверийских 
зон Чарышско-Инской зоны) содержанием 
Na20, СаО и минимальным содержанием Fe203, 
А1203, Si02 (см. табл. 37) . 

Объединяя данные по всему Горному 
Алтаю (Уйменско-Лебедская и Чарышско-Инс
кая структурно-формационные зоны) , можно 
наблюдать на протяжении от тремадока к вер
хнему лландовери тенденцию повышения со-

элементов в аренигских алевролитах 
воскресенской СВИТhI в ЧарьШiско-Инской 

зоне Горного Алтая, % 

Подзона 
Элемент 

densus ba l t i cus 

Mn 0 , 1  0 , 1  
T i  0 , 5  0 , 5  
N i  0 , 0 0 5  0 , 0 0 3  
Ба - 0 , 0 2 
Cu 0 , 0 0 5  0 , 0 0 2  
РЬ 0 , 0 0 0 7  0 , 0 0 1  
Zn 0 , 0 1 0 , 0 0 7  
Со 0 , 0 0 3  0 , 0 0 1  
v 0 , 0 0 7  0 , 0 1 
Cr 0 , 0 0 5  0 , 0 0 2  
в 0 , 0 0 2  0 , 0 0 2  
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Т а б л и ц а  37.  

Зона , подзона Na2 o 

grandi s  1 , 0 4 
gr i es tonens i s  -
turr i c u l atus 1 , 7 1  
guer ichi 2 , 1 3  
hal l i  -
sedgw i c k i  2 , 3 3 
convo l utus 1 , 6 4 
tri angul atus 1 , 2 4  
cyphus 1 , 8 1 
extenuatus 1 , 0 5 
acum i natus 1 , 5 4 
perscu l ptus 1 , 1 5 

Химический состав алевролитов лландовери 
Чарышско-Инской зоны Горного Алтая, % 

К2 О S i02 мпо T i 02 Аl2 Оз MgO са о 

2 , 7 9 5 8 , 5  0 , 2 0 0 , 87 1 6 , 1 0 5 , 1 0 1 , 6 5 - - - - - - -
2 , 3 3 5 6 , О  0 , 0 6 0 , 9 7 1 6 , 6 0  4 , 4 0 3 , 2 0 
1 , 8 5 5 6 , 5  0 , 2 0 0 , 9 4 1 6 , 05 3 , 8 7 4 , 3 5 - - - - - - -
1 , 0 0 5 1 , О  0 , 1 2 0 , 5 4 1 3 , 00 2 , 5 0 1 2 , 5  
2 , 4 1  5 8 , 2  0 , 0 8 0 , 9 7 1 7 , 1  4 , 7 6  2 , 8 2 
2 , 3 0 6 0 , 7  0 , 1 2 0 , 9 3 1 5 , 9 3 4 , 7 7  1 , 5 7 
2 , 3 3 5 5 , 5  0 , 2 4 1 , 1 5  1 9 , 95 5 , 0 0 0 , 7 5 
2 , 1 5 6 2 , О  0 , 0 3 0 , 8 9 1 6 , 7 5 2 , 5 0 1 , 1 7 
2 , 6 6 5 7 , 0  0 , 1 5 1 , 0 8 1 8 , 8 2 3 , 9 5 2 , 8 3 
2 , 5 0 6 0 , О  0 , 0 6 1 , 00 1 5 , 8 3 3 , 7 5  1 , 1 5 

Fe2 03 Плп. сумма 

7 , 8 0  6 '  3 3  9 9 , 8 8 - - -
8 '  1 0  6 , 6 0 9 9 , 9 7 
7 , 5 0 7 , 0 3 1 0 0 , 4 2  - - -
5 , 5 0 1 2 , 2  1 0 0 , 6 9 
8 '  1 1  4 , 0 4 1 00 , 1 3  
8 '  1 2  4 , 8 3  1 00 , 5 1 
8 , 7 6 4 , 9 0 1 0 0 , 3 9 
6 , 7 0  6 , 9 9  1 0 0 , 2 3  
7 , 7 7 4 , 6 0 1 0 0 , 4 0 
7 , 9 0  7 , 3 8 9 9 , 7 2 

держания в породах К20 и других оксидов и элементов. При этом достаточно 
определенно прослеживается обратная связь между числом таксонов в комплек
сах свит (или зон) и содержанием в породах MnO и Ti02• При обилии таксонов 
граптолитов (тулойская, ханхаринская, бугрышихинская и другие свиты, а 
также соответствующие зоны - подзона balticus .зоны densus, зона triangulatus) 
отмечается пониженное содержание MnO, Ti02• В то же время в породах свит 
с малым числом таксонов граптолитов (карасинская, чесноковская и другие 
свиты, а также соответствующие зоны - подзона densus зоны densus, подзона 
hirundo зоны gibberuluis, зона cyphus) содержится повышенное количество 
MnO, Ti02• 

Материалы по лландовери Норильского района Сибирской платформы (см. 
табл. 27) показывают следующую закономерность. Породы зоны triangulatus , 
заключающие наибольшее число таксонов (36) , представленных обильными 
количествами сикул юных и нормальных форм, с присутствием крупных и 
гигантских форм (см. табл. 27) , характеризуются максимальным (по отно
шению к породам других зон Норильского района) содержанием Na20 при 
минимальном содержании MnO, Ti02, MgO (табл. 38) . Что особенно характер
но, так это резко большее (в 3-100 раз) содержание органического углерода 
(табл. 39) . Породы верхней части зонального уровня exiguus, nodifer (кор
релируется с уровнем зон turriculatus - guerichi) , заключающие минимальное 
(по отношению к породам других лландоверийских зон Норильского района) 
число таксонов (2) граптолитов при их незначительной численности (см. 
табл. 27) , характеризуются максимальным количеством К20 и минимальным 
содержанием Na20, Fe203 (см. табл. 38) и минимальным количеством органиче
ского углерода (см. табл. 39) . Породы нижней части зонального уровня exiguus, 
nodifer (коррелируется с уровнем зоны :.edgwick.i) , также имеющие малое 

Т а б л и ц  а 38.  Химический состав алевролитов лландовери Норильского района 
Сибирской платформы, % 

Зона , уровень Na2 o К2 О S i 02 MnO Ti02 Al2 03 MgO са о Fe2 o3 

верхи ex i guus 0 , 1 9 3 , 8 3 3 9 , 2  0 , 06 4  0 , 6 3 1 1 , 7 0 2 , 82 1 8 , 8  4 , 4 8 
низы e x i guus 0 , 3 1  2 , 9 1 3 6 , 0  0 , 0 7 8  0 , 68 1 1 , 5 0 3 , 2 5 2 0 , 5  5 , 1 5 
cometa 0 , 2 8 2 , 2 7 3 1 , 0  0 , 0 7 7  0 , 50 9 , 50 3 , 1 5 2 4 , 5  4 , 6 5 
t r i angu l atus 0 , 55 2 , 3 4 3 6 , 9  0 , 0 5 2  0 , 3 9 1 0 , 2 1 2 , 7 8 1 6 , 4  5 , 5 2 
sanderson i 0 , 4 5 3 , 4 0 5 2 , 0  0 , 0 7 8  0 , 4 5 1 2 , 9 0 3 , 55 6 , 2 0 6 , 8 5 
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ппп. Сумма 

1 5 , 5  9 7 , 2 1  
1 9 , 5  9 9 , 8 8 
2 3 , 4  9 9 , 3 3 
2 1 , 4  9 6 , 5 4 
1 3 , 7  9 9 , 5 8 



Т а б л и ц  а 39. Среднее содержание органического углерода 
в лландоверийских алевролитах Сибирской платформы и Горного Алтая, % 

Сибирская платформа 
( Норильский район ) 

Зона , уровен ь  Со р г . 
верхи exiguus 0 , 0 4 4  
низы ex iguus 0 , 0 7 5  
cometa 0 , 0 5 5  
t r i angulatus 3 , 8 4 0  
s.anderson i 1 , 8 5 0  

Горный Алтай 
( Чарышско-Инская зона ) 

Свита Нерастворимый 
остаток 

Сыроватинская 7 4 , 2 3 

Вторых Утесов 7 4 , 3 8 

Со р г 

0 , 1 4 
0 , 1 5 

число (3) таксонов при их средней численности (см. табл. 27) , содержат 
максимальное (по отношению к породам других зон Норильского района) 
количество MnO, Ti02, MgO (см. табл. 38) . Породы зонального уровня san
dersoni (коррелируется с уровнем зоны cyphus) с небольшим числом таксонов 
при средней численности их экземпляров (см. табл. 27) содержат максимальное 
(по отношению к породам других лландоверийских зон Норильского района) 
количество Fe203, А1203 и минимальное СаО (см. табл. 38) . 

Обобщая данные по Норильскому району, следует отметить, что фик
сируется прямая связь с содержанием Na20 и обратная связь с содержанием 
MnO, Ti02 при изменениях количества таксонов и числа экземпляров в 
граптолитовых сообществах. При значительных числах таксонов и обилии 
экземпляров (зона triangulatus) в породах отмечается максимальное содержание 
Na20 и минимальное - MnO, Ti02• Для пород зонального уровня exiguus , 
nodifer (коррелируется с уровнем зон sedgwicki, turriculatus - guerichi) с малым 
числом экземпляров немногочисленных таксонов содержание Na20 - ми
нимальное, а MnO, Ti02 - максимальное. 

Опубликованные данные по содержанию химических элементов в лландо
верийских породах разреза р. Майера [Повзнер, Ковалевская, 1 985 ] (табл. 40) 
несколько дополняют приведенные сведения по Норильскому району и вполне 
с ними согласуются. 

Суммируя все данные по 
зависимостям структур и чис
ленного состава граптолито
вых сообществ от геохимичес
ких параметров вмещающих 
их пород по Сибирской плат
форме и Горному Алтаю, 
можно сделать вывод о 
контролирующем значении 
оксидов следующих элемен
тов - К, Са, Mg, Sr, Mn,  Fe, 
Ti, Al, Si. Отметим, что пер
вые четыре элемента относят
ся к группе главных ионов в 
составе одиннадцати основ
ных ионов современной мор
ской воды [Тихий океан, 
1 982]. И главный "контроль" 

Т а б л  и ц а 40. Среднее содержание элементов 
в лландоверийских толщах Мойеронского района 

Сибирской платформы, г/т 
[Певзнер, Ковалевская, 1 985) 

Мойероканская свита 

нижняя под свита 

Элемент Нижняя часть Верхняя часть 

· Зональный уровень ? 
s i Ь i r icus 

Mn 6 0 0 , 0  3 2 1 , 4  
T i  7 1 4 , 7  3 3 2 , 1  
N i  1 4 , 8  7 , 9  
Zr 5 1 , 9  4 0 , 0  
Ва 2 8 7 , 1  1 4 9 , 3  
Sr 5 4 4 , 1  1 3 7 8 , б  
Cu 1 7 , 4  8 , 7  
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за биологическими параметрами граптолитовых сообществ происходил под влия
нием, в первую очередь, MnO. Другие оксиды, например Na20,  оказывали 
выборочное воздействие, контролируя численность экземпляров, не затрагивая 
количество таксонов, или, наоборот,: влияли на число таксонов, не оказывая 
заметного воздействия на количество экземпляров. Закон минимума Либиха в 
первоначальном понимании отражает зависимость роста и размножения ор
ганизмов от тех химических веществ, содержание которых является минималь
ным (по отношению к другим веществам) [Дажо, 1 975; Одум, 1 975 ) .  Не
удивительно, что содержание MnO в породах коррелятивно связано с распреде
лением численности экземпляров и количеством таксонов в сообществах. Из 
всех анализируемых элементов именно содержание MnO минимальное по 
отношению к содержанию всех остальных оксидов. Здесь стоит отметить, что у 
автора имеются данные о содержании в граптолитсодержащих породах некото
рых элементов (например, Ni, Zr, Ва, Sr, Си, а также Sn, Ве, Ga, У, УЬ, As, 
Р) в количествах, значительно меньших, чем содержание в таких породах Mn. 
Однако таких сведений пока недостаточно для корректного анализа по крупным 
геологическим районам, регионам и для продолжительного интервала гео
логического времени. 

Во время периода размножения с образованием яиц, эмбрионов, личинок 
многие из факторов (в том числе большинство из химических показателей) 
среды проявляют лимитирующий характер [Одум, 1 975 ) .  Для взрослых ор
ганизмов такие факторы не оказывают какого-либо ограничивающего эффекта. 
Именно поэтому невозможно выявить характер влияния какого-либо одного 
или нескольких химических элементов на количество сикул и юных форм 
граптолитов. 

Главным лимитирующим химическим фактором для численности планк
тонных организмов и продуктивности морских сообществ является содержание 
фосфатов [Дажо, 1 975 ),  в частности, как раз в соответствии с "правилом 
Либиха" концентрация фосфатов в морской среде крайне мала [Одум, 1 97 5 ] .  
К сожалению, у автора нет полного набора данных о распределении фосфорных 
соединений в граптолитсодержащих породах для всей гаммы сообществ. Име
ющиеся сведения о распространении фосфора в пограничных ордовикско
силурийских разрезах (табл. 4 1 )  пока позволяют только предварительно судить 
о том, что при возрастании количества фосфорных соединений резко уве
личивается таксономическое разнообразие сообществ, значительно возрастает 
плотность популяции и, кроме того, происходит усложнение морфологии 
колоний. Не исключено, что и размеры колоний также имеют прямую за
висимость с количеством фосфатов. 

Влияние морфологических форм рельефа дна палеобассейнов на распре
деление и структуру граптолитовых ассоциаций. При рассмотрении распреде
ления граптолитовых сообществ по площадям бассейнов чаще всего ана
лизировалось их общее положение относительно палеоберега и относительные 
глубины формирования граптолитсодержа,щих толщ. А. М. Обут [ 1 957, 1 964 ] и 
ранее некоторые другие исследователи [Opik, 1 929; Grabau, 1 929 ] предпола
гали, что наиболее благоприятными акваториями для развития и размножения 
граптолитовых сообществ служили мелководные части морей вблизи дельт 
крупных рек, стекавших с выровненной суши. Были получены доказательства 
и по геохимическим компонентам граптолитсодержащих пород, указывающие 
на условия формирования таких толщ вблизи берега и опреснения морской 
среды [Акульшина и др. ,  1 973 ]. В то же время часть исследователей при
держивались другой точки зрения - о глубоководности условий формирования 
граптолитсодержащих пород в складчатых областях в открытоморских ус
ловиях, на океаническом ложе с глубинами 1 800-2000 м [Каныгин, 1 973 ]. Для 
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Т а б л и ц  а 4 1 . Среднее содержание элементов в пограничных ордовикско-силурийских зонах 
в Чарышско-Инской зоне Горного Алтая, % 

Эле- Часть зоны ornatus Часть зоны persculptus Часть зоны acurninatus 
мент 

нижняя средняя верхняя нижняя средняя верхняя нижняя средняя верхняя 

к 0 , 5  0 , 3  1 , 0  0 , 5  0 , 5  0 , 4 5 0 , 5  0 , 6  0 , 6 5 
Na 2 , 3 1 7  7 , 6 2  4 , 0 5 6 , 7 5 6 , 5  6 , 2 5 6 , 0  6 , 5  6 , 0  
Са > 1 0  > 1 0  > 1 0  0 , 4 2 5  0 , 3 5 0 , 4 5 0 , 5  0 , 5  0 , 3  
Mg 2 , 2 5 2 , 4 2 8  4 , 7  6 , 0  6 , 0  5 , 0  6 , 0  5 , 0  5 , 5  
Fe 4 , 1 7 5  2 , 8 4 2 8  5 '  1 6 , 7 5 6 ,  7 5  7 , 5  7 , 5  7 , 0  7 , 0  
A l  4 , 3 2 5  1 , 4 3 4 2  4 , 2 2 7 , 0  7 , 5  8 , 2 5 9 , 0  9 , 0  8 , 5  
Si > 1 0  > 1 0  > 1 0  > 1 0  > 1 0  > 1 0  > 1 0  > 1 0  > 1 0  
Mn 0 , 1 9 2  0 , 0 7 3  0 , 1 0 7  0 , 0 5 5  0 , 0 6 5  0 , 0 6 5  0 , 0 6 0 , 0 6 0 , 0 5 
Ti 0 , 1  0 , 1 7 0 , 6 4 0 , 5  0 , 5  0 , 5  0 , 5  0 , 5  0 , 5  
N i  0 , 0 0 1 5  0 , 0 0 2  0 , 0 0 3 3  0 , 0 0 9  0 , 0 0 9  0 , 0 0 8 5  0 , 0 0 8 5  0 , 0 0 7 5  0 , 0 0 7 5  
Zr 0 , 0 0 4 8  0 , 0 0 7 1  0 , 0 1 5 8  0 , 0 2 7 5  0 , 0 2 0 , 0 2 5  0 , 0 2 0 , 0 2 5  0 , 0 2 
Ба 0 , 0 4 0 , 0 2 2 8  0 , 0 3 8  0 , 0 4 2 5  0 , 0 4 5  0 , 0 5 0 , 0 5 0 , 0 5 0 , 0 5 
Sr 0 , 0 4 0 , 0 3 6  0 , 0 3 0 , 0 1 7 5  0 , 0 1 7 5 0 , 0 1 5  0 , 0 2 0 , 0 1 5  0 , 0 1 5  
Cu 0 , 0 0 2 2  0 , 0 0 1 7 5  0 , 0 0 2 1 8  0 , 0 0 3 5  0 , 0 0 4 2 5  0 , 0 0 5  0 , 0 0 5  0 , 0 0 6  0 , 0 0 6  
Cr 0 , 0 0 5  0 , 0 0 6  0 , 0 0 5  0 , 0 1 0 , 0 0 5  0 , 0 0 5  0 , 0 1 0 , 0 1 0 , 0 0 7  
v 0 , 0 0 7  0 , 0 1 1  0 , 0 0 5  0 , 0 1 0 , 0 1 0 , 0 1 5  , о '  0 1  0 , 0 1 0 , 0 0 8  
Со 0 , 0 0 0 6  0 , 0 0 1 3 5  0 , 0 0 1 7 8  0 , 00 1 5  0 , 0 0 1 2 5  0 , 0 0 0 8 5  0 , 0 0 1 5  0 , 0 0 0 8 5  0 , 0 0 0 8 5  
Sc 0 , 0 0 1  0 , 0 0 1 3 3  0 , 0 0 1  0 , 0 0 2  о '  0 0 1 2 5  0 , 0 0 1 5  0 , 0 0 1 5  0 , 0 0 1 5  0 , 0 0 1  
Р Ь  0 , 0 0 0 1  0 , 0 0 0 8  0 , 0 0 2 0 5  0 , 0 0 1 5  0 , 0 0 1 2 5  0 , 0 0 1  0 , 0 0 1 5  0 , 0 0 1  0 , 0 0 2  
Zn 0 , 0 0 7  0 , 0 0 7 5  0 , 0 1 0 , 0 1 1 7  0 , 0 1 2 5  0 , 0 1 7 5  0 , 0 1 5  0 , 0 1 5  0 , 0 1 5  
Sn ? 0 , 0 0 0 4  0 , 0 0 0 3  0 , 0 0 0 4  0 , 0 0 0 3  о '  0 0 0 3 7  0 , 0 0 0 3  0 , 0 0 0 4  0 , 0 0 0 4  
Ве 0 , 0 0 0 2  0 , 0 0 0 2  0 , 0 0 0 2 4  0 , 0 0 0 3  0 , 0 0 0 3  0 , 0 0 0 3  0 , 0 0 0 3  0 , 0 0 0 3  0 , 0 0 0 3  
G·a 0 , 0 0 0 5  0 , 0 0 0 4 5  0 , 0 0 0 6 6  0 , 0 0 0 7  о ,  0 0 0 7 7  0 , 0 0 0 7  0 , 0 0 0 7  0 , 0 0 1  0 , 0 0 1  
у 0 , 0 0 2 3  0 , 0 0 2  0 , 0 0 2 1 7  0 , 0 0 2 5  0 , 0 0 2 5  0 , 0 0 2 2 5  0 , 0 0 2  0 , 0 0 2 5  0 , 0 0 2 5  
УЬ 0 , 0 0 0 2  0 , 0 0 0 2  0 , 0 0 0 2 3  0 , 0 0 0 2  0 , 0 0 0 2 2  0 , 0 0 0 2 2  0 , 0 0 0 2  0 , 0 0 0 2 5  0 , 0 0 0 1 5  
As 0 , 1 0 4  0 , 0 0 8 5  0 , 0 0 7 6  0 , 0 0 7  0 , 0 0 6 6 6  0 , 0 2 9 5  о ,  0 0 7 7  0 , 0 0 7  0 , 0 0 8  
р 0 , 0 3 6 7  0 , 0 5 5  0 , 0 5 6 6 6  0 , 0 7 2 5  0 , 0 5 6  0 , 0 9 5  0 , 0 6 5  0 , 0 7 5  0 , 0 6 5  

платформенных отложений были проведены реконструкции, показавшие поло
жение граптолитовых сообществ в наиболее удаленных от берега и ,  вероятно, 
наиболее погруженных (депрессионных - по терминологии прибалтийских 
ученых или перикратонных - по наименованию сибирских исследователей) 
участков шельфа [Мягкова и др. , 1 977 ;  Нестор, Эйнасто, 1 977; Предтеченский, 
Тесаков , 1 979 ] .  В литературе имеются предположения о влиянии глубин 
палеобассейна на характер распределения граптолитовых сообществ [Berry, 
Boucot, 1 972;  Berry, 1 974, 1 977;  Kaljo, 1 978; Kirk, 1 970; Erdtmann, 1 976Ь, 1 982Ь, 
1 98бс; Erdtmann, Comeau, 1 980; Erdtmann, Miller, 1 98 1 ;  Finney, 1 984 ;  Lenz, 
Chen Xu, 1 985; Chen Xu, 1 990а; Cooper et al" 1 991  ]. 

Материалы по среднесибирским комплексам граптолитов пока не позволя
ют однозначно решить вопрос о наличии или отсутствии какой-либо их 
таксономической дифференциации по глубинам раннепалеозойских палеобас
сейнов. Отметим только одно обстоятельство. Допустим, что существует пред
лагаемое закономерное дифференцированное распределение таксонов грап
толитов по глубинам на прибрежные (над шельфом) , эпипелагические (верхние 
200 м над континентальным склоном и ложем океана) и глубоководные (глу
бины от 200 до 800 или даже до ?2000 м) [Cooper et al" 199 1  ]. В свою очередь, 
эти три группировки подразделяются на специфические комплексы для Ат
лантической, Пацифической провинций и смешанные по палеозоогеографиче
скому признаку. Следует принять во внимание то обстоятельство, что на фоне 
общеrо таксономическоrо однообразия эволюция .глубоководных сообществ идет 
rораздо более медленными темпами, чем мелководных, характеризующихся 
богатым таксономическим разнообразием [Тимофеев-Ресовский и др" 1 977; 
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Бигон и др" 1 989 ]. Исходя из этого, мы вправе ожидать, что "глубоководные" 
граптолитовые сообщества будут представлены редкими таксонами, имеющими 
значительно более широкие интервалы стратиграфического распространения, 
чем многочисленные и разнообразные "эпипелагические" и тем более "при
брежные" таксоны граптолитов. Однако во всех трех отмеченных группировках 
граптолитовых таксонов по глубинам обитания имеются виды с кратким (одна 
граптолитовая зона) и виды с длительным временем существования (век и 
более) . Количество же таксонов, как раз наоборот, достигает максимума именно 
в "глубоководных" сообществах. По мнению автора, было бы более аргу
ментированным выделять только две группировки таксонов: 1 )  открытоморские 
(с вертикальными миграциями в толще воды от поверхностного слоя до глубин 
в несколько сотен, тысяч метров) ; 2) прибрежные (с вертикальной миграцией 
в толще воды от поверхностного слоя до глубин не более чем 100 (реже 200 м) 
практически с приближением близко ко дну бассейна) . Отметим, что мак
симальные глубины среднесибирских ордовикско-силурийских палеобассейнов, 
по мнению автора, не превышали первых сотен метров. 

Некоторые исследователи [Зима, 1 966, 1976а, 1 98 1 ;  и др. ] обратили вни
мание на положение "прижизненных сообществ" на сравнительном удалении 
от берега и на перепаде от шельфовых глубин к глубинам континентального 
склона, а также на положение "посмертных" сообществ вблизи берега. Имеются 
сведения о концентрации граптолитовых сообществ вблизи поверхностей раз
дела водных масс с различными физико-химическими показателями при влия
нии апвеллинга, возможно, вблизи вулканических островов [Пяновский, 1 986,  
1 988 ] .  

Для нижнего палеозоя горного обрамления юга Сибири были проведены 
работы по выявлению направления погруженности поверхности дна при уда
лении от линии палеоберега и о наличии рифовых тел, являющихся обще
признанными положительными морфоскульптурными формами [Елкин и др. , 
1 974;  Ивановский, Кульков, 1 974 ]. Были выявлены и некоторые отрицательные 
формы подводного рельефа для лландоверийского века [Сенников, 1 976а ]. В 
последние годы появляется много дополнительных данных о морфоструктурах 
дна ордовикско-силурийских палеобассейнов Горного Алтая и Салаира [Сен
ников, 1 987а; Сенников и др. ,  1 990 ]. 

Следует отметить, что в настоящей работе используется терминология 
форм подводного рельефа и их классификация ,  содержащаяся в работах по 
современной океанологии и морской геологии [Панов, 1 963; Леонтьев, 1 963, 
1 968, 1 982; Шепард, 1 969, 1 976; Шепард, Дилл, 1 972; Гилчер, 1 969; Тихий 
океан . . .  , 1 970; Геологический словарь, 1 973; Океанографическая энцикло
педия, 1 974; Фролов, 1 975 ). 

В ордовикско-силурийском палеобассейне юга Сибири выделяются не
сколько типов или порядков форм подводного рельефа в зависимости от их 
размеров (табл. 42) . Следует отметить, что наблюдается некоторая закономер
ность в пространственном распределении положительных и отрицательных 
форм подводного рельефа, выражающаяся в следующем. Положительные фор
мы рельефа (плато, рифоидные возвышенности, горы, ракушняковые холмы
банки) усложняют структуру отрицательных форм рельефа только одного 
самого крупного первого порядка (впадины) . Отрицательные формы рельефа 
(котловины, заливы лагун, ложбины, овраги, ямы) располагаются не только на 
положительных морфоструктурах подводного рельефа первого порядка (под
нятиях) , но могут усложнять и положительные морфоструктуры более мелкого 
порядка (ложбины и овраги на холмах, заливы лагун на рифах, ямы на рифах 
и на ракушняковых банках) , за исключением впадин, все остальные отрица-
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Т а б л и ц а  4 2 .  Классификация форм подводного рельефа 
ордовикско-силурийского палеобассейна Горного Алтая 

Морфологический Формы и размеры рельефа 
уровень 

Положительные Отрицательные 

Первого Поднятие Впадина 
порядка ( 3 0 - 5 0  х 1 0 0  км) ( 5 0 - 8 0  х 1 0 0 - 3 0 0  км ) 

Второго Плато Котловина 
порядка ( 5 - 1 0  к м в диаметре ) ( несколько километров 

в диаметре ) 

Рифоидная Котлован лагуны ( ? ) 
возвышенность Г Залив --:;-гуны l ( высота 5 - 4 0  м ,  

0 , 1 - 1  к м  в диаметре ) 

1 
( длина более 

1 1 К Н ,  глубина 
5 - 5 0  м )  

Третьего 
порядка Гора Ложбина ( ? )  

( несколько сот метров 
в диаметре ) Овраг 

( 1 0 0 - 3 0 0 м х 1 - 3  к м )  

Ракушняковый холм-банка Яма? { ров ? )  
( гряда-коса? ) ( первые сот- ( первые сотни метров 
Н11 метров в диаметре ) в диаметре ) 

тельные формы подводного рельефа являются вторичными образованиями по 
отношению к положительным формам рельефа. 

К подводным формам рельефа первого порядка (или морфоструктурам) 
относятся Чарышско-Инская, Ануйско-Чуйская и Уйменско-Лебедская впа
дины на Горном Алтае, отвечающие одноименным структурно-формационным 
зонам. Первые две впадины относились к единому морскому бассейну [Сен
ников, 1 976а, 1 987а; Сенников и др" 1 990 ] ,  были линейно вытянуты и имели 
размеры порядка 100-300 км в длину и 50-80 км в ширину. Чарышско-Инс
кая впадина была очень благоприятна для развития граптолитовых сообществ. 
Существовавшие в ней сообщества располагались в многочисленных лока
лизациях различных участков впадины, были богаты по таксономическому 
разнообразию, многочисленны по количеству экземпляров, а также, очень 
часто, представлены доминирующими крупными колониями. В Ануйско-Чуй
ской впадине условия для жизни граптолитовых сообществ были гораздо менее 
подходящими - мало местонахождений, незначительное число таксонов , пред
ставленных ограниченным числом экземпляров. Еще более неблагоприятные 
для жизнеобитания граптолитовых сообществ условия были на разделявшем 
отмеченные впадины линейно вытянутом подводном Талицком поднятии дли
ной около 1 00 км и шириной 30-50 км [Сенников и др" 1 990 ]. На этом 
поднятии практически не встречено планктонных форм граптолитов, а толь
ко - единичные находки угнетенных сессильных бентосных форм. Возможно, 
что на таких подводных поднятиях существовали и серии островов, с одной 
стороны, поставлявшие значительное число терригенной взвеси в воду и 
препятствующие массовому развитию как фитопланктонных организмов (ис
ходный продуцент питательных веществ для граптолитов) ,  так и зоопланктон
ных граптолитов. С другой стороны, для самих фито- и зоопланктонных 
сообществ не было условий для их стабильного развития в межостровных 
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акваториях, кроме "вредной" терригенной взвеси, еще и потому,  что они не 
могли успешно сопротивляться "невыгодным" для них движениям водных масс. 
Испытывая губительное влияние как постоянных течений воды, так и 
периодических за счет перемещений надводных воздушных масс, они могли 
погибать при их выбросе на берега островов. 

В Уйменско-Лебедской впадине (около 100 км в длину и 50-70 км в 
ширину) весьма благоприятно в раннем и в начале среднего ордовика раз
вивались сообщества граптолитов (много локализаций,  разные участки впа
дины , много таксонов, много экземпляров, доминируют крупные таксоны) . Во 
второй половине ордовика условия для жизни граптолитовых сообществ в этой 
впадине резко ухудшились (единичные местонахождения с малым числом 
таксонов , представленных средним числом экземпляров) , а в силурийский 
период стали вообще не приемлемыми для существования граптолитов . 

Подводные формы рельефа второго порядка делятся на положительные 
морфоструктуры - плато, с относительно плоской поверхностью, и на отрица
тельные морфоструктуры - котловины. В районах Усть-Чагырского и Ма
ралихинского плато на северо-западе Алтая и в районе Лебедского плато на 
северо-востоке Алтая, имевших, соответственно, около 10 ,  5 км и более 5 км в 
диаметре, существовали весьма благоприятные условия для жизнеобитания 
граптолитовых сообществ. Именно там располагались самые многочисленные 
локализации богатейших в таксономическом отношении комплексов грап
толитов с обильнейшим количеством экземпляров их колоний. 

На Салаире в северо-западной части Бердско-Ельцовской структурно-фор
мационной зоны к морфоструктурам второго порядка следует отнести Орлино
горскую котловину (несколько километров в диаметре) , по условиям существо
вания граптолитовых сообществ приближающуюся к таковым в районе Усть
Чагырского плато (много таксонов, много локализаций, обильное число ;экзем
пляров) , но все же по всем показателям уступающую условиям над подводными 
плато. Чинетинская котловина (3 км в диаметре) на северо-западе Горного 
Алтая эквивалентна по параметрам среды жизнеобитания граптолитовых сооб
ществ условиям в районе Орлиногорской котловины, отличаясь только большей 
стабильностью таких условий и иной их продолжительностью (со среднего 
ордовика до начала венлока, по сравнению с аренигско-ашгилльским интерва
лом для Орлиногорской котловины) . 

Среди форм рельефа третьего порядка можно указать подводные горы, 
имевшие до нескольких сотен метров в диаметре. Над такими горами (Пи
чужихинская на северо-западе Алтая, Верхнекарасукская и Яломанская на юге 
Алтая) существовали хорошие условия для жизнеобитания граптолитовых 
сообществ (значительное число локализаций, много таксонов, богатая числен
ность экземпляров) . Итак, анализ данных по алтайским и салаирским сообще
ствам граптолитов показывает, что лучшие условия для развития граптолито
вых сообществ были над впадинами (по сравнению с весьма " плохими" 
условиями над поднятиями) .  В свою очередь, над впадинами самые хорошие 
условия были сконцентрированы над плато, над горами и над котловинами, 
причем над плато условия были значительно лучше, чем над котловинами, а 
над теми, в свою очередь, несколько хуже, чем над горами. 

Положительные формы подводного рельефа - плато и горы - были 
покрыты черно- и темноцветными осадками и их достаточно плоские вершины 
были, вероятно, сравнительно близки к поверхности воды (от базиса действия 
обычного волнения или штормовых волн до глубины проникновения света) . Это 
подтверждается своеобразными следами подводного размыва и переотложения 
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осадков на вершинах плато и гор. Отметим, что размыв осадков на некоторых 
горах мог осуществляться не за счет действия волн, а за счет турбулентных 
завихрений, возникающих при движениях срывающихся со склонов гор подвод
ных оползней. При повышенном, по отношению к фоновому, нагреве темного 
дна бассейна могла аномально повышаться и температура столба воды над 
такими "темноцветными" положительными формами рельефа, являющаяся 
одним из главенствующих факторов контроля за численностью и распреде
лением современного планктона. Вероятнее всего, она же была таким конт
ролирующим фактором и для палеозоопланктона, в частности, для граптолито
вых сообществ. Наверное, это одна из первичных причин концентрации грап
толитовых сообществ над плато и горами. Вторичной причиной является 
благоприятное массовое развитие в таких участках с повышенной температурой 
воды фитопланктонных организмов как потенциальных продуцентов питатель
ных веществ для зоопланктона. 

Обобщая данные о взаимоотношениях граптолитовых сообществ с морфо
структурными элементами морского дна, можно отметить, что богатые в 
таксономическом отношении и многочисленные по количеству экземпляров 
граптолитовые сообщества развивались в "столбах" водной массы над под
нятиями и уступами по краям котловин, тяготея к районам резких изгибов дна, 
где могли подниматься за счет апвеллинга придонные глубинные массы воды с 
привносом минеральных веществ для питания фитопланктона. 

Связь структур граптолитовых сообществ 
с биотическими факторами среды 

Над рифоидами структуры граптолитовых сообществ становятся упрощен
ными (редкие экземпляры, единичные таксоны, мелкие угнетенные формы 
рабдосом) , в связи с тем, что рифостроящие организмы - кораллы и водоросли, 
являясь очень продуктивной биологической системой, выделяли в воду массу 
продуктов распада, которые могли быть неблагоприятными или даже губитель
ными для граптолитовых сообществ. Обратим внимание на то, что это касается 
только карбонатных толщ, образовавшихся в значительной степени (если не все 
1 00 % )  за счет деятельности организмов. Над районами накопления карбонат
ных толщ "нерифогенного" генезиса (например, слоистых известняков) грап
толитовые сообщества могли достаточно успешно развиваться, не испытывая 
каких-либо существенно неблагоприятных воздействий повышенной концент
рации кальция. 

По данным из силурийских разрезов Сибирской платформы хитинозои 
[Заславская, 1 983 ] и акритархи [Предтеченский, Тесаков, 1 979; Обут и др., 
1 986) не обитали в биостромном фациальном комплексе, достаточно широко 
встречаясь в соседних кораллово-известняковом и водорослево-известняковом 
комплексах (рис. 25) . Так как к основным биостромостроителям относятся 
пластинчатые строматопораты и табуляты, то можно предположить, что выра
батываемые ими вещества были вредны или даже губительны для планктонных 
акритарх и хитинозой. Эти две группы планктонных организмов предпочитали 
образовывать два разобщенных "жизненных облака" в географическом плане 
по отношению к береговой части палеобассейна. В свою очередь, отсутствие 
потенциальной "питательной среды" не позволяло развиваться планктонным 
граптолитовым сообществам в районах широкого распространения отмеченного 
биостромного фациального комплекса. 

На Горном Алтае известен случай присутствия планктонных граптолитов 
в прослое терригенно-карбонатных пород при полном их отсутствии в подстила
ющих и перекрывающих карбонатных пачках, сложенных биогермными пост-
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Рис. 25. Связь структуры силурийского планктона Сибирской платформы с 
фациальными комплексами. 
Комплексы: 1 - граптолитово-аргиллитовый, 2 - трилобитово-известняковый; 3 - брахиоподо
во-известняковый, 4 - ракушняково-мергельный, 5 - кораллово-известковый, 6 - биостромный, 
7 - водорослево-известняково-доломитовый, 8 - пестроцветный гипсоносный терригенный. а -
распределение количества видов, б - структура биомассы: 1 - зоопланктонные граптолиты, 2 -
фитопланктонные акритархи, 3 - ?планктонные хитинозои. 

ройками с обильными строматопоратами, табулятами и ругозами. Стоит от
метить, что в рифогенных постройках на Алтае наблюдаются известковые 
водоросли, являющиеся биогермостроителями: сине-зеленые (Renalcis sp. ,  Roth
pletzella sp. ) , красные (Solenopora sp.) , проблематика (Calcisphaera sp. ) .  При 
замещении по площади таких рифогенно-биогермных пород со строматоп·ора
то-коралловыми и водорослевыми сообществами на слоистые известняки с 
редкими криноидеями в этих слоистых породах встречаются находки грап
толитов. В целом специальная проверка с применением методов химического 
препарирования образцов показала, что на Горном Алтае хитинозои не встре
чаются в известняках со значительным количеством этих отмеченных групп 
рифостроителей [Заславская и др. , 1 978 ]. Аналогичная картина отсутствия 
планктонных группировок граптолитов, хитинозой и акритарх над "концент
рацией" рифостроящих организмов, вероятно, фиксируется и для палеозойских 
разрезов Средней Азии [Заславская и др. , 1 984; Шешегова, 1 985 ] .  

Среди бентосных сообществ граптолитов также следует отметить их полное 
отсутствие в рифогенных постройках. Известно предположение Б.-Д. Эрдтмана 
[Erdtmann, 1 976а ], что бентосные граптолиты могли благоприятно развиваться 
только на стадии предваряющей появление и развитие биогермов. С изо
лированно развивающимися колониями потенциальных "рифостроителей" -
кораллов и губок - бентосные граптолиты могли сосуществовать в той же мере, 
как и с другими группами бентосных организмов [Erdtmann, Prezblndowski, 
1 974 ] .  

Среди всех групп бентосных организмов, возможно, "наименее вредное" 
или даже "благоприятное" воздействие на бентосные группировки граптолитов 
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оказывали три..лобиты и в меньщей степени криноидеи. Такой вывод основьгва
ется на фактах попарного (граптолиты и трилобиты, граптолиты и криноидеи) 
сонахождения (в том числе в прижизненных положениях) этих трех групп во 
многих местонахождениях в Средней Сибири. Трилобиты, ползая по дну,  
возможно, взмучивали ил,  из взвеси которого бентосные формы граптолитов 
могли "извлекать" питательные вещества. В противоположность этому кри
ноидеи, вероятно, образовывая "заросли",  создавали защитный экран от пагуб
ных резких волнений для поселения хрупких бентосных граптолитов на более 
низком гипсометрическом уровне у самого дна бассейна. 

Сонахождение граптолитов и трилобитов характерно не только для Сред
ней Сибири. В ордовике и силуре Средней Азии [Лелешус, 1 989 ] при анализе 
ориктокомплексов выделяются обособленный "граптолитовый" и совместный 
"граптолитово-трилобитовый" комплексы, а в сообществе с другими группами 
организмов граптолиты, как правило, не встречаются. 

Бентосные сообщества граптолитов , чаще всего, образованы немного
численными экземплярами, относящимися к одному или двум родовым таксо
нам. В составе родов обычно устанавливается по одному виду. При влиянии 
биогенных факторов структура бентосных сообществ резко меняется. При 
поселениях в соседстве с трилобитами увеличивались размеры рабдосом, чис
ленность экземпляров колоний возрастала до десятков и сотен, а родовой состав 
содержал три-пять таксонов , представленных одним, редко двумя видами. 
Криноидеи так воздействовали на структуру бентосных сообществ граптолитов, 
что при сохранении общих средних размеров рабдосом численнЬсть экземпляров 
колоний достигала десятков, а родовой состав не превышал двух-трех таксо
нов. Однако в составе каждого рода присутствовало не менее двух, иногда трех 
видов. 

Влияние других групп организмов на структуру граптолитовых сообществ, 
вероятнее всего, носило не столь значительный характер и в связи с этим трудно 
выявить какие-либо определенные закономерности. В то же время среди других 
групп фауны , которые могут встречаться в граптолитсодержащих породах в 

. значительных количествах, следует отметить брахиоподы [Sheehan, 1 977; 
Turek, 1 990 ] ,  а также пелециподы [Berry, Boucot, 1 967 ] .  В Средней Сибири 
находки граптолитов совместно с брахиоподами крайне редки и представлены 
в основном планктонными формами [Сенников, 1 976а; Петрунина и др" 1 984 ]. 
Интересно, что, по мнению некоторых специалистов, брахиоподы, встреча
ющиеся совместно с граптолитами, могли быть эпипланктонными формами 
[Havlicek, 1 967; Rudwick, 1 970; Sheehan, 1 977; Грацианова, 1 987;  Turek, 1 990 ] 
и могли прикрепляться к различным плавающим водорослям и, возможно, к 
планктонным граптолитам. 

Соотнесение структуры граптолитовых сообществ со структурами акритар
хово-хитинозойных сообществ, являющихся потенциальной "средой питания" 
для граптолитов, рассмотрено в следующей главе. 

4.3. ПОЛОЖЕНИЕ И СВЯЗИ ГРАПТОЛИТОВЫХ АССОЦИАЦИЙ 
В СТРУКТУРЕ МОРСКИХ ПАЛЕОБИОЦЕНОЗОВ 

Трофические связи граптолитов с другими группами фауны 

Анализ трофических связей древних морских организмов проводится глав
ным образом по бентосным организмам. При анализе площадного расположения 
граптолитовых ассоциаций по акваториям палеобассейнов предполагалась при
уроченность массовых скоплений граптолитов к благоприятным обстановкам 

1 47 



питания [Обут, 1 964; Зима, 1 976а, 1 98 1 ;  Пяновский, 1 988 ]. Только недавно 
попытались выявить на конкретном материале трофические связи внутри 
планктонных групп организмов [Обут и др. , 1 982,  1 986; Сенников, Заславская, 
Шешегова, 1 986 ] .  

Не вызывает сомнения то, что как для современных,  так и для древних 
палеозойских палеобассейнов планктонные группы (фитопланктон и зооплан
ктон) и продукты их распада были и остаются основным источником питания 
для нектонных и бентосных организмов. Зоопланктон более чем в 20 раз 
превосходит по биомассе фитопланктон - 2 1 ,2 млрд т против 0,9 млрд т 
[Леонтьев , 1 982 ]. Под биомассой понимается общее количество живой массы 
организмов, живуших в определенный момент (или отрезок) времени на 
ограниченной (или всей) площади бассейна [Богоров, 1 974; Леонтьев, 1 982 ] .  
Скорость репродукции зоопланктона на  два порядка ниже скорости размно
жения фитопланктона, что отражается в подавляющей роли фитопланктона в 
качестве первичного продуцента, как главного поставщика основной массы 
белковой продукции. Например, некоторыми авторами [Тихий океан, 1 982 ] 
приводятся цифры биомассы фитопланктона 0,8 млрд т при ежегодной про
дукции в 200 млрд т. Конечно, самыми первыми в ряду первичных консументов 
(непосредственно перед фитопланктоном) следует отметить бактерии ,  перера
батывающие за счет фото- и хемосинтеза неорганические соединения в ор
ганические. 

Объем органической продукции является производным от биомассы [Бигон 
и др. ,  1 989 ]. Продукция фитопланктона достигает 200-240 млрд т, а зооплан
ктона - только 1 5  млрд т [Леонтьев, 1 982; Тихий океан, 1 982 ]. Зоопланктон 
связывает в единую пищевую цепь основных первичных продуцентов (фитоп
ланктон) и консументов (нектон и бентос) . Достаточное количество "фитоп
ланктонной" пищи для зоопланктона не только предопределяет потенциальную 
возможность увеличения его численности, но и позволяет значительно быстрее 
увеличивать размеры тела зоопланктонных организмов, что, в свою очередь, 
приводит к скорейшему более раннему достижению половой зрелости ор
ганизмов и бурному воспроизводству [Дажо, 1 975; Бигон и др. , 1 989 ] .  

В современном океане суммарная биомасса фито- и зоопланктона только в 
1 ,25 раза превышает суммарную биомассу нектона и бентоса. Однако про
дуктивность фито- и зоопланктонных организмов в 7 5 раз превосходит общую 
продуктивность нектонных и бентосных организмов [Леонтьев, 1 982 ]. Сходная 
картина по сравнению биомассы планктонных граптолитов с биомассами не
ктонных и бентосных организмов наблюдается и по материалам из раннепалео
зойского бассейна Великобритании [Watkins, Berry, 1 977 ]. Граптолиты прак
тически во всех лудловских сообществах в районах Уэльса (в том числе и в 
районе Лудлова) доминируют по своей численности над суммарной численно
стью брахиопод, бивальвий, трилобитов и цефалопод. Только цефалоподы в 
отдельных районах имеют сходную с граптолитами численность. На отдельных 
возрастных рубежах, например, в зоне leintwardinensis, количество рабдосом на 
единицу площади О, 1 м2 достигает 255 экземпляров. Так как органическое 
вещество, "вырабатываемое" в морях и океанах, по своему объему на порядок 
превосходит "превнесенное" с континентов органическое вещество [Богоров, 
1 959 , 1 97 4 ], то именно распределение по площадям акваторий фито- и зооплан
ктона в конечном счете контролирует целиком все распределение остальных 
нектонных и бентосных морских организмов [Леонтьев, 1 982 ] . Это объясняется 
главенствующим положением планктонных групп в начале всех морских пище
вых цепей [Богоров, 1 959, 1 974 ] .  
1 48 



Вполне допустимо, что в раннепалеозойских морях планктонные ор
ганизмы также находились в исходных частях пищевых цепей внутри морской 
биоты организмов. Логично предположить в качестве основных раннепалео
зойских продуцентов фитопланктонные автотрофные акритархи. Продукты 
метаболизма акритарх могли являться пищей для зоопланктонных граптодитов 
и для хитинозой. Граптолиты и хитинозои были промежуточным звеном в 
пищевой цепи от первичных продуцентов акритарх к консументам - бентос
ным и нектонным организмам. В литературе имеется много сведений о совме
стных находках акритарх, хитинозой, граптолитов [Кульков , Обут, 1 973; 
Мянниль, 1 976; Заславская и др. , 1 978, 1 984;  Martin ,  Rickards, 1 979; Jaanusson, 
1 979; Da Costa Cruz , 1 982;  Обут, Сенников, 1 984а; Обут, Сенников, Заславская, 
1 984 ;  Заславская ,  1 980, 1 983;  Обут и др. , 1 982, 1 986; Martin,  1 983;  Шешегова, 
1 985; Сенников, Заславская, Шешегова, 1 986 ]. Их совместное нахождение 
заставляет предполагать, наряду с общностью площадей их посмертных захо
ронений, также и единство жизненных ареалов этих трех планктонных групп. 

Наиболее благоприятные условия для массового развития современного 
фитопланктона, относящегося к автотрофным организмам, основываются на 
благоприятном сочетании достаточного количества света и значительного пос
тупления питательных минеральных веществ, особенно фосфорных, азотных и 
кремнистых соединений [Океанографическая энциклопедия, 1 974; Дажо, 1 975; 
Одум, 1 975; V/ilde, Berry, 1 986; Бигон и др. ,  1 989 ] .  Распределение таких 
соединений зависит от температуры воды, скорости и направления течений. В 
конечном счете именно содержание фосфорных соединений, главным образом, 
и контролирует численность планктонных организмов и продуктивность морс
ких сообществ. Такие условия отмечаются вблизи континентов на участках с 
небольшой глубиной воды (до 100 м) , не препятствующей проникновению 
достаточного количества света при наличии привноса со дна к поверхности, за 
счет интенсивного перемешивания минеральных солей. Такой привнес может 
происходить и при апвеллинге (процессе подъема глубинных вод) , крайне 
широко распространенном в современных океанах у западных берегов конти
нентов. В зонах апвеллинга концентрируются значительные массы планктона, 
а также последующих "участников" пищевой цепочки - рыб [Одум, 1 975; 
Леонтьев, 1 982 ]. Непосредственно у берегов условия для массового развития 
фитопланктона из-за помутнения воды за счет привноса терригенного ма
териала с континентов и постоянного взмучивания донных осадков достаточно 
резко ухудшаются. В то же время Ю. Одум [ 1 975 ] считает, что за счет 
аутвеллинга (перемешивание воды в районе эстуариев) туда попадает значи
тельное количество биогенных элементов, которые могут служить благоприят
ной основой для массового развития морских, в том числе и планктонных 
сообществ. В центральных частях морей и океанов благоприятные условия для 
массового развития фитопланктона возникают также вблизи поверхности воды 
( "световой фактор" ) ,  а поступление минеральных веществ происходит за счет 
восходящих водных потоков при процессе апвеллинга [Ross, 1 96 1 ;  Океаног
рафическая энциклопедия, 1 974; Одум, 1 975; Леонтьев , 1 982; Бигон и др. , 
1 989 ] .  

Если анализировать "прибрежные" зоны распространения фито- и зоо
планктона, то в целом для современных морских водоемов характерна такая 
картина площадного распределения зоопланктона, при которой он располагает
ся на большем удалении от берега чем фитопланктон, несколько перекрывая 
ареал распространения фитопланктона. Зоопланктон как бы "пасется" на краю 
фитопланктонной "лужайки" [Богоров, 1 959, 1 974; Океанографическая ::тцик
лопедия, 1 974; Одум, 1 975; Зима, 1 976а; Леонтьев , 1 982 ) .  В центральных 
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частях таких "лужаек" часто наблюдается массовое "цветение" фитопланкто
на, при котором популяция достигает 100 тыс. клеток в 1 л воды [Океаног
рафическая энциклопедия, 1 974 ]. "Цветение" имеет строго выраженный сезон
ный характер и наблюдается весной и осенью. Это связано с избыточным 
накоплением биогенных веществ в течение зимы, когда за счет низкой темпе
ратуры и плохой освещенности резко замедляется фотосинтез, или после 
значительного изъятия биогенных веществ из воды во время весеннего "цве
тения" наступает новое накопление таких веществ, приводящее ко второй, 
менее выраженной осенней вспышке образования фитопланктона [Одум, 1 97 5 ] .  
В случаях "цветения" значительная концентрация биогенных фосфорных и 
азотных соединений может достигать критических уровней для жизни зооплан
ктона. "Цветение" чаще всего сопровождается выделением сильных токсинов, 
губительных как для зоопланктона, так и для нектона. При быстрой гибели 
фитопланктона после его "цветения" возможно образование застойных вод, 
также весьма неблагоприятных для жизнедеятельности зоопланктона. С одной 
стороны, "цветущая фитопланктонная лужайка" может поставлять в 
значительных количествах благоприятную питательную среду для зоопланкто
на, а с другой - некоторые продукты метаболизма фитопланктона могут 
"отталкивать" зоопланктон [О дум, 1 97 5 ] .  

На силурийском материале с Сибирской платформы удалось провести 
наблюдения над характером распределения фитопланктонных акритарх, хи
тинозой и зоопланктонных граптолитов по палеоакватории [Обут и др. , 1 986 ] 
(рис. 26) . Изучение и сравнение фито- и зоопланктонных сообществ про
водилось при учете их как биоценозов видов, живших в близких по экологиче
ской обстановке условиях. Учитывалось и то обстоятельство, что их захоро
нение (точнее, исходный материал для рассматриваемого анализа) должно было 
осуществляться в условиях минимального переноса от проекций на дно бассейна 
ареалов обитания. Для граптолитов такое допущение основывалось на ряде 
фактов: 1 )  многие сибирские сообщества имеют структуру неперемещенных 
сообществ; 2) наличие большого количества целых крупных и при этом весьма 
хрупких форм; 3) находки в захоронениях симбиозов отдельных видов; 4) на
ходки хрупких сложно построенных синрабдосом. Как на Сибирской платфор
ме, так и на Горном Алтае граптолиты захоронялись в тех же фациальных 
обстановках, в которых (или над которыми) они обитали [Сенников, 1 976а; 
Обут, Сенников, 1 980а ] .  Общий анализ палеозойских данных показывает, что 
в большинстве случаев, даже при влиянии горизонтального перемещения, 
конфигурация проекции прижизненного положения планктонных групп на дно 
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бассейна (место захоронения) сохраня
ет свои очертания при незначительном 
увеличении своей общей площади 
[Зима, 1 976а, 1 98 1 ;  Обут и др. ,  1 986 ] .  

Рис. 26. Модель площадного распрост
ранения планктонных организмов в 
лландоверийском палеобассейне на Си
бирской платформе: 
1 - фитопланктонные акритархи; 2 - ?планк
тонные хитинозои; 3 - зоопланктонные грап
толиты; 4 - суша. Стрелка - направление уг
лубления палеобассейна и удаление от области 
сноса. 



Анализ современных морских организмов показал, что структурные 
взаимоотношения по биомассе при переходе от биоценозов к тафоценозам четко 
выдерживаются и сохраняются гораздо лучше, чем по другим показателям 
[Staff et а!. ,  1 985 ]. Следует оговориться, что при анализе палеозойских планк
тонных сообществ в расчет не принималась возможная дифференциация по 
глубинам отдельных таксонов акритах, хитинозой и граптолитов , так как ее 
трудно учесть и при исследованиях по современному планктону, у которого 
большинство видов эврибатны и распространены в пределах широкого диапазо
на глубин в зависимости от времени (года, сезона) , места обитания (типа 
басейна) и их остогенетических особенностей [Океанографическая энцикло
педия, 1 974; Богоров, 1 974; Bienfang, 1 982 ]. Все же отметим, что в литературе 
уже имеется много сведений о предполагаемом закономерном таксономическом 
распределении акритарх, хитинозой и граптолитов по глубинам палеобассейнов 
[Urbaп, Кline, 1 970; Berry, Boucot, 1 972; Berry, 1 974, 1 977; Kaljo, 1 978;  Grahn, 
1 978; Jacobson, 1 979; Кirk, 1 990; Erdtmann, 1 976Ь, 1 982Ь, 1 986а; Erdtmann, 
Comeau, 1 980; Erdtmann, Miller, 1 98 1 ;  Finney, 1 984;  Lenz , Chen Xu, 1 985; Chen 
Хи, 1 990а; Cooper et а!. ,  1 990 ]. Представляется, что такие данные требуют 
ревизии в отношении методических приемов и дополнительной проверки на 
материалах по самым различным бассейнам. 

Современный зоопланктон имеет суточные вертикальные миграции до 
1 000 м [Океанографическая энциклопедия, 1 974 ]. Максимальная его концент
рация сосредоточена в верхних 30-50 м, где располагаются наиболее бла
гоприятные условия для питания и размножения. За счет таких активных 
вертикальных миграций зоопланктон - животные, не способные передвигаться 
против горизонтальных течений, - может, "подстраиваясь" при перемещении 
на различные глубины в течение дня или сезона под разнонаправленные 
горизонтальные водные течения, длительное время удерживаться на одной 
благоприятной для его жизни площади бассейна. Ранее высказывалось предпо
ложение о способности граптолитов к вертикальным перемещениям в водной 
массе [Kirk, 1 979 ] .  

Фитопланктон - дрейфующие растительные организмы - в процессе 
репродуктивных циклов может совершать самостоятельные перемещения как 
вертикальные в толще воды (от 10  до 100 м) , так и горизонтальные [Океано
графическая энциклопедия, 1 974; Bienfang, 1 982 ]. Все перечисленное позволяет 
считать, что в относительно длительные отрезки геологического времени сооб
щества фито- и зоопланктона могли занимать определенное конкретное поло
жение ареала своего обитания на площадях палеобассейнов. Отметим , что даже 
вычислены абсолютные цифры (около 58 , 7 км) возможных вертикальных (пос
тоянно вверх и вниз) перемещений граптолитовых колоний при необходимой 
им для жизненных процессов (питание, снабжение кислородом и т. д.) фильт
рации воды [Rigby, Dilly, 1 993 ] .  

Наиболее благоприятная питательная среда для фито- и зоопланктона в 
современных океанах - это слой в интервале 20-60 м, где наблюдается 
максимум взвешенного органического вещества [Тихий океан, 1 982 ]. Особо 
надо подчеркнуть, что площадное распределение взвешенного органического 
вещества в поверхностных слоях в точности повторяется картиной площадного 
распределения такого органического вещества в донных осадках. 

Анализ общей лландоверийской структуры планктонных сообществ Си
бирской платформы (рис. 27, табл. 43) показал , что для обособленных отдель
ных участков палеобассейна на различных возрастных уровнях характерно 
своеобразное сочетание количества экземпляров и количества видов акритах, 
хитинозой и граптолитов [Обут и др. , 1 986 ] .  Построенные частотно-размерные 
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Рис. 27. Распределение количества экземпляров силурийских планктонных 
организмов Сибирской платформы по их относительным размерам: 
1 - граптолиты, 2 - хитинозои, 3 - акритархи. Ю - юные, Н - средние, К - крупные, Г -
гигантские формы. 

гистограммы распределения планктонных групп в лландовери Сибирской плат
формы отражают теснейшие закономерности синхронности частотных изме
нений во всех трех группах. Особенно хорошо это наблюдается при переходе от 
одной фациальной обстановки к другой, т. е. на границах свит (см. рис. 27) . 

Построенные картины распределения численности силурийских планктон
ных групп Сибирской платформы по отношению к фациальному профилю (см. 
рис. 25) и к предполагаемому берегу палеобассейна (см. рис. 26) показали, что, 
как и в современных морских бассейнах, концентрации раннепалезойского 
зоопланктона - граптолитов - располагаются более удаленным от берега 
поясом по сравнению с фитоnланктоном, несколько накладываясь на фитоплан
ктонный пояс [Обут и др. , 1 986; Сенников, Заславская, Шешегова, 1 986 ] . 
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Т а б л и ц  а 43. Структура планктонных сообществ в стратиграфических подразделениях 
силура Сибирской платформы 

Акри- Хити- Гра п - Акри - Хити- Гра п -
Стратоны , тархи нозои толи ты Итого тархи нозои толиты 

районы экз . 
Э к з емпляры , кол-во/% Виды , кол- во/% 

Низы мойеро -
канской свиты , 
р . Мойеро - 4 5 / 1 5  2 6 0 / 8 5  3 0 5  - 2 / 1 5  1 2/ 8 5  

Чамбин с к а я  
свита , р . Гор-
биачин - 2 2 0/20 9 6 0 / 8 0  1 1 8 0 - 2 0 / 3 7  3 4 / 6 3  

Чамбин с к а я  
свита , р .  Ку-
люмбэ 5 1 2 / 7 6  1 2/2 1 5 3 / 2 2  6 7 7  2 1 / 4 8  8 / 1 8  1 5/ 3 4  

Верхи чамбин -
СКОЙ СВИТЫ , 
р . Горбиачин 1 0/ 8  6 4 / 5 0  5 3 / 4 2  1 2 7  2/9 1 2/ 5 8  7 / 3 3  

Н и з ы  угиюк -
СКОЙ СВИТЫ , 
р .  Г орбиачин 1 0 / 1 1  6 1 / 6 8  1 9/ 2 1  9 0  2/9 1 2 / 5 8  7 / 3 3  

Угию к с к а я  
свита , 
р .  Г орбиачин 3 8 9/ 6 2  2 0 9 / 3 3  2 8/ 5  6 2 6  4 7/ 6 0  2 1 / 2 6  1 1 / 1 4  

Тук ал ь с к а я  
свита , 
р .  Курей к а  2 9 3 / 9 0  3 0/ 1 0  - 3 2 3  4 8/ 8 5  7 / 1 5  -

Итого 

И т о г о  
видов 

1 4  

5 4  

4 4  

2 1  

2 1  

7 9  

5 5  

в лландовери 1 2 1 4 / 3 6  6 4 1 / 20 1 4 7 3 / 4 4  3 3 2 8  5 0 / 3 8  3 3 / 2 6  4 5/ 3 6  1 2 7  

Следует особо отметить характер распределения хитинозойных сообществ. 
Хитинозои - это вымершая группа, которую одни исследователи относят к 
фитопланктону,  а другие - к зоопланктону [Jenkins, 1 970; Обут, 1 973; 
Заславская, 1 983; Cashman, 1 990 ] .  По характеру распределения количества 
видов силурийские хитинозои Сибирской платформы оказались близки к зоо
планктонным граптолитам, а по закономерности распределения биомассы - к 
фитопланктонным акритархам. 

К данным по сю1ури.йскому материалу с Сибирской платформы можно 
добавить имеющиеся у автора сведения о характере распределения акритарх, 
хитинозой и граптолитов в ордовике и силуре на Горном Алтае, в силуре и 
нижнем девоне Средней Азии [Сенников, 1 976а; Заславская, Обут, Сенников, 
1 978 , 1 984 ;  Обут, Сенников, 1 984а; Заславская, 1 984;  Шешегова, 1 985 ]. 
Несмотря на то, что в этих регионах совместных находок этих трех планктон
ных групп в одних и тех же разрезах относительно немного, общая картина 
р<tспределения близка к той, которая наблюдается в силуре Сибирской плат
формы. Например, ареал распространения аренигских граптолитов в Чарыш
ско-Инской структурно-формационной зоне Горного Алтая тяготеет к району 
пос. Маралиха, а сообщество одновозрастных хитинозой - к району с. Усть
Чагырка, располагавшемуся ближе к палеоберегу. Другой пример, массовые 
скопления позднелландоверийских граптолитов в северной части Ануйско-Чуй-
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Рис. 28. Пирамида биомассы лландоверийско
го планктона Сибирской платформы: 
1 - фитопланктонные акритархи; 2 - ?планктонные 
хитинозои; З - зоопланктонные граптоли:rы. 

ской структурно-формационной зоны Алтая 
расположены в районе с. Соловьиха, а сообще
ства одновозрастных .хитинозой - значитель
но ближе к палеоберегу в районе с. Солонешное. 

Широко известные идеализированные пирамиды пищевой продуктивности 
биомассы в морских водоемах имеют широкое фитопланктонное основание, 
зоопланктонную середину и узкую нектоно-бентосную верхнюю часть. В реаль
ности такая пирамида биомассы имеет более сложный (скорее перевернутый) 
вид и биомасса нектона и бентоса примерно равна биомассе зоопланктона, 
биомасса которого, в свою очередь, резко превышает по объему биомассу 
фитопланктона [Рауп, Стенли, 1 974; Леонтьев, 1 982 ]. Такая картина склады
вается вследствие уже отмечавшейся высокой продуктивности фитопланктона. 
К примеру, у сходных по образу жизни палеозойским акритархам современных 
динофлагеллят происходит до нескольких делений в день [Океанографическая 
энциклопедия, 1 974 ]. Допуская, что у акритарх в раннем палеозое могла быть 
такая же высокая скорость размножения, необходимо отметить резкое ее 
превышение над скоростью размножения зоопланктонных граптолитов. Послед
няя может быть определена исходя из предположения о наступлении половой 
зрелости у колониальных граптолитов только на 5-1 0  сезон их развитиЯ 
[Сенников , 1 976а ]. Построение пирамиды пищевой продуктивности биомассы 
лландоверийского планктона Сибирской платформы (рис. 28) показало пра
вильность отмечаемых выше посылок о месте акритарх, хитинозой и грап
толитов в пищевой цепи морских организмов [Сенников, Заславская, Шешего
ва, 1 986 ]. Полученная пирамида имеет перевернутый вид и сходна с современ
ной реальной морской пирамидой пищевой продуктивности биомассы. Взаимо
отноше;шя в построенной лландоверийской пирамиде между биомассами ак
ритарх и хитинозой полностью согласуются со сведениями по силуру При
балтики, где опытным путем установлено содержание в 1 кг мергеля 440 000-
20 ООО экземпляров акритарх против 100 000-5 ООО экземпляров хитинозой 
[Jaanusson, 1 979 ] .  

Симбиотические связи граптолитов с другими группами организмов 

Граптолиты, хитинозои и акритархи находились в теснейших биоло
гических связях между собой. С одной стороны, у них были единые или б.Лизкие 
экологические нишы, ограниченные как по площади, так и по вертикали в 
водном столбе, с другой - они были включены в единую трофическую цепь 
морских организмов. Эти обстоятельства привели к тому, что между отдель
ными представителями этих трех групп стали возникать симбионтные отно
шения [Сенников, Заславская, Шешегова, 1 986 ] .  Возникло три типа попарного 
симбиоза: 1 )  граптолитово-акритарховый, 2) граптолитово-хитинозойный, 
3) хитинозойно-акритарховый (рис. 29) . Достаточно крупные зоопланктонные 
граптолиты в обоих типах симбиоза выступают "хозяевами" ,  акритархи, как 
самые мелкие формы, - "гостями". Хитинозои, занимая промежуточное по 
размерам (напомним, для них выявлен промежуточный характер распределе
ния как биомассы, так и видов между фито- и зоопланктоном) положение 
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Рис. 29. Симбиотическая диаграмма 
раннепалеозойских планктонных сооб
ществ: 
А - зоопланктонные граптолиты, Б - фитоплан
ктонные акритархи, В - ?планктонные хитино
зои. 1 -3 - симбиозы: 1 - граптолитово-акритар
ховый, 2 - граптолитово-хитинозойный, З -
хитинозойно-акритарховый. Сплошные стрелки -
"хозяеван ,  прерывистые - "гости" .  

между граптолитами и хитинозоями в 
симбиозах с граптолитами, являются 
"гостями" , а в симбиозах с акритар-

-------- В хами - "хозяевами" . 
Все округлые образования на нема-

каулюсах - свободных частях виргулы, 
выходящих за пределы рабдосомы,  интерпретируются сейчас как флотационные 
органы планктонных граптолитов [Finney, Jacobson, 1 985 ]. Не исключено, что 
часть из таких сферических форм может оказаться акритархами. В современ
ных морских сообществах мутуализм характерен во взаимоотношениях между 
авто- и гетеротрофами. Вероятно, между граптолитами и поселявшимися на них 
эпифитонными акритархами и эпибионтными хитинозоями складывались му
туалистические вза:.rмоотношения. 

В литературе [Jaeger, 1 986 ] описан случай симбиоза в нижнем лудлове 
Северной Испании планктонного граптолита Monograptus sp. gr. sigmoidalis 
Boucek с тентакулитами. При этом наблюдается обрастание раковины тента
кулита теками граптолитов. Характер такой связи трудно объясним. 

Принципиально иной образ жизни сессильного бентоса наблюдается у 
подавляющего большинства дендроидных граптолитов. В связи с этим они могли 
вступать в симбиотические связи с бентосными организмами. Напомним, что 
птеробранхии как древние, так и современные в большинстве случаев являются 
сессильным бентосом и часть из них инкрустирует раковины бентосных ор
ганизмов, например, Rhabdotubus johonsoni Bengtson et Urbanek на раковинах 
беззамковых кембрийских брахиопод [Bengtson, Urbanek, 1 986 ] или современ
ный Rhabdopleura compacta Hincks на трубке червя Serpula vermicularis [Steb
Ьing, 1 970а ]. Тип таких связей носил, вероятно, комменсалистический харак
тер, хотя нельзя исключить, что птеробранхии могли селиться уже после гибели 
брахиопод на разрозненных створках их раковин или на трубках серпулид, 
используя их как более твердый, чем илистый грунт бассейна, субстрат. 

В среднем ордовике Эстонии известен бентосный дендроидный граптолит 
Chaunograptus sphaericolla (Opik) , ИffКрустировавший чашечку криноидеи Echi
nosphaerites aurantium Gyllenhall [Opik, 1 928; Обут, 1 960, 1 964 ]. Ветви грап
толита располагаются на той же стороне чашечки ,  где у эхиносферита находят
ся рот и анальное отверстие. При этом они как бы протягиваются от нижних 
частей чашечки к этим органам, но никогда не поднимаются выше них. В этом 
случае граптолит является "гостем" ,  а криноидея - "хозяином" .  Трудно 
сказать, употреблял ли граптолит продукты питания, используемые самой 
криноидеей, или продукты ее жизнедеятельности. В отношении типа связей 
такого симбиоза можно предположить его комменсалистический характер. 

В алтайском ашгилльском материале имеется колония Pleurograptus linearis 
(Carruthers) , инкрустировавшая раковину наутилоида. На поверхности ра-
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ковины видны следы травления от мест прикрепления отдельных тек, что 
свидетельствует о прижизненном взаимоотношении колонии граптолитов и 
наутилоида. Так как этот вид граптолита относился к планктону и не мог быть 
прикрепленным бентосом, то остается предположить, что он прикрепился к 
раковине наутилоида еще при его жизни. Такой псевдонектонный образ жизни, 
скорее всего, явился следствием какого-то нарушения собственной плавучести 
граптолитовой колонии, возможно, при постепенном затруднении в поставке 
зооидами в плавательный пузырь специального газа. 

В литературе по тубоидным бентосным дендроидным граптолитам (свое 
название они получили от характерной "тубусной" формы всех существующих 
у них типов тек) описаны в сочетании с "нормальными" битеками и автотеками 
также и особые элементы туботеки [Wiman, 1 902; Skevington,  1 96ЗЬ; Kozlowski , 
1 970Ь; Urbanek, Mierzejewski, 1 982 ]. Эти элементы являются коническими 
образованиями, изолированными от остальных частей тубоидей и имеющими 
расширяющиеся части, свободно открывающиеся в морскую среду. Большинст
во исследователей считают, что они были полостями, в которых помещались 
какие-то организмы, не относящиеся к граптолитам. Высказывалось предполо
жение о том, что по своей форме туботеки напоминают трубки современных 
кольчатых червей, поселяющихся на колониальных кораллах [Kozlowski , 
1 970Ь ]. Рассматриваемый палеозойский симбиоз носил характер эпойкии -
поселения на более крупном организме-"хозяине" (тубоидный граптолит) 
мелкого сессильно-бентосного организма ("житель" туботеки) при независимом 
самостоятельном питании последнего. Однако, учитывая достаточно частую 
встречаемость "туботек" в колониях тубоидных граптолитов, можно предпо
ложить, что поселение такого организма на тубоидеях было для него весьма 
выгодно и он либо питался продуктами метаболизма граптолитовой колонии, 
либо при собственном отсутствии экзоскелета приобретал построенную инкрус
тирующим граптолитом прочную внешнюю защитную оболочку. 

При химической препарировке ордовикского валунного материала в Поль
ше на отдельных частях бентосного дендроидного граптолита Mastigograptus sp. 
были встречены округло-мешковидные образования, прикрепленные к ветвям 
посредством дугообразного выроста [Kozlowski , 1 959, 1 965 ]. Конусовидные 
вздутия на одном из концов образований и способ их прикрепления к ветвям 
позволил предположить, что они могут являться яйцевыми капсулами палео
зойских головоногих моллюсков, сходных с современными каракатицами [Koz
lowski, 1 965 ] .  

1 57 



Г л а в а  5 .  ЗООГЕОГРАФИЧЕСКОЕ РАЙОНИРОВАНИЕ 
ПО СРЕДНЕСИБИРСКИМ ГРАПТОЛИТАМ 

5. 1 .  ПРИНЦИПЫ И МЕТОДЫ ПАЛЕОЗООГЕОГРАФИЧЕСКОГО 
РАЙОНИРОВАНИЯ ПО ГРАПТОЛИТАМ 

История лалеозооrеоrрафических исследований 

Вопросами зоогеографического районирования по граптолитовым сообще
ствам занимались на протяжении 30 лет исследователи различных стран. 
Относительно недавно автор настоящей работы попытался теоретически осмыс
лить такие палеозоогеографические исследования [Сенников, 1 98ба ]. Отмечен
ное обобщение позволило наметить последовательность анализа и синтеза 
палеозоогеографических данных по граптолитам и рекомендовать к использо
ванию ряд принципов и методов палеозоогеографических реконструкций по 
этой группе фауны. 

К первым работам по палеозоогеографической проработке палеонтоло
гических и стратиграфических данных по rраптолитам следует отнести работы 
О. М. Б. Булмэна [Bulman, 1 964, 1 97 1 ,  1 978 ]. Эти публикации легли в основу 
всех дальнейших палеозоогеографических построений по выявлению и ог
раничению ареалов распространения отдельных таксонов граптолитов, которые 
проводились в большей степени на ордовикском материале [Berry, 1 960а, 1 966, 
1 967;  Skevington, 1 968, 1 969, 1 973, 1 976а,Ь;  Riva, 1 974; Цай, 1 974, 1 976, 1 979, 
1 982,  1 988 ;  Spjeldnaes, 1 978а; Обут, Сенников, 1 978б, 1 979б, 1 980б, 1 984а; 
Сенников, 1 986в; Mu Enzhi et al . ,  1 980, 1 985; Wang Xiao-feng, 1 980; Chen Xu, 
Lenz, 1 984;  Chen Xu, 1 990Ь; Chen Xu, Ni Yu-nan, 1 990; Li Ji-jin, 1 990; Li 
Zhi-ming, Quan Qiu-qi, 1 990; Liu Chun-lian, 1 990 ] .  В ряде работ данные по 
граптолитам, в сумме с фактами по другим группам фауны, применялись в 
палеозоогеографических построениях и для силурийского периода [Bulman, 
1 965, 1 97 1 ;  Berry, 1 973; Boucek, 1 976; Кальо, 1 976, 1 98 1 ;  Обут, Сенников, 
1 979б, 1 980б ]. 

Исходным толчком к началу палеозооrеографических исследований и 
дальнейших отмеченных построений по граптолитам послужили резкие от
личия в зональном наборе ордовикских граптолитовых зональных шкал Англии, 
Швеции, Чехии, Северной Америки, Австралии, Китая [Ruedemann, 1 904, 
1 947; Berry, 1 960Ь, 1 966, 1 967; Skevington, 1 963а ] .  Как теперь представляется, 
такие отличия были, скорее всего, обусловлены в какой-то степени и субъ
ективными причинами - различиями в "европейской" ,  "американской" ,  "ав
стралийской" ,  "китайской" школах граптолитологов. Из общего разнообразия 
обособились две ордовикские палеозоогеографические граптолитовые провин
ции Британская и Американская [Berry, 1 966, 1 967, 1 968 ]. Наряду с этим 
употреблялось [Berry, 1 966 ] и более конкретное обозначение зоохории -
Северо-Американская провинция. Затем две отмеченные первыми провинции 
механически расширили по площади их проявления и, отбросив первоначаль
ные названия, стали именовать Атлантической и Тихоокеанской (Пацифичес
кой - Pacific) провинциями [Skevington, 1 968, 1 969, 1 973, 1 976а, Ь; Skevington , 
Archer, 1 97 1 ;  Finney, Skevington, 1 979 ] или регионами [Berry, 1 966, 1 979 ]. К 
Тихоокеанской провинции были отнесены Австралия, Китай, Новая Зеландия, 
Северная Америка (Кордильеры, Аппалачи) , Западная Ирландия. В состав 
Атлантической провинции входили Англия, Южная Норвегия, Швеция, Чехия, 
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Восточная Ирландия [Skevington, 1 968 , 1 969 ]. Часть районов при более деталь
ном изучении получили наименование "смешанных" Атлантическо
Пацифических районов, например, район западного Ньюфаундленда в Канаде 
[Finney, Skevington, 1 979 ] .  

В современной биогеографической терминологии Атлантическая и Тихо
океанская зоохории по своей значительной протяженности скорее отвечают 
понятию областей. В то же время напрасно забытые названия Британская и 
Северо-Американская (Американская) провинции, возможно, как раз и соот
ветствуют принятому для них рангу зоохорий. Граница между Атлантической 
и Тихоокеанской провинциями после ряда изменений стала проводиться внутри 
Британских островов, поперек Грампианской геосинклинали, через северную 
Англию, а также через ряд других достаточно единых и однородных гео
логических регионов. Автор считает, что термины "Атлантическая" и "Тихо
океанская" провинции (тем более даже без приставок Прото-) являются 
неудачными, т. к. они косвенно подводят исследователей к мнению об ап
риорном существовании в раннем палеозое крупнейших океанических палео
акваторий, к тому же в районах, близких к месту расположения современных 
одноименных океанов. Вероятнее, более приемлемо применение новых тер
минов в отношении географического обозначения морских (или океанических) 
палеоакваторий. Например, для Протоатлантики - океан Япетус и его обособ
ленная часть - море Торнквиста, а также океаны Реик и Плионик [Cocks, 
Fortey ,  1 982;  Erdtmann, 1 984;  У стрицкий, 1 986 ] или океаны Панталассик и 
Палеотетис [Scotese, McKerrow, 1 99 1  ] .  

Процедура отнесения какого-либо вновь вьщеляемого или рассматриваемо
го района к провинциальным категориям в упрощенной форме сводилась к 
однозначному отнесению такого района к одной из двух априорно заданных 
зоохорий - к Атлантической или Тихоокеанской. К анализу привлекался 
качественный и реже количественный составы сообществ граптолитов [Обут, 
Соболевская, 1 968; Цай, 1 979, 1 982, 1 988 ;  Обут, Сенников, 1 978б, 1 980б, 
1 984а; Кальо, 1 98 1 ;  Liu Chun-lian, 1 990 ] .  Следуя терминологии С. В .  Мейена 
[Мейен, 1 976; Макридин, Мейен, 1 988 ], развивалось ареологическое направ
ление биогеографического изучения распространения в пространстве отдельных 
видов и родов граптолитов при некоторых обобщениях фаунистического направ
ления таких исследований, рассматривающих систематический состав сооб
ществ граптолитов. Такие важнейшие для биофациального направления 
зоогеографических исследований факторы, как структура сообществ, центры 
зарождения видовых популяций и пути их миграций, появление и исчезновение 
географических, физико-химических, биологических барьеров, комплекс био
тических и абиотических явлений, крайне недостаточно или полностью не 
вовлекались в зоогеографический анализ по граптолитам. Все это привело к 
тому, что из обширной гаммы зоохорий [Макридин, 1 973; Соловьева, 1 976;  
Бетехтина, 1 983;  Макридин, Месежников, 1 987 ;  Макридин, Мейен, 1 988 ] 
самого различного ранга и величины площадного распространения по грап
толитам пока выделялись только регионы и провинции, а при объединении этих 
данных с материалами по другим группам фауны - кроме того и области 
[Кальо, 1 976, 1 98 1  ]. При этом в некоторых случаях регионы понимались как 
крупные зоохории, объединяющие ряд провинций [Berry, Wilde, 1 990 ], а не как 
более мелкие зоохории, составляющие провинции. Следует учитывать, что 
такое положение с ограниченным кругом зоохорий достаточно крупного ранга 
может являться следствием отмеченного в литературе [Крымгольц, 1 974 ] 
специфического свойства свободно мигрировавших из одного бассейна в другой 
пелагических организмов относительно четче, по сравнению с бентосными 
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группами фауны, оттенять зоохории крупного ранга - области и провинции. 
По бентосным организмам, тесно связанным с локальными условиями, в свою 
очередь, легче фиксируются зоохории более мелкого ранга - районы и участки. 

В последнее десятилетие в палеозоогеографическом районировании по 
граптолитам наметились новые направления. Как исключение из общего пра
вила реконструкций по граптолитам была выделена группа "граптолитов 
сардинского типа" [Degardin, Waterlot, 1 979; Degardin, 1 980 ], которая в 
терминологии зоохорий,  вероятно, должна отвечать региону или подпровинции. 
Своеобразие китайской школы граптолитологов отразилось и в палеозоогео
графических построениях. Районирование территории Китая для ордовикского 
и силурийского периодов по граптолитам позволило выделить шесть регионов , 
сгруппированных в два "типа?" (type) (может быть ?провинции) ,  названных 
Южно-Китайским и Центрально-Китайским типами [Mu Enzhi et a l . ,  1 980, 
1 985; Wang Xiao-feng, 1 980; Chen Хи, N i Yu-nan, 1 990 ], иногда выделяется и 
Северо-Китайский тип [Wang Xiao-feng, 1 980 ] ,  другими исследователями рас
сматриваемый в ранге региона. К Центрально-Китайскому типу относятся три 
региона: 1 )  Центрально-Китайский (или регион Yangze с промежуточным 
подрегионом или транзитным регионом Jiangnan) , 2) Северо-Китайский (или 
регион Huanghe) , 3) регион Tibet-W. Yunnan. Южно-Китайский тип объединя
ет также три региона: 1 )  Южно-Китайский (или регион Zhujiang с тремя 
подрегионами: а - подрегион Nanjing, б - подрегион Yanhai, в - подрегион 
Jiangnan, именуемый некоторыми авторами Центрально-Китайским регионом) ; 
2) Северный (или регион Zhungar-King) , 3) Северо-Западный. Расположение 
провинций, их очертания и наименования для ордовикского и силурийского 
периодов несколько отличаются друг от друга, хотя и наблюдается значитель
ная приемственность в развитии палеозоохорий [Yu Jianhua, Fang Yiting, 1 986; 
Huo Shi-cheng, Shu De-gan, 1 986 ] .  

Методические приемы и принципы 

Автор ранее использовал широко применявшийся путь в решении палео
зоогеографических задач [Обут, Сенников, 1 978б, 1 979б, 1 980б, 1 984а ] -
изучаемые районы,  минуя другие категории зоохорий, относились непосредст
венно к одной из двух провинций (Тихоокеанской или Атлантической) . Позднее 
автор пришел к убеждению о необходимости применения индуктивного метода 
палеозоогеографического анализа [Сенников, 1 986а ]. При этом нужно учиты
вать все имеющиеся факторы, влиявшие на распределение граптолитовых 
сообществ. Необходимо, в первую очередь, выделение районов, затем -
регионов, провинций, а в заключение - областей и ,  возможно, поясов. При 
таком подходе для силура по граптолитам могут и должны выявиться другие, 
чем для ордовика, зоохории с иным их рангом и географической приуроченно
стью. Не следует забывать, что на рубеже ордовика и силура произошла одна 
из значительных фанерозойских перестроек палеобиогеографических обстано
вок, приведшая к крупнейшему в палеозоf' мац:овому вымиранию морских 
организмов [Raup, Sepkovki , 1 982; Flessa et al. , 1 986; Kauffman , Walliser, 1 988 ;  
Sloan, 1 988 ;  Holland, 1 989 ] ,  глубоко затронувшему также и граптолиты [Ric
kards, 1 978;  Koren, 1 987; Корень, 1 989а,б ] .  

Необходимость выделения зоохорий мелкого ранга проявляется не только 
для какой-либо одной обособленной группы фауны или флоры. Так, при 
комплексном анализе строматопороидей, криноидей, кораллов, мшанок, бра
хиопод, моллюсков, трилобитов и граптолитов для силура Тянь-Шаня и Памира 
были выделены четыре микропровинции [Лелешус, 1 99 1  ], отвечающие по 
рангу уровню районных или р�гиональных зоохорий. 
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Палеозоогеографические различия ордовикского и силурийского периодов, 
отраженные в масштабе зоохорий, тем более вероятны, так как по некоторым 
данным продолжительность силура в два-четыре раза [Spjeldnaes, 1 978Ь; Ross 
et al. , 1 982; Найдин, 1 983;  Odin, 1 984; Geological Time . . .  , 1 988 ;  Global Stra
tigraphic . . .  , 1 989 ;  Odin G.-S . ,  Odin Ch. , 1 990; Cooper, Iindholm, 1 990; Cooper, 
1 992; Compston, Williams, 1 992; Barnes , 1 992 ] короче длительности ордовика 
(от 1 8  млн до 30 млн лет для силура по сравнению от 67 млн до 77 млн лет для 
ордовика) . Возможно, это обстоятельство является одной из косвенных причин 
затруднений выделения no силурийским граптолитам длительно существо
вавших провинций (областей) . Обращает на себя внимание то, что при объеди
нении данных по граптолитам, конодонтам, брахиоподам, строматопоратам , 
кораллам, т. е. по планктону, нектону, вагильному и сессильному бентосу, в 
силуре выделяются три крупнейшие биогеографические области: Тропическая 
(Восточно-Американская ,  Европейская, Кордильерская, Сибирская, Централь
но-Азиатская, Австралийская провинции) , Мальвинокафрическая и Восточно
Азиатская [Кальо, 1 98 1  ]. При анализе сходного набора фаунистических групп 
для ордовика рассматриваются четыре надобласти:  Канадско-Сибирская, Евро
пейская, Казахстанско-Аппалачская, Колыма-Аляскинская [Розман, 1 98 1  ]. В 
то же время при комплексном анализе трилобитов, граптолитов и конодонтов 
на пограничном кембрийско-ордовикском интервале выделяются другие ор
довикские зоохории, в том числе Акадо-Балтийская и Северо-Американская 
провинции [Landing et al . ,  1 978 ] .  

Особо следует отметить то, что автор, конечно, считает наиболее приемле
мым для палеозоогеографических построений принцип комплексного рассмот
рения всех групп фауны. Однако его реализация желательна nри раздельном 
анализе планктонных, нектонных и бентосных групп организмов. Среди план
ктонных, для достоверности разбора, сначала следует изучить отдельные груп
пы, например, планктонных представителей граптолитов и далее осуществить 
сводное обобщение по планктону. Затем можно синтезировать данные по всем 
типам фауны, что позволит исключить их "невольное" подчинение какому
либо одному заданному или наиболее выпукло выступающему и вследствие 
этого хорошо фиксируемому признаку. Автор также склонен присоединиться к 
мнению о том, что не вполне правомочно ставить ранг зоохорий в прямую 
зависимость от ранга существовавших в нем таксонов [Крымгольц, 1 974 ], но 
считает периодичность смены таксонов функционально связанной с перио
дичностью смены биот и зоохорий [Макридин, 1 973; Макридин, Мейен, 1 988 ] .  
Это не означает, что в каждой зоохории должны быть особые эндемичные 
таксоны.  Такие "неэндемичные" таксоны могут существовать и в других 
зоохориях, но в конкретно рассматриваемой зоохории эти таксоны встречаются 
в массовых доминирующих количествах экземпляров либо представлены зна
чительным числом таксонов более мелкого ранга. Таким образом, удается 
приблизительно согласовать временные и пространственные масштабы прояв
ления зоогеографического районирования по граптолитам с рангом встреча
ющихся в них таксонов, т. е. зоохории, их пространственное размещение и 
время существования, с одной стороны, и таксоны граптолитов , с другой -
должны находиться в логической связи между собой. 

Перед началом палеобиогеоrрафического анализа необходимо отметить 
следующее. В последние годы появилось много палеоrеоrрафических карт и 
схем для различных периодов (в том числе для ордовика и силура) , отдельных 
эпох и даже веков [Городницкий и др. ,  1 978;  Ушаков, Ясаманов , 1 984;  Scotese, 
McKerrow, 1 990, 1 99 1 ;  Wilde, 1 99 1  ] .  Некоторые авторы стали широко исполь
зовать такие карты и наносить на них, без соответствующего анализа ,  палео-
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биогеографические данные. Как было показано рядом исследователей [Boucot, 
1 985 и др. ] ,  иногда палеогеографические построения могут не только не 
совпадать с палеозоогеографическими данными, но и противоречить им. Автор 
считает, что при несомненном учете палеогеографических данных любые 
палеозоогеографические реконструкции следует проводить обособленно как 
самостоятельное исследование без каких-либо заранее заданных ограничений 
или постулатов. 

Принимая удачно разработанную и логически построенную схему прин
ципов и критериев палеобиогеографического анализа [Мейен, 1 976; Макридин, 
Мейен, 1 988 ] за основу для районирования по граптолитам, все же отметим , 
что сложившаяся специфика палеозоогеографического изучения граптолитовых 
сообществ [Сенников , 1 976а, 1 988;  Обут, Сенников, 1 978,  1 979б, 1 980а,б, 
1 984а, 1 985; Цай ,  1 979, 1 982, 1 988;  Кальо, 1 98 1 ] имеет ряд специфических 
особенностей [Сенников, 1 986а ]. На современном уровне исследований в 
палеозоогеографический анализ по граптолитам следует вовлекать не только 
отдельные таксономические разноранговые данные, оцениваемые как качест
венно, так и количественно, но также и экологические отношения внутри 
сообществ граптолитов при параллельном учете всех тесно связанных с ними 
биотических и абиотических факторов. При каждом построении даже для 
относительно кратковременного интервала времени необходим учет предшест
вующей и последующей истории развития выделяемых зоохорий. Заключитель
ные комбинации зоохорий нуждаются в постоянной корректировке, соотне
сении со всеми имеющимися и вновь поступающими данными. Перечисленные 
процедуры позволят осуществить комплексный подход в палеозоогеографи
ческих построениях по граптолитам и создадут основу для проведения биогеог
рафических щ:следований по нескольким направлениям: ареалогическому, фау
нистическому, биофациальному, ландшафтно-географическому [Макридин, 
Мейен, 1 988;  Golikov et al. , 1 990 ] .  

Для ряда групп фауны уже достаточно хорошо разработаны и тщательно 
апробированы схемы соотношений биот, зоохорий и масштабы их проявлений 
и взаимоотношений с таксономическими единицами определенного ранга 
[Юферев, 1 969, 1 977; Макридин, 1 973; Дубатолов, Спасский, 1 973; Соловьева, 
1 976; Бетехтина, 1 983 ]. Творческий пересмотр различных комбинаций таких 
схем, при учете сформировавшейся у граптолитологов практики применения 
различных терминологических понятий при изучении биот, позволил построить 
единую таблицу [Сенников, 1 986а ], предлагаемую для основы при палеозоогео
графическом районировании по планктонным граптолитам. В ней предпринята 
попытка привести в единую систему все из применяемых при биохороло
гических исследованиях по граптолитам понятия с соответствующей их уни
фикацией, ранговой принадлежностью и соподчиненностью. Иерархия зоо
хорий подчиняется следующему порядку: районы состоят из местонахождений, 
регионы - из районов и так далее. Однако за время существования любой 
крупной зоохории число и расположение составляющих ее более мелких 
зоохорий изменяются. Меняются и очертания зоохорий, т. е. границы могут 
быть стабильными или изменяющимися даже за определенный короткий про
межуток времени. В отдельные отрезки времени некоторые зоохории могут 
обособляться и занимать промежуточное положение между зоохориями более 
высого, чаще всего следующего, уровня. Например, между провинциями могут 
обособляться подпровинции или регионы со специфическими комплексами 
(собраниями) граптолитов. 

В свою очередь, в иерархии биот - ассоциации состоят из сообществ, 
собрания - из ассоциаций и так далее - также бывают исключения, при 
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Т а б л и ц а  44. Матрица зоогеографического. районирования по граптолитам 

Уровень <Рорма проявлен и я  

биота з оохория пространственная временная таксономическая 

<Рауна Пояс Пелагиаль Период 
( царство ) в планетарном Семейства , 

масштабе 
подсемейства , 

область Пелагиаль Эпоха 
крупного сегмента группы родов 

Земли 

Провинция Пелагиаль Часть 
цепочки :эпохи Р ода , 

открытых морей г- подрода , 
Комплекс группа 

Под - Пелагиаль Век ВИДОВ 
провинция открытого моря 

Собрание Регион Пелагиаль __J 
з а крытого моря 

или обособленной Часть 
части открытого века Виды 

моря 

Ассоциация Район Часть пелагиали __J 
над расчлененным Нескол ь к о  

рельефом дна зон 

U время 

Подвиды , 
Сообщество Местон а - Небол ь шая часть формы 

хождение пелагиали над 
однотипным ( зо н а ) 

микрорельефом дна 

которых какая-либо из биотических единиц смешанного состава не может быть 
однозначно отнесена ни к одной из выделяемых единиц более высого биотиче
ского уровня. Иерархии масштабов проявления зоохорий имеют строгую со
подчиненность (снизу вверх, табл. 44) . Для пространственных категорий мас
штабов проявления зоохорий предлагается использовать термины, заимствован
ные из широко обиходных понятий географического районирования современ
ных пелагиалей. Понимая некоторую легковесность прямого отождествления 
раннепалеозойских и современных пелагиалей, автор допускает возможность 
применения указанной терминологии во избежание излишнего нагромождения 
новых "палео" терминов. Анализ палеобиогеографии планктонных сообществ 
организмов как раз и может дать качественный исходный материал для 
разработки специальной терминологии при типизации палеозойских акваторий. 

Биотические уровни 

Основу палеозоогеографического районирования по любым группам фауны 
составляют зоохории, однако они не могут быть выделены в отрыве от заклю
ченных в них биот организмов. Поэтому сначала проанализируем биотические 
уровни. Элементарной единицей биот является сообщество (= биоценозу для 
бентосных групп организмов) . В литературе обсуждалась неправомочность 
применения для планктонных групп организмов терминов "биоценоз" и "палео
ценоз" [Янин, 1 990 ]. Термин "сообщество" как совокупность совместно обита
ющих организмов широко используется для планктона. Представляется, что для 
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подчеркивания специфики понимания термина "сообщество" при характе
ристике планктонных группировок организмов следует прибавлять прилага
тельное "проекционное" .  Планктон после своей гибели медленно опускается на 
дно бассейна и при благоприятных условиях может занять на дне площади 
близкие к проекции его прижизненного "взвешенного" положения [Тихий 
океан, 1 982; Обут и др. , 1 986; Сенников, Заславская, Шешегова, 1 986; Сен
ников, 1 986а ]. Опыт изучения тафоценозов сибирских граптолитов, а именно 
структуры их сообществ, симбиотических связей, степени сохранности и ряд 
других параметров, дает основание полагать,  что в большинстве случаев при 
небольшом горизонтальном "разносе" очертания прижизненного "проекцион
ного" положения сообществ граптолитов достаточно четко запечатлеваются в 
границах распространения тафоценозов. Однако, как правильно отмечал 
М .  Б. Зима [ 1 976а, 1 98 1  ], площадь "проекции" менее компактна и чаще всего 
несколько больше площади прижизненного сообщества. 

В характеристики сообществ для палеозоогеографического анализа входят: 
симбиотические связи [Сенников, 1 976а ], таксономическое разнообразие, до
минанты и количество экземпляров каждого из таксонов граптолитов [Обут, 
Сенников, 1 980а, 1 984а, 1 985 ], а также плотность поселения по числу экзем
пляров [Watkins ,  Berry, 1 977 ]. Ассоциация - мелкая единица биот, при 
характеристике которой следует фиксировать следующие параметры: количес
тво составляющих ее сообществ и их специфику, а также ее структуру (в целом) 
по возрастным стадиям [Сенников, 1 976а,б, 1 988 ]. Собрание (ассамблея) -
средняя единица биот, характеризующаяся числом и особенностями входящих 
в него ассоциаций, установлением степени эндемизма и гигантизма таксонов 
[Perdigao, 1 96 1 ;  Bulman, 1 965; Waterlot, 1 965; Сенников, 1 976а; Degardin , 
Waterlot, 1 979; Degardin ,  1 980; Обут, Сенников, 1 980а, 1 985 ] ,  центров их 
расселения [Сенников, 1 986б ] и плотности населения по числу видов и 
подвидов [Watkins, Berry, 1 977 ]. Комплекс - крупная единица биот, для 
выделения которой надо знать количество и тип составляющих его собраний, 
требуется выяснить количественные взаимоотношения таксономических еди
ниц различного ранга (поли- и монотаксонность групп видов, родов, семейств, 
а также количество видов в родах и родов в семействах) для выявления и 
оконтуривания центров разнообразия и, наконец, необходимо установить миг
рационные пути [Сенников, 1 986б ] и наличие барьеров. Фауна - крупнейшая 
единица биот, для выделения которой рекомендуется учитывать, наряду с 
типом и числом включаемых в нее комплексов, также конвергенцию, различия 
в развитии филогенетических линий [Обут, Сенников, 1 984а; Сенников, 
1 987б ] .  При сравнительном анализе выделяемых биот низкого уровня, для их 
последующего объединения в биоты более крупных рангов, необходимо вы
числять коэффициенты фаунистического сходства [Майр, 1 97 1 ;  Fallaw, 1 979; 
Гневашов, Амои, 1 983 ;  Flynn, 1 986 ] ,  процентные отношения эндемизма [Обут, 
Сенников, 1 985 ] и центры разнообразия родов (максимальное количество видов 
этого рода в одной зоохории) и видов (максимальное число подвидов такого 
вида в одной зоохории) [Сенников, 1 986б; Макридин, Мейен, 1 988 ]. Взаимо
отношения между отдельными биотами одной и той же категории при повы
шении уровня от сообщества к фауне постепенно снижаются. 

Уровни зоохорий 

Зоохории, кроме их соответствия существовавшей в них какой-либо биоте, 
неотрывно связаны с палеообстановками и с масштабом их пространственного 
проявления. Таким образом, дроисходит увязка зоохорий как палеобиогеог
рафических единиц с палеогеографическими (палеотектоническими) едини-
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цами, что отражает единство и неразрывность "живого" и "неживого" в 
геологической природе. Для примера приведем разработанную для ордовикско
силурийского палеобассейна Горного Алтая [Сенников , 1 987в ] классификацию 
форм подводного рельефа (см. табл. 26) и с ее помощью покажем связь 
палеобиогеографических и палеогеоморфологических единиц. Здесь следует 
отметить, что эта связь не была предусмотрена заранее, а выявилась при 
анализе взаиморасположений полученных зоохорий и площадного располо
жения форм рельефа. 

Местонахождение (= биотопу для бентосных групп фауны) - элементар
ная единица зоохорий,  включающая одну или несколько точек с граптолитами, 
между которыми прослежена прямая взаимосвязь. Местонахождения "распола
гаются" над формами рельефа третьего порядка, чаще всего над одной из 
положительных или отрицательных форм рельефа или их композицией. Рай
он - мельчайшая единица зоохорий, объединяющая несколько местонахож
дений, группирующихся, как правило, в одной структурно-формационной зоне 
или крупной ее части. В палеогеоморфологическом отношении районы "нахо
дятся" над отрицательными или положительными формами рельефа второго 
порядка. Регион - мелкая единица зоохорий, чаще всего соответствующая 
объединению нескольких районов в единую палеогеографическую (палеотек
тоническую или геологическую) структуру. Регионы "располагаются" над 
положительными или отрицательными формами рельефа первого порядка. 
Подпровинции - средние единицы зоохорий, охватывающие несколько связан
ных между собой регионов и обычно соответствующие таким геологическим 
подразделениям, как складчатая область, платформа или их сочетание. В 
палеогеоморфологическом отношении подпровинции "простираются" над морс
кими бассейнами, различающимися между собой типом морей. Провинции -
крупные единицы зоохорий, включающие в себя ряд близких подпровинций, 
размещающихся в крупных частях земной коры с различными геологическими 
структурами. Области крупнейшие единицы зоохорий, охватывающие несколь
ко сходных провинций и эквивалентные по масштабу материковым и оке
аническим сегментам земной коры. Пояса (=царства) - предполагаемые гло
бальные единицы зоохорий, группирующие области в линейные субпале
оширотные "полосы" ,  равные как по номенклатуре, так и по масштабу прояв
ления современным климатическим поясам (тропический , умеренный и др.) 
или какой-либо их совокупности. При возрастании уровня зоохорий от место
нахождения к областям и поясам, на фоне непрерывного снижения выражен
ности границ зоохорий, происходит земедление скорости изменений очертаний 
зоохорий. 

Биоты и зоохории выделяются · не как отдельно взятые категории, а 
исключительно комплексно при анализе единой системы организм-среда-вре
мя. В связи с этим при рассмотрении как биот, так и зоохорий необходимо 
учитывать набор биотических и абиотических факторов, среди которых конк
ретно для граптолитов выделяются следующие. Для уровней сообщество-мес
тонахождение и ассоциация-район: а) связь литологии и геохимии осадков с 
таксономическим и численным составом заключенных в них остатков ор
ганизмов; б) характер распределения численности граптолитов относительно 
различных участков бассейна (литолого- или структурно-фациальных зон) 
[Watkiпs ,  Berry, 1 977; Обут и др. , 1 982, 1 986; Пяновский, 1 982, 1 986 ]. Для 
уровня собрание-регион: сопутствующие (для планктонных граптолитов в 
первую очередь зоо- и фитопланктонные) группы фауны и флоры и их 
симбиотические связи с граптолитами [Обут и др. , 1 982, 1 986; Сенников, 
Заславская, Шешегова, 1 986 ]. Для уровней комплекс- (под-) провинция: вре-
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менная и пространственная связь перерывов в осадконакоплении или смены его 
типов с характером изменения структуры и состава биот и зоохорий.  Для 
уровней фауна-область и фауна-пояс: а) влияния эвстатических колебаний 
уровней моря [Корень, Эйнасто, 1 982; Koren, 1 987 ], б) изменения положений 
полюсов и экватора, в) изменения климата (оледенение, аридизация и так 
далее) , г) изменения окислительных реакций в морской среде [Berry, Wilde, 
1 978 ] .  

Совершенно ясно, что перечисленные параметры не охватывают всего их 
возможного разнообразия, однако, оперируя их ограниченным кругом, можно 
вполне четко и лоmчно отделить различные уровни биот и зоохорий друг от 
друга и синтезировать их в единую систему. Анализ этой системы ,  основанный 
на указанных принципах, с использованием рекомендуемых методов позволит 
на единой строгой основе проводить детальные палеозоогеографические рекон
струкции по граптолитам для самых разнообразных участков раннепалео
зойских пелагиалей. Такие реконструкции послужат базой для составления 
сводных - по бентосу и планктону - палеобиогеографических схем. 

5.2. СРЕДНЕСИБИРСКИЕ ГРАПТОЛИТОВЫЕ ЗООХОРИИ 

Эндемизм 

Типы эндемичных таксонов. Под термином эндемичные формы грап
толитов или эндемики понимаются различные таксоны граптолитов, которые 
встречаются только в одном реmоне или в двух-трех реmонах одной про
винции. Так как большинство форм граптолитов космополитные, то при 
выявлении эндемизма следует обратить внимание на временной интервал 
существования таксонов в различных реmонах и провинциях. При таком 
подходе возможно установление палеоэндемов или реликтов как древних 
элементов, а также неоэндемов, близких к местам возникновения новых 
таксонов [Дубатолов, Спасский, 1 973; Красилов, 1 977 ]. В подавляющем 
большинстве случаев у граптолитов возможно установление только таких 
"временных" эндемиков. Относительно редко у граптолитов встречаются клас
сические "полные" ,  "не временные" эндемики родового уровня. К числу 
широко известных примеров следует отнести Oncograptus Т. S. Hall ,  Car
diograptus Harris et КеЫе, Sinograptus Ми, Allograptus Ми, Brachiograptus Harris 
et КеЫе, встреченных пока только в Тихоокеанской провинции или даже в 
составляющих ее отдельных реmонах [Hall, 1 9 1 4 ;  Bиlman, 1 955, 1 970; Ми, 
1 957; Ми, Lee, 1 958 ; Skevington, 1 976Ь; Cooper, 1 979 ] .  Эндемики ("не вре
менные")  видового уровня у граптолитов встречаются несколько чаще (с учетом 
видов " полных" эндемичных родов) , однако на общем фоне космополитных 
форм они являются скорее исключением, чем закономерным правилом [Обут, 
Сенников, 1 985 ] .  

Классическим примером реликтов на родовом уровне может быть пример 
единичного нахождения типичного ашmлльского рода Dicellograptus Hopkinson 
в лландовери Китая [Wang Xiaofeng, 1 984 ], встречающегося вместе с новым 
родом Neodicellograptus Ми et Wang. Находка обоих "палеоэндемичных" родов 
в силуре дает пример реликта семейства Dicranograptidae Lapworth, все осталь
ные представители которого не выходят за пределы карадокского и ашгилльско
го ярусов ордовика. В последние годы представители рода Neodicellograptus 
Ми et Wапg обнаружены в лландовери Арктической Канады [Melchin, Мitchell , 1 99 1  ]. 

Надо оговориться, что не следует объявлять эндемиками сравнительно 
недавно выделенные новые родовые и видовые таксоны граптолитов. Практика 
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исследований показывает, что в последующие 5-20 лет эти таксоны, как 
правило, обнаруживаются и в других регионах. Так, например, специфические 
сибирские рода Dittograptus Obut et Sobolevskaya и Stavrites Obut et Sobolevskaya 
[Обут, Соболевская, 1 968 ] через 20 лет были найдены на Кавказе [Обут, 
Морозова, 1 988 ], а первый из отмеченных родов затем обнаружен и в Китае 
[Ge Mei-yu et al . ,  1 990 ]. Другие примеры - выделенные впервые на Сибирской 

платформе виды и подвиды новых родов Comograptus Obut et Sobolevskaya, 
Coronograptus Obut et Sobolevskaya, Agetograptus Obut et Sobolevskaya, La
garograptus Obut et Sobolevskaya, а также новые виды и подвиды в составе уже 
известных родов Rhaphidograptus Bulman , Нedrograptus Obut, Diplograptus 
МсСоу, Campograptus Obut [Обут, 1 955; Обут, Соболевская, 1 968 ; Обут, 
Сенников, 1 985 ] в дальнейшем были найдены в Англии [Toghil l ,  1 968а, Ь;  
Rickards, 1 976Ь ] ,  в Канаде [Lenz, 1 982; Norford, Orchard, 1 985 ] ,  на Горном 
Алтае [Сенников, 1 976а, 1 986б, 1 987б; Сенников и др. , 1 979, 1 984 ], в Латвии 
[У льет, 1 986 ], на Кавказе [Обут, Морозова, 1 988 ] и в некоторых других 
районах. Аналогичная картина наблюдается и для ряда новых видов, впервые 
установленных на Таймыре, Колыме и в Казахстане и относящихся к родам 
Aletograptus Obut et Sobolevskaya, Expansograptus Boucek et Pfibyl, lsograptus 
Moberg, Hedrograptus Obut, Retiolites Barrande, Monograptus Geinitz [Келлер, 
1 954 , 1 956; Обут, Соболевская, 1 962, 1 964, 1 966, 1 967а; Обут, 1 965; Цай, 1 974 ] .  
Эти таксоны затем были обнаружены на Горном Алтае, Салаире, в Туве 
[Кульков, Обут, 1 973; Сенников, 1 976а, 1 986б, 1 987б; Обут, Сенников, 1 978а,б, 
1 984а ] ,  в Англии [Hutt, 1 974 ] ,  Киргизии [Зима, 1 976б ], Китае [Li Ji-jin, 1 990 ] .  

Эндемичные формы у граптолитов могут рассматриваться и выделяться с 
двух тесно связанных между собой позиций: как "временные" и как "полные" 
эндемики. Последние могут быть эндемиками, например, на видовом уровне 
как для районов и регионов, так и для подпровинций, т. е. следует учитывать 
масштаб проявления эндемизма. При увеличении диапазона геологического 
времени какой-либо "временной" эндемик, известный в каком-то определенном 
зональном интервале только в одном районе, может рассматриваться эндемиком 
для большей территории, например, для региона. При этом длительность его 
существования в целом для всего региона будет более продолжительной -
несколько зон. Теснейшая неразрывная связь пространственного и временного 
проявления эндемизма у граптолитов четко контролируется и обосновывается 
зональной стратиграфией. 

Семейственные и родовые эндемики. На семейственном уровне возмож
ным "полным" эндемиком для Сибирской платформы является среднекемб
рийское семейство Bulmanidendridae Obut [Obut, 1 974 ]. В то же время полной 
уверенности в его эндемичности нет, так как находки граптолитов в кемб
рийских толщах крайне редки и плохо изучены, а систематика кембрийских 
граптолитов еще недостаточно разработана. Для Сибирской платформы "пол
ными" родовыми эндемиками являются среднекембрийские Dithecodendrum 
Obut, Siberiodendrum Obut, Archaeodendrum Obut [Обут, 1 964 ], а для Горного 
Алтая - среднекембрийский Karasidendrum Sennikov и ашгилльский Xylo
nograptus Sennikov [Сенников, 1 976а; Обут, Сенников, 1 990 ]. Вероятно, "пол
ными" эндемиками на родовом уровне для Горного Алтая пока можно признать 
и лландоверийские Eorograptus Sennikov, Tscharyschograptus Sennikov [Сен
ников , 1 984 ], хотя Д. Е. Б. Бейте (D. Е. В. Bates) передал автору предва
рительные данные (письменное сообщение, сопровождающееся фотографией 
образца) о возможности идентифицирования им в своей английской коллекции 
представителей рода Eorograptus Sennikov. "Полным" родовым эндемиком для 
Таймыра служит аренигский Sagenograptus Obut et Sobolevskaya , а для Колы-
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мы - лландоверийский Corymbltes Obut et Sobolevskaya [Обут, Соболевская, 
1 962, 1 967а ] .  

Совместно для Сибирской платформы и Горного Алтая "полным" родовым 
эндемиком является верхнекембрийско-нижнеордовикская Archaeodictyota Obut 
et Sobolevskaya [Обут, Соболевская, 1 967б; Обут, Сенников, 1 984а ] .  Совместно 
для Таймыра, Горного Алтая, Горной Шорни, Киргизии "полным" родовым и 
видовым эндемиком можно назвать тремадокский Aletograptus hyperboreus Obut 
et SoЬolevskaya [Обут, Соболевская, 1 962; Зима, 1 976б; Обут, Сенников, 1 984а; 
Сенников, Петрунина, 1 987 ] .  При этом стоит отметить, что рода Ar
chaeodictyota Obut et Sobolevskaya, Eorograptus Sennikov следует относить к 
неоэндемичным "частям" (родам) включающих их семейств. Род 
Tscharyschograptus Sennikov, в противоположность только что сказанному,  надо 
относить к палеоэндемичной "части" (роду) таксонов более крупного семейст
венного ранга. Это объясняется тем, что первая группа родов предваряла собой 
появление новых крупных таксономических единиц, например, подсемейств 
или семейств. Род Archaeodictyota Obut et Sobolevskaya - Т1ервый древнейший 
представитель семейства Acanthograptidae Bulman, а род Eorograptus Sennikov 
в подсемействе Plectograptinae Boucek et Miinch является древнейшим его 
представителем, а также и древнейшим родом во всем семействе Plectograptidae 
Boucek et Miinch. Во второй группе родов морфологические черты явно несут 
облик реликтовых, а сами рода являются последними молодыми представите
лями в составах таксономических группировок более высокого таксономическо
го ранга. Так, род Tscharyschograptus Sennikov, встреченный в средней части 
верхнего лландовери, входит в состав семейства Pseudoretiolitidae Obut et 
Zaslavskaya, остальные представители которого характерны исключительно для 
верхнего ордовика и нижнего-среднего лландовери. 

Видовые эндемики. В отношении фиксирования эндемизма таксонов видо
вого ранга надо быть весьма осмотрительным. Это связано с тем, что необходим 
длительный 00-20 лет) период общего "признания-распознавания" какого
либо таксона от момента его выделения, а также требуется тщательная ревизия 
всех из известных морфологически близких видов. Последняя процедура дол
жна проводиться исключительно при непосредственном изучении типовых 
коллекций, а это во многих случаях весьма затруднительно. Поэтому на 
материале с Сибирской платформы пока можно выделить небольшую группу 
эндемичных видов, за исключением аналогичных видов, входящих в отмечен
ные выше эндемичные рода. "Полными" видовыми эндемиками для Сибирской 
платформы являются ордовикские Dictyonema omnutachense Obut et Sobo
levskaya, Dict. kulumbeense Obut et Sobolevskaya, Dict. turumakitense Obut et 
Sobolevskaya, Mastigograptus datzenkoi Obut et Sobolevskaya [Обут, Соболевская, 
1 967б ] ,  силурийские (лландоверийские) Rastrites norilskensis Obut et Sobo
levskaya, Agetograptus tenuilongissimus Obut et Sobolevskaya, Globosograptus 
tenuissimus Obut et Sobolevskaya [Обут, Соболевская, 1 968 ]. Кроме того, 
среднелландоверийский (зона triangulatus) 11ид Glob. tenuissimus относится к 
неоэндемичному виду в составе рода Globosograptus Boucek et Pribyl, так как 
все остальные виды рассматриваемого рода известны только в позднем лландо
вери. Среди "полных" видовых эндемиков для Горного Алтая можно указать 
силурийские Dictyonema altayense Sennikov, Koremagraptus bulmani Sennikov, 
Agetograptus tenuissimus Sennikov, Polygonograptus physophorus Sennikov и де
вонский Pol. bouceki Obut et Sennikov [Сенников, 1 976а; Обут, Сенников, 
1 98 1 б  ] .  Совместно для Сибирской платформы и Арктической Канады видовыми 
эндемиками служат Agetograptus secundus Obut et Sobolevskaya, Ag. spinif erus 
Obut et Sobolevskaya, Ag. primus Obut et Sobolevskaya, Comograptus comatus Obut 
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et Sobolevskaya ,  Comog. gorblachinensis Obut et Sennikov [Обут, Соболевская, 
1 968 ;  Обут, Сенников, 1 980а; Melchin , 1 989 ] ;  для Сибирской платформы,  
Арктической Канады и Швеции видовым эндемиком может быть Agetograptus 
primus Obut et Sobolevskaya [Обут, Соболевская, 1 968; Melchiп , 1 989; Loydell, 
1 99 1  Ь ] .  Среди видовых эндемиков для Горного Алтая, Арктической Канады и 
Казахстана следует указать Monograptus kovalevskyi Obut et Sobolevskaya [Обут, 
Соболевская, 1 966; Сенников, 1 976а; Melchin, 1 989 ]. Совместно для Казахстана 
и Горного Алтая "полными" видовыми эндемиками являются карадокский 
Glyptograptus eosiccatus Tzaj, лландоверийский Monograptus ayagusensis Obut et 
Sobolevskaya [Обут, Соболевская, 1 966; Сенников, 1 976а ]. Для Сибирской 
платформы и Горного Алтая к "полным" видовым эндемикам относятся ллан
доверийские Metabolograptus siblricus (Obut) , Metabol. moyeroensis (Obut) , 
Agetograptus zintchenkoae Obut et Sobolevskaya, Diplograptus talnahensis Obut et 
Sobolevskaya [Обут, 1 955; Обут, Соболевская, 1 968; Сенников, 1 976а, 1 987б; 
Сенников и др. , 1 979, 1 984; Обут, Сенников, 1 985 ] .  Для Тувы, юга Горного 
Алтая и Северной Ирландии характерен "полный" видовой позднелландо
верийский эндемик Stimulograptus tuvaensis Obut [Кульков, Обут, 1 973; Сен
ников, 1 987а; Loydell, 1 990 ] .  Совместно для Салаира и Казахстана "полным" 
видовым эндемиком является Expansograptus balhaschensis (Keller) [Келлер, 
1 956; Цай, 1 974; Сенников, 1 992б ]; для Горного Алтая и Таймыра к "полным" 
видовым эндемикам относятся карадокские Orthograptus barcovaensis (Obut et 
Sobolevskaya) , Orth. insuetus (Obut et Sobolevskaya) [Обут, Соболевская, 1 964 ] .  
Для Горного Алтая, Салаира и Казахстана видовым эндемиком можно указать 
Expansograptus jakovlevi (Keller) [Келлер, 1 954; Цай, 1 974; Obut, Sennikov, 
1 986;  Сенников, 1 992б ] .  Совместно для Горного Алтая, Салаира и Киргизии 
"полным" видовым эндемиком является Expansograptus kirgisicus Obut et 
Zubtzov [Обут, Зубцов, 1 965; Сенников и др. , 1 982 ]. Для Сибирской платфор
мы, Горного Алтая и Кавказа в качестве "полных" видовых эндемиков можно 
указать лландоверийские Rhaphidograptus maslovi Obut et Sobolevskaya, 
Lagarograptus inexpeditus Obut et Sobolevskaya [Обут, Соболевская, 1 968; Сен
ников, 1 976а; Обут,Морозова, 1 988 ] .  

Центры расселения 

Методические приемы выявления центров расселения. Вопросы о возмож
ных центрах расселения у граптолитовых сообществ были подняты сравнитель
но недавно [Сенников, 1 986б ]. Это объясняется тем, что граптолиты - очень 
быстро расселяющаяся группа, на которой построена самая дробная зональная 
стратиграфия для ордовика и силура. Поэтому для многих таксонов , имеющих 
узкий зональный уровень стратиграфического распространения, весьма за
труднительно выявить критерии для оценки понятий "раньше" и "позже" при 
анализе времени появления какого-либо таксона в различных регионах. Поста
новка таких вопросов правомочна только при признании "расселенческой" 
биогеографии, поддерживающей идеи о центрах происхождения видов [МсСоу, 
Heck, 1 983;  Terzian, Biemont, 1 988 ;  Banarescu, 1 988 ;  Валентайн, Яблонский, 
1 988 ] .  Анализ материалов по среднесибирским граптолитам позволяет интер
претировать некоторые данные именно с позиций "расселенческой" биогеог
рафии, так как именно такой способ формообразования за счет расселения 
популяции-основательницы особенно характерен для эпиконтинентальных мо
рей, обычных в нижнем палеозое. Несмотря на отмеченные трудности, при 
анализе центров расселения граптолитовых сообществ удается выявить родовые 
(в меньшей степени видовые и подвидовые) таксоны, вертикальное распростра
нение которых охватывает более одной зоны. Для таких таксонов граптолитов, 
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как и по друmм группам фауны, можно выявить районы, где они появились 
ранее по отношению к остальным районам, а также наметить направления их 
миграций. Такой путь анализа достаточно разработан на различных группах 
фауны и он может быть иллюстрирован мноmми примерами по материалам 
граптолитовых сообществ. 

Центры расселения отдельных таксонов. При обосновании выделения 
некоторых зоохорий отмечается разновременность - в стратиграфическом 
интервале полторы-три зоны - появления в различных провинциях некоторых 
родов ордовикских граптолитов: lsograptus Moberg, Glyptograptus Lapworth, 
Glossograptus Emmons [Цай, 1 982 ]. Дополнительно можно указать, что род 
Azygograptus Nicholson et Lapworth известен на Алтае в зоне approximatus самых 
низов аренига, а в друmх реmонах, в Англии, Чехии, Китае, на Салаире, он 
встречается только с середины арени'га [Elles, Wood, 1 902; Kraft, 1 977; 
Mu  Enzhi et al. ,  1 979; Обут, Сенников, 1 984а ]. Также упоминавшийся ранее 
род Globosograptus Bou<:ek et Pnbyl появляется на Сибирской платформе в 
нижней части среднего лландовери, а в Англии, Чехии, Швеции, Китае он 
встречается с верхнего лландовери [Elles, Wood, 1 91 3 ;  Bou<:ek, Pnbyl , 1 952; 
Обут, Соболевская, 1 968 ]. Аналоmчная картина разновременности появления 
в различных реmонах наблюдается и для отдельных раннесилурийских (ллан
доверийских) родов граптолитов: Cystograptus Hundt, Rhaphidograptus Bulman, 
Dittograptus Obut et Sobolevskaya [Обут, Соболевская, 1 967а, 1 968;  Сенников, 
1 976а, 1 986б; Li Ji-jin, 1 987; Обут, Морозова, 1 988;  Ge Mei-yu et al. , 1 990 ) .  
Конечно, нельзя сбрасывать со счетов того, что в большинстве случаев разнов
ременность появления родов связана с разновременностью появления раз
личных видов, составляющих такие рода. 

Среди примеров скольжения во времени уровней появления видов в 
различных реmонах надо указать Pseudoclimacograptus orientalis Obut et So
bolevskaya, который на Алтае появляется в зоне persculptus в низах нижнего 
лландовери, в Арктической Канаде встречается с зоны acinaces середины 
нижнего лландовери, в Казахстане фиксируется с зоны cyphus в верхах нижнего 
лландовери, в Норильском районе Сибирской платформы известен с зоны 
triangulatus низов среднего лландовери и в Швеции отмечается в среднем 
лландовери [Обут, Соболевская, 1 966, 1 968; Rickards et al. ,  1 977; Сенников, 
1 978 , 1 986б;. Сенников и др. , 1 979; Melchin, 1 989; Loydell, 1 99 1 Ь ]. Из этого 
следует, что для приведенного вида центром расселения являлась акватория 
Алтая, откуда он сначала эмигрировал на акватории Арктической Канады и 
Казахстана и только затем на акваторию Сибирской платформы, вероятнее 
всего, либо с акватории Алтая, либо с акватории Арктической Канады. Следу
ющий пример, подвид Glyptograptus tamariscus nikolayevi Obut в Китае описан 
в зоне acuminatus (зона Parakidograptus primarius) в нижней части нижнего 
лландовери, в Англии и Арктической Канаде отмечается в зоне acinaces в 
средней части нижнего лландовери, в Казахстане появляется с зоны cyphus в 
верхней части нижнего лландовери, а на Колыме и Сибирской платформе 
известен с зоны triangulatus в низах среднего лландовери [Обут, 1 965; Обут, 
Соболевская, 1 966, 1 967а, 1 968; Hutt, 1 974; Обут, Сенников, 1 980а; Melchin, 
1 989;  Li Ji-jin, 1 990 ] .  Возможно, что рассмотренный подвид (по мнению 
Дж. Е. Хут [Hutt, 1 974 ] ,  у этого таксона видовой статус) имел центром 
расселения один из районов Китая, откуда эмигрировал на акваторию Англии, 
Арктической Канады, Казахстана и только затем, вероятно, с акватории 
Казахстана (или акватории Арктической Канады) на акваторию Сибирской 
платформы и Колымы. Можно добавить, что вид Diplograptus tcherskyi Obut et 
Sobolevskaya в Китае встречается с зоны acuminatus нижнего лландовери по 
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зону triangulatus среднего лландовери, а на Колыме и в Арктической Канаде 
только в среднем лландовери [Обут, Соболевская ,  1 967а; Fu Lipu, Song Lisheng, 
1 986; Fu Li-pu, 1 986; Melchin, 1 989; Ge Mei-yu, 1 990 ) ,  что также указывает на 
возможный "китайский" центр расселения этого вида и путь миграции грап
толитовых ассоциаций из акваторий Китая в акватории Колымы и Арктической 
Канады. 

Другие примеры, вид Dittograptus fortuitus Obut et Sobolevskaya, впервые 
установленный в Норильском районе Сибирской платформы в зоне triangulatus 
среднего лландовери, сейчас известен из зоны grandis верхнего лландовери 
Китая, т. е. этот вид эмигрировал с акваторий Сибирской платформы в аква
тории Китая [Обут, Соболевская, 1 968 ; Ge Mei-yu et al. , 1 990 ). Вид Peta
lograptus munchi Obut et Sobolevskaya на Колыме был установлен в зоне 
convolutus среднего лландовери, а в Китае он описан в зоне maximus верхнего 
лландовери [Обут, Соболевская, 1 967а; Ge Mei-yu, 1 990 ], что отражает миг
рационные пути из бассейнов Колымы в бассейны Китая. Последний пример, 
вид Rhaphidograptus maslovi Obut et Sobolevskaya на Горном Алтае появляется 
с зоны extenuatus, siblricus в середине нижнего лландовери, а на Сибирской 
платформе он известен с уровня зоны triangulatus в низах среднего лландовери 
[Обут, Соболевская, 1 968; Сенников, 1 976а; Обут, Сенников, 1 980а ], появля
ясь, вероятнее всего, в самых верхах нижнего лландовери. Этот пример 
показывает эмиграцию отмеченного вида с акватории Алтая на акваторию 
Сибирской платформы. Стоит отметить, что на Кавказе в нижней части зоны 
triangulatus среднего лландовери найден новый подвид Rhaphidograptus maslovi 
tochanaensis Obut et Morosova. Это может свидетельствовать о миграции рас
сматриваемого вида с акватории Горного Алтая на акваторию Кавказа [Обут, 
Морозова, 1 988 ] .  

Центры расселения граптолитовых сообществ. Принципиально другой 
тип анализа для выявления центров расселения граптолитовых ассоциаций, 
основывающийся на изучении частот распределения размеров колоний, не 
имеет аналогов в приемах, применяемых для других групп фауны, и нуждается 
в тщательном разборе составляющих его посылок и методических приемов сбора 
материала при полевых работах и монографическом изучении коллекций. Этот 
тип анализа основывается на присущем им способе построения колоний, при 
котором первый сикулозооид образуется половым путем, а дальнейшее фор
мирование рабдосом происходит от сикулы различными путями последователь
ного почкования новых зооидов - тек [Обут, 1 964; Сенников, 1 97 ба ] . При
сутствие или отсутствие отдельных сикул в сообществах и ассоциациях не 
только указывает на предпочтительный путь (половой или бесполый) развития 
биот граптолитов, но и позволяет судить о центрах расселения и путях 
миграции. Первым постулатом при рассматриваемом типе анализа является 
утверждение о том, что в центрах расселения граптолитов должны были быть 
условия, при которых происходило массовое развитие (размножение) половым 
путем с образованием новых и новых сикул. Последние, с зачатками тек и без 
них, быстро расселялись по обширным акваториям, эмигрируя в другие районы,  
где "половое развитие" было затруднено, но  за  счет "бесполого развития" -
последовательным почкованием тек - колонии могли достигать нормальных 
взрослых размеров [Сенников, 1 97ба ]. Не исключено, что такие палеоаква
тории с большим числом мелких форм были также потенциальными районами 
для зарождения новых видов при возникновении новых таксонов от мелких 
неспециализированных форм [Майр, 1 974; Terzian, Biemont, 1 988 ]. 

Современных аналогов граптолитов нет. В то же время следует отметить, 
что у значительного числа ныне живущих морских бентосных организмов 
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личиночные стадии ведут планктонный образ жизни и переносятся на огромные 
расстояния, расселяясь по самым различным бассейнам [Океанографическая 
энциклопедия, 1 974; Рауп, Стенли, 1 974 ]. При этом большинство таких 
планктонных личинок может при отсутствии необходимой палеообстановки дна 
задерживать на некоторое время свой метаморфоз. Исходя из этого, ко второму 
постулату относится утверждение о том, что сикулы граптолитов могли при 
неблагоприятных условиях останавливать свое развитие и достигать стадии 
астогенеза (начало образования колонии путем почкования) только на третий
пятый сезон [Сенников , 1 976а ]. 

Третий постулат относится к существованию в раннем палеозое подводных 
течений, сходных по своей скорости и, главное, масштабам с современными 
дрейфовыми течениями (типа пассатных водных течений) и способных за 
короткий отрезок времени (один - несколько сезонов) "доставить" планктон
ные колонии граптолитов в самые удаленные морские бассейны. 

В отношении методики сбора информации для такого типа палеогеог
рафического анализа следует указать на необходимость привлечения всего 
материала по граптолитам, в том числе отдельных сикул и юных форм (сикул 
с несколькими теками) , которые в дальнейшем, возможно, и не удастся 
отождествить с какими-либо родовыми или даже семейственными категориями 
граптолитов. Только собранный по отмеченной методике материал позволит 
построить близкую к истинной картину структуры сообществ и ассоциаций по 
возрастным стадиям [Сенников, 1 976а ]. Наличие или отсутствие сикул, а 
также анализ структуры ассоциаций позволяет оперировать понятиями центры 
расселения и пути миграций граптолитов в пределах одного и того же возраст
ного интервала: времени (зоны) или части века (яруса ) .  

Для точности анализа и выяснения истории развития структур ассоциаций 
граптолитов Средней Сибири, центров их расселения и путей миграций исполь
зуем возрастные срезы: а) тремадок, б) арениг, в) лланвирн-лландейло, г) ка
радок, д) ашгилл, е) ранний лландовери, ж) средний лландовери, з) поздний 
лландовери (рис. 30) . В перспективе следует детализировать такой тип анализа 
до зонального возрастного уровня. 

Для тремадока структура граптолитовых ассоциаций по возрастным ста
диям имеет следующий вид: Сибирская платформа - С-Р, Ю-Р, Н-Ч , К-Ч; 
Кузнецкий Алатау - Н-Р, К-Е; Салаир - Н-Ч, К-Е; Горный Алтай - Ю-Р, 
Н-Р. Единственным районом, где встречены отдельные сикулы и юные формы, 
является Сибирская платформа. Возможно, именно этот регион в тремадоке мог 
быть центром расселения граптолитовых ассоциаций Средней Сибири. С Си
бирской платформы в Кузнецкий бассейн эмигрировал вид Callograptus kravtsovi 
(Obut et Sobolevskaya) .  Аренигские формульные структуры граптолитовых 
ассоциаций по возрастным стадиям имеют следующий вид: Сибирская платфор
ма - Н-Е; Салаир - Ю-М, Н-0, К-О; Горный Алтай - Ю-0, Н-0, К-О; 
Монголия - Н-Р, К-Ч . Юные формы известны на Алтае и Салаире, причем на 
Алтае их больше. Вероятно, Горный Алта:й мог быть центром расселения 
граптолитовых ассоциаций в аренигском веке. С акватории Алтая ассоциации 
эмигрировали в акватории Салаира и далее в акватории Таймыра, Монголии, 
Казахстана, Киргизии. Это подтверждает появление на Горном Алтае и Са
лаире на более низких стратиграфических уровнях, чем в других регионах, 
таких таксонов, как Expansograptus taimyrensis Obut et Sobolevskaya (Горный 
Алтай - зона approximatus, Салаир - зона densus, Таймыр - зона gibberulus) , 
Expansograptus extensus (Hall) (Горный Алтай - зона approximatus, Салаир -
зона densus , Казахстан - средняя часть аренига, Киргизия - зона angustifolius 
elongatus) , Expansograptus suecicus robustus (Monsen) (Салаир - зона densus; 
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Рис. 30. Центры расселения и центры разнообразия граптолитовых ассоциаций 
в раннепалеозойских акваториях Средней Сибири: 
1 - центры расселения, 2 - центры видового разнообразия, З - центры подвидового разнообразия. 

Казахстан - зона gibberulus,  hirundo; Таймыр - уровень зон densus и 
angustifolius elongatus) , Corymbograptus deflexus (Elles et Wood) (Горный Ал
тай - подзона balticus зоны densus; Казахстан - средняя часть аренига) . Для 
лланвирнско-лландейльского возрастного уровня структура граптолитовых ас
социаций по возрастным стадиям имеет следующий вид: Сибирская платфор
ма - Ю-Р, Н-Ч; Салаир - Ю-Р, Н-Ч, К-Ч ;  Горный Алтай - Ю-Ч, Н-0, К-Ч. 
Юные формы на этом возрастном срезе известны во всех регионах, а наиболь
шее их количество приходится на Горный Алтай, где преобладают нормальные 
формы. Учитывая приемственность от аренигского уровня, можно полагать, что 
Горный Алтай и на лланвирнско-лландейльском срезе был центром расселения 
граптолитовых ассоциаций. Карадокские формульные структуры граптолито
вых ассоциаций по возрастным стадиям имеют следующий вид: Сибирская 
платформа - Ю-Р, Н-М, К-Е; Салаир - Ю-Е, Н-Ч, К-Е; Горный Алтай -
Ю-Е, Н-0, К-Ч. Структуры карадокских ассоциаций Средней Сибири очень 
близки друг другу, за исключением обильного числа нормальных форм на 
Горном Алтае. В связи с этим невозможно решить в каком из среднесибирских 
регионов мог располагаться центр расселения граптолитовых ассоциаций. Воз
можно, что такой центр был в одном из соседних регионов. Для ашгилла 
структура граптолитовых ассоциаций по возрастным стадиям имеет следующий 
вид: Колыма - Ю-Р, Н-Ч , К-Ч ; Сибирская платформа - Н-Е; Салаир - Н-Р; 
Горный Алтай - С-0, Ю-М, Н-Ч; Тува - Н-Е. Несомненно, что Горный Алтай 
был центром расселения граптолитовых ашгилльских ассоциаций. Это под
черкивается и появлением на Горном Алтае вида ?Climacograptus (= Fenchsi
angograptus) extraordinarius Sobolevskaya стратиграфически ниже (подзона 
supernus зоны supernus) , чем на Колыме и в Казахстане (зона extraordinarius , 
расположенная выше зон supernus и pacificus) . 
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Для раннего лландовери формулы структур ассоциаций граптолитов по 
возрастным стадиям представляются в следующем виде: Горный Алтай - С-0, 
Ю-0, Н-Ч, К-Е; Салаир - Н-Ч, К-Р; Сибирская платформа - Ю-М,  Н-0, 
К-Ч ; Колыма - Ю-Р, Н-0, К-Ч. Обращает на себя внимание наличие 
отдельных сикул только в одном регионе, в Горном Алтае, где они встречаются 
в изобилии и где над всеми остальными формами преобладает количество юных 
форм. На Сибирской платформе и Колыме преобладающими являются нормаль
ные формы, а количество юных форм в первом регионе несколько больше, чем 
во втором. Таким образом, центром расселения в· раннем лландовери была 
акватория Горного Алтая; из нее ассоциации граптолитов эмигрировали в 
бассейны Сибирской платформы, где после предсилурийского перерыва нача
лось заселение акваторий однообразно по форме устроенными, труднодиаг
носцируемыми, юными и нормальными (по размерам) колониями. Такому 
выводу могли противоречить данные о нижнелландоверийских эндемичных 
формах с Сибирской платформы - Metabolograptus siblricus <Obut) , Metabol. 
moyeroensis (Obut) , Coronograptus angustus (Obut) . Однако все эти таксоны 
теперь встречены на Горном Алтае [Сенников, 1 976а; Сенников и др., 1 984 ], 
что усиливает сделанный вывод. Напомним также и об отмечаемом выше 
стратиграфическом распространении видов Rhaphidograptus maslovi Obut et 
Sobolevskaya, Pseudoclimacograptus orientalis Obut et Sobolevskaya, появля
ющихся на Алтае на одну-три зоны раньше, чем на Сибирской платформе. 

Возможно, что из бассейнов Сибирской платформы граптолитовые ас
социации мигрировали и в бассейны Колымы, о чем может свидетельствовать 
находка в обоих регионах своеобразного эндемичного вида Cystograptus 
praepenna Obut et Sobolevskaya [Обут, Соболевская, 1 967а; Сенников, 1 979 ] .  

Однако ц.>пустимо, что граптолитовые ассоциации мигрировали из бассей
нов Колымы в бассейны Сибирской платформы, а в бассейны Колымы они 
попадали какими-либо другими путями, например, из бассейнов Казахстана 
через бассейны Монголии и Китая. На такие миграционные пути указывают 
находки в Казахстане, на Салаире, в Китае и на Колыме вида Climacograptus 
mirnyensis <ОЬиt et Sobolevskaya) и вида Orthograptus sinitzini (Chaletzkaja) в 
Средней Азии, на Колыме, в Китае и, возможно, на Горном Алтае [Обут, 
Соболевская, 1 967а; Корень и др. ,  1 980; Корень, Соболевская, 1 983; Сенников, 
1 986б; Li Ji-jin, 1 984;  Fu Lipu, Song Lisheng, 1 986; Ge Mei-yu, 1 990 ] .  

Из алтайских раннелландоверийских бассейнов граптолитовые ассоциации 
эмигрировали и в казахстанские бассейны (в меньшей степени, чем из казах
станских в алтайские) , что подтверждается уже отмечавшимся более ранним 
появлением на Алтае вида Pseudoclimacograptus orientalis Obut et Sobolevskaya. 

Среднелландоверийская структура граптолитовых ассоциаций по возраст
ным стадиям имеет следующий вид: Горный Алтай - Ю-Р, Н-0, К-М, Г-Р; 
Монголия - Н-Ч, К-Ч; Сибирская платформа - С-0, Ю-0, Н-0, К-Ч, Г-Е, 
нормальные доминируют; Колыма - Ю-Е, Н-0, К-Е, Г-Е .  По наличию 
обильного числа сикул и юных форм - в двух других регионах сикулы 
отсутствуют, а юные формы единичны и редки - можно сделать вывод о том, 
что в среднем лландовери центром расселения граптолитовых ассоциаций были 
бассейны Сибирской платформы. Из них в алтайский бассейн иммигрировали 
такие типично "сибирско-платформенные" таксоны, как Diplograptus talna
chensis Obut et Sobolevskaya, Н edrograptus janischewskyi serus Obut et So
bolevskaya, Agetograptus zintchenkoae Obut et Sobolevskaya, Lagarograptus inex
peditus Obut et Sobolevskaya, Campograptus curtus Obut et Sobolevskaya, Co
ronograptus gregarius minusculus Obut et Sobolevskaya, Cor. gregarius arcuatus 
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Obut et SoЬolevskaya [Обут, Соболевская, 1 968; Сен_ников , 1 976а, 1 987в; 
Сенников и др. , 1 979, 1 984; Обут, Сенников, 1 985 ] .  

Из среднелландоверийских бассейнов Сибирской платформы и Колымы 
граптолитовые ассоциации эмигрировали, как уже отмечалось BJ?IШe, в бассей
ны Китая, что подтверждается более поздним появлением в последнем регионе 
видов Dittograptus fortuitus Obut et Sobolevskaya, Petalogrpptus munchi Obut et 
Sobolevskaya. Наличие связей Сибирской платформы и Китая поДчерк�вает и 
нахождение в обоих регионах вида Diplograptus tcherskyi Obut et Sobolevskaya 
[Обут, Соболевская, 1 968; Ge Mei-yu, 1 990 ]. 

Своеобразное сочетание обильного числа сикул, �ных и нормальных форм 
[Обут, Сенников, 1 985 ] на Сибирской платформе свидетельствует о с;ущество
вании своеобразных условий, благоприятных как для "полового" (образование 
новых сикул) , так и для "бесполого" (построение крлоний) размноже>µия. Такие 
условия привели к отмечаемому в литературе факту [Qбут, Соболевская, 1 968 ] ,  
при котором в составе при�ерно 40 описанных из FРеднелландоверцйской зоны 
triaпgulatus видов было установ,лено 1 6  новых. Так�м образом, бас�е\iцы Си
бирской платформы в среднем лла.ндовери были не тмько центрами расселения 
граптолитовых ассоциаций (выборки некоторых видов достигают 3 тыс. экзем
пляров) ,  но также и центрами видообразования. Это явление, в какой-то мере, 
противоречит известному правилу [Красилов , 1 977; Dial, Marzluff, 1 988 ] ,  
согласно которому видовое разнообразие связано обратной зависимостью с 
численностью видов. Однако имецно в таких района](, где присутствует большое 
число ОДИНОЧНЫХ сикул и юных форм, могут прОЯВ}t:ТQСЯ условия для зарож
дения новых таксонов (от мелких, н;шменее специализированных) . Обширная 
акватория Сибирской платформы предоставляла новf?!е ниши для цновь появ
ляющихся таксонов и не давала проявиться какой-либо ограничивающей кон
куренции. 

Позднелландоверийские формульные структуры граптолитовых ассоциа
ций по возрастным стадиям имеют следующий вид: Чукотка - Ю-Е , Н-Ч, К-Е; 
Колыма - Ю-Ч, Н-0, К-Р; Сибирская платформа - Ю-Ч, Н-0, К�Е; Горный 
Алтай - Ю-Р, Н-0, К-М; Тува - С-Е, Ю-Р, Н-М, К-Е; Монголия - Ю-Е, 
Н-Ч , К-Ч. Отдельные сикулы присутствуют в единичных количествах только в 
Туве, а юные формы в достаточном количестве - на Колыме. Возможно, что 
Тува и Колыма могли быть в позднем лландовери центрами расселения 
граптолитовых ассоциаций. С территории Тувы на юг Горного Алтая эмиг
рировал Stimulograptus tuvaensis (Obut) . На тесные миграционные связи между 
Тувой и югом Алтая в позднем лландовери указывают находки в обоих районах 
видов Streptograptus exiguus (Lapworth) ,  Retiolites angustidens Elles et Wood. На 
остальной территории Горного Алтая указанные таксоны отсутствуют и они 
замещаются в комплексах близкими к ним Streptograptus nodifer (Тornquist) , 
Retiolites angustissimus Obut et Sobolevskaya. Последний вид как раз выделен на 
материале Колымы. 

Суммируя данные по центрам расселения граптолитовых ассоциаций, 
следует отметить, что они постоянно перемещались из одного региона в другой. 
Тремадок - центром расселения была акватория Сибирской платформы; 
арениг - акватория Горного Алтая; лландейло-лланвирн - акватория Горного 
Алтая; карадок - ?; ашгилл - акватория Горного Алтая; нижний лландо
вери - акватория Горного Алтая; средний лландовери - акваториЯ Сибирской 
платформы; верхний лландовери - акватория Тувы, а также Колымы. 

Центры видового и подвидового разнообразия 

Под центрами разнообразия следует понимать определенные участки 
внутри общего ареала распространения конкретного рода (или вида) , где 
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наблюдается максимальное число составляющих этот род видов (или подвидов 
в составе вида) [Сенников, 1 986а,б; Макридин, Мейен, 1 988 ]. Такие центры 
разнообразия тяготеют к центрам образования родов (или видов) , как к 
наиболее древним участкам ареалов распространения этих таксонов. Кроме 
фиксации расположения центров разнообразия в сообществах граптолитов на 
территории Средней Сибири (см. рис. 30) , их анализ дает дополнительные 
данные о миграционных путях граптолитовых сообществ и о связях между собой 
отдельных палеобассейнов. Проанализируем численный состав существовавших 
в палеобассейнах rраптолитовых биот на родовом и видовом уровнях. 

Тремадокский центр. Для тремадока сейчас установлен такой количест
венный набор таксонов граптолитов: Таймыр - 8 видов в составе 5 родов; 
Сибирская платформа - 1 3  видов в составе 8 родов; Кузнецкий Алатау -
3 вида в составе 3 родов; Салаир - 4 вида в составе 3 родов; Горный Алтай -
7 видов в составе 6 родов; Казахстан - 1 4  видов в составе 1 1  родов. 

По приведенным характеристикам эти регионы можно разделить на два 
класса - с политаксонными родами и с монотаксонными. К первому классу (по 
тремадокскому возрастному срезу) относятся Таймыр и Сибирская платформа, 
а ко второму - все остальные регионы, в которых либо все рода моновидовые 
(Кузнецкий Алатау) , или только один-три рода имеют по два вида (Салаир, 
Горный Алтай ,  Казахстан) .  Следовательно, Таймыр и Сибирская платформа в 
тремадоке могли иметь более открытые миграционные сообщения с другими 
регионами, чем Кузнецкий Алатау, Салаир и Горный Алтай. Сибирская 
платформа для этого возрастного рубежа, возможно, являлась центром видового 
разнообразия граптолитовых ассоциаций. 

Аренигские центры. Для аренига установлен следующий количественный 
набор таксонов граптолитов: Колыма - 1 6  видов в составе 1 1  родов; Таймыр -
25 видов в составе 1 4  родов; Сибирская платформа - 3 вида в составе 3 родов; 
Салаир - 2 1  вид в составе 10  родов; Горный Алтай - 46 видов в составе 
1 9  родов, Казахстан - 62 вида в составе 1 6  родов, Монголия - 24 вида в 
составе 1 5  родов. На этом возрастном срезе Сибирская платформа выступает 
как регион с монотаксонными родами, а все остальные регионы относятся к 
политаксонной группе. При этом наибольшей "политаксонностью" харак
теризуется Казахстан, затем следуют Горный Алтай и Салаир. Это свидетель
ствует о благоприятных миграционных связях Казахстана, Алтая и Салаира и 
об "изолированности" Сибирской платформы. Казахстан на этом возрастном 
рубеже мог быть центром видового разнообразия. 

В отношении подвидового разнообразия можно отметить, что на Салаире 
в составе нескольких аренигских видов выделяется по два подвида: Phyllograptus 
densus densus Tornquist, Phyl. densus opulentus Monsen, Phyl. аппа аппа Hall, 
Phyl. аппа longus Ruedemann, Expansograptus suecicus suecicus (Tullberg) , Ех. 
suecicus robustus (Monsen) . В связи с этим Салаир можно отнести на аренигском 
уровне к центру подвидового разнообразия. 

Лланвирнско-лландейльские центры. Для лланвирнско-лландейльского 
уровня установлен следующий количественный набор граптолитов: Колыма -
1 6  видов в составе 1 0  родов; Таймыр - 4 вида в составе 2 родов; Сибирская 
платформа - 2 вида в составе 2 родов; Салаир - 10 видов в составе 6 родов; 
Горный Алтай - около 30 видов в составе 22 родов; Казахстан - более 
90 видов в составе 24 родов; Монголия - 5 видов в составе 4 родов. На этом 
возрастном срезе Таймыр, Сибирская платформа, Монголия выступают как 
монотаксонная группа регионов, а остальные регионы относятся к "политаксон
ной" группе. Наиболее "политаксонны" Казахстан и Горный Алтай. Эти два 
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региона имели на лланвирнско-лландейльском возрастном срезе наилучшие 
миграционные связи. Таймыр, Сибирская платформа и Монголия значительно 
ограничены в миграционных связях с другими регионами. Вероятно, Казахстан 
в лланвирнско-лландейльское время был центром видового разнообразия. 

Карадокские центры. Для карадока установлен следующий количе<;твен
ный набор таксонов граптолитов: Колыма - 47 видов в составе 1 3  родов ; 
Таймыр - 54 вида в составе 1 4  родов; Сибирская платформа - 6 видов в 
составе 4 родов; Салаир - 9 видов в составе 7 родов; Горный Алтай - более 
30 видов в составе 1 3  родов; Казахстан - 54 вида в составе 1 2  родов. На этом 
возрастном срезе Сибирская платформа и Салаир могут быть отнесены к 
"монотаксонной" группе, а все остальные регионы - к "политаксонной" .  По 
степени убывания "политаксонности" регионы распределяются в следующем 
порядке: Казахстан, Таймыр, Колыма, Горный Алтай. На единство миг
рационных связей Таймыра и Горного Алтая указывают находки в отмеченных 
регионах видов Orthograptus barcovaensis (Obut et Sobolevskaya) , Orth. insuetus 
(Obut et SoЬolevskaya) . Такое же единство Казахстана и Горного Алтая под
черкивается присутствием в этих регионах вида Glyptograptus eosiccatus Tzaj. 
Сибирская платформа и Салаир обладали некоторой "изолированностью".  
Центры видового разнообразия для карадока, возможно, концентрировались в 
двух палеобассейнах: в Таймыра-Колымском и в Казахстанско-Алтайском. 

В отношении центров подвидового разнообразия на обобщенном ллан
вирнско-карадокском уровне следует отметить нахождение на Алтае подвидов 
Cryptograptus tricornis tricornis (Carruthers) ,  Cryp. tricornis insectiformis Rue
demann ,  а на Салаире подвидов Orthograptus calcaratus acutus (Elles et Wood) , 
Orth. calcaratus priscus (Elles et Wood) . С учетом нахождения на Алтае подвида 
Orth. calcaratus calcaratus (Lapworth) можно предположить, что на ллан
вирнско-карадокском уровне центр подвидового разнообразия располагается в 
Салаиро-Алтайском палеобассейне. 

Ашrилльский центр. Для ашгилла установлен следующий количественный 
набор таксонов граптолитов: Колыма - более 30 видов в составе 8 родов; 
Таймыр - 1 1  видов в составе 5 родов; Горный Алтай - 1 7  видов в составе 
1 1  родов; Тува - 1 вид; Казахстан - около 40 видов в составе 1 1  родов. На 
этом возрастном срезе только Тува относится к "монотаксонной" группе. 
" Политаксонность" в других регионах понижается от Колымы и Казахстана к 
Алтаю и Таймыру. Можно предположить, что Казахстан и Колыма имели 
весьма благоприятные миграционные связи с другими регионами в течение 
ашгилльского века. Колыма в ашгилле могла являться центром видового 
разнообразия граптолитовых ассоциаций. 

Анализ подвидового разнообразия показывает, что на Колыме встречаются 
виды, имеющие в своем составе несколько подвидов: Climacograptus longispinus 
longispinus Т. S. Hall, Cl. longispinus hsuei Sobolevskaya, Cl. longispinus supernus 
Elles et Wood, Dicellograptus ornatus ornatus Elles et Wood, Dicel. ornatus minor 
Toghill ,  Orthograptus amplexicaulis abbreviatus Eiles et Wood, Orth. amplexicaulis 
strigosus Ross et Berry, Paraorthograptus pacificus pacificus (R uedemann) , Pa
raorth. pacificus kimi (Koren) . Такие данные позволяют относить Колыму на 
ашгилльском уровне также и к центрам подвидового разнообразия граптолито
вых сообществ . 

Раннелландоверийский центр. В нижнем лландовери установлено следую
щее количество таксонов граптолитов: Колыма - более 20 видов в составе 
1 1  родов; Таймыр - 9 видов в составе 8 родов; Сибирская платформа - более 
1 0  видов в составе 10 родов; Горный Алтай - более 20 видов в составе 1 5  родов; 
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Салаир - 6 видов в составе 4 родов; Казахстан - более 30 видов из 1 4  родов. 
К "политаксонным" регионам в нижнем лландовери можно отнести Колыму 
(большинство родов политаксонные, содержащие по 2, иногда 3-4 вида) и 
Казахстан (доминируют политаксонные рода, имеющие по 2-4 вида) . В "мо
нотаксонном" классе регионов монотаксонность родов увеличивается от Алтая 
(только шесть родов имеют более одного вида) через Сибирскую платформу 
(только три рода имеют по два вида) к Таймыру (все рода, за исключением 
одного, монотаксонные) . Миграция граптолитовых ассоциаций из бассейнов 
Сибирской платформы скорее происходила в направлении таймырских бассей
нов ,  чем в сторону колымских палеобассейнов. Прослеживается связь ко
лымских палеобассейнов с палеобассейнами Казахстана. Колыму можно от
нести к центру видового разнообразия в раннем лландовери. 

Среднелландоверийские центры. В среднем лландовери определено следу
ющее количество таксонов граптолитов: Колыма - более 30 видов из 1 6  родов; 
Таймыр - 10 видов из 9 родов; Сибирская платформа - более 40 видов в 
составе 23 родов; Горный Алтай - более 40 видов в составе 1 8  родов: Казах
стан - более 10 видов в составе 7 родов; Монголия - 1 1  видов из 9 родов. К 
"политаксонному" классу регионов относятся: Сибирская платформа (до 
5 видов в составе одного рода) , Горный Алтай (до 4 видов в составе одного 
рода) , Колыма (до 3 видов в составе одного рода) . Для "монотаксонного" класса 
регионов (Монголия, Казахстан) характерно наличие не более двух видов в 
составе родов. Таймыр занимает "промежуточное" положение - только 1 род 
имеет 4 вида. Приведенные данные подчеркивают единство миграционных 
путей граптолитовых ассоциаций Горного Алтая и Сибирской платформы 
(наиболее тесное) , платформы и Колымы (близкое) и платформы и Таймыра 
(достаточное) . В среднем лландовери Сибирская платформа была центром 
видового разнообразия. 

Если проанализировать подвидовой состав отдельных среднелландоверий
ских видов с Сибирской платформы, то необходимо подчеркнуть наличие 
значительного числа таких подвидов. Например, в составе вида Coronograptus 
gregarius (Lapworth) в Норильском районе Сибирской платформы выделяются 
три подвида: Cor. gregarius gregarius (Lapworth) , Cor. gregarius arcuatus Obut et 
Scibolevskaya, Cor. gregarius minusculus Obut et Sobolevskaya. Часть видов из 
среднего лландовери Сибирской платформы представлены двумя подвидами: 
Н edrograptus janischewskyi janischewskyi Obut, Н ed. janischewskyi serus Obut et 
Sobolevskaya, Glyptograptus tamariscus tamariscus (Nicholson) , Gl. tamariscus 
nikolayevi Obut. Эти данные позволяют отнести Сибирскую платформу в 
среднем лландовери также и к центру подвидового разнообразия. На Горном 
Алтае в среднем лландовери наблюдается сходная картина, там определены 
те же три подвида в составе вида Coronograptus gregarius (Lapworth) и те же два 
подвида в составе вида Н edrograptus janischewskyi Obut. На этом временном 
уровне второй центр подвидового разнообразия располагался на территории 
Горного Алтая. 

Позднелландоверийские центры. В верхнем лландовери зафиксировано 
следующее количество таксонов граптолитов: Чукотка - около 10 видов в 
составе 5 родов; Колыма - более 20 видов из 9 родов; Таймыр - более 
20 видов в составе 1 1  родов; Сибирская платформа - около 10 видов в составе 
5 родов ; Горный Алтай - более 30 видов в составе 22 родов; Тува - около 
1 0  видов в составе 5 родов; Казахстан - более 10 видов в составе 6 родов; 
Монголия - более 10  видов в составе 6 родов. К классу регионов с политаксон
ными родами относятся Горный Алтай, Колыма, Таймыр, Казахстан и Мон
голия, а к "монотаксонным" регионам можно отнести Чукотку, Сибирскую 
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платформу, Туву. Единство и хорошая развитость миграционных связей между 
"политаксонными" регионами подчеркиваются следующими совместными на
ходками: 1 )  на Горном Алтае и на Таймыре - Monoclimacis linnarssoni 
linnarssoni (Tullberg) , 2) на Колыме, в Казахстане и Монголии - Retiolites 
geinitzianus Barrande. В то же время Сибирская платформа, Чукотка и Тува 
были несколько в стороне от широких миграционных путей граптолиtовых 
ассоциаций.  Центр видового разнообразия в позднем лландовери мог распола
гаться в Таймыра-Колымском палеобассейне. 

В отношении подвидового разнообразия следует указать, что на Таймыре, 
Горном Алтае и в Казахстане встречены по два подвида в составах позднеллан
доверийских видов рода Monoclimacis Frech, соответственно, на Таймыре -
Monocl. linnarssoni linnarssoni (Tullberg) , Monocl. linnarssoni orientalis (Obut) , 
а на Алтае и в Казахстане - Monocl. griestonensis griestonensis (Nicol) , Monocl. 
griestonensis kettneri (Bou�ek) . Такие данные позволяют предполагать наличие 
центров подвидового разнообразия в верхнем лландовери в этих рассматривае
мых трех регионах. 

Обобщая данные по таксономическому разнообразию ассоциаций грап
толитов Средней Сибири, можно отметить, что центрами видового разнообразия 
на соответствующих возрастных срезах были разные регионы. Тремадок -
центром видового разнообразия является Сибирская платформа; арениг -
Казахстан, а также, возможно, Горный Алтай; лланвирн-лландейло - Казах
стан, а также, вероятно, Горный Алтай; карадок - Колыма с Таймыром и 
Алтай с Казахстаном;  ашгилл - Колыма; нижний лландовери - Колыма, а 
также, не исключено, Казахстан; средний лландовери - Сибирская платформа, 
а также, может быть, Горный Алтай; верхний лландовери - Колыма с 
Таймыром, а также, возможно, Горный Алтай. Картина распределения центров 
подвидового разнообразия более пестрая, однако она достаточно четко увязы
вается с закономерностями изменений расположения центров видового разно
образия сибирских граптолитовых сообществ. 

Суммируя данные о центрах расселения граптолитовых сообществ и цент
рах видового и подвидового разнообразия, надо отметить следующее. На каждом 
из четырех рубежей (тремадок, ашгилл , средний и поздний лландовери) (см. 
рис. 30) эти два типа центров совпадают в отношении приуроченности к одному 
и тому же региону Средней Сибири или непосредственно соседствующему с ней 
региону: Сибирская платформа в тремадоке, Колыма в ашгилле, Сибирская 
платформа в среднем лландовери, Колыма в позднем лландовери. На рубеже 
карадока центр расселения граптолитовых ассоциаций располагался за преде
лами регионов Средней Сибири. На каждом из трех рубежей - аренигском,  
л:ланвирнско-лландейльском и раннелландоверийском - центры расселения и 
центры разнообразия находились отдельно друг от друга в разных регионах 
Средней Сибири. Учитывая сущность центров разнообразия, как наиболее 
древних участков формирования какого-либо таксона, можно предположить, 
что именно из этих регионов и должен был расселяться этот таксон. Однако 
расселение граптолитовых сообществ по различным регионам контролировалось 
параметрами среды и могло широко осуществляться только из тех районов, где 
интенсивно шел процесс полового размножения с образованием новых юных 
форм. Возникает кажущееся противоречие между необходимостью расселения 
из центра разнообразия и благоприятной возможностью расселения из центров 
расселения. Оно объясняется тем, что перенос форм какого-либо таксона из 
центров разнообразия мог осуществляться в ближайшие соседние регионы даже 
при неблагоприятных условиях, однако успешная "адаптация" такого таксона 
в "новом" регионе была возможна только при нормальных условиях для 
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дальнейшего развития. Разобщенные центры разнообразия и расселения обычно 
располагались в двух непосредственно соседствующих регионах, например, в 
Казахстане и на Горном Алтае или на Салаире и на Горном Алтае. В центрах 
расселения граптолитовых сообществ существовали именно такие условия для 
быстрого и массового развития ассоциаций, особенно в отношении увеличения 
численности их представителей. Только такие, многочисленные по числу форм 
отдельных таксонов (особенно юных форм, что и характерно для центров 
расселения) , сообщества могли на протяжении длительного времени непрерыв
но поставлять в соседние районы потенциальный материал для заселения новых 
и новых палеоакваторий. 

Пути миграции 

Характер миграционных связей. При анализе эндемизма, центров рассе
ления и центров разнообразия граптолитовых ассоциаций в той или иной мере 
уже затрагивались вопросы направленности миграций граптолитовых сооб
ществ. Как следует из изложенного материала, миграционные связи между 
отдельными палеобассейнами носили в некоторых случаях односторонний, а в 
других - двухсторонний характер. В ордовике и силуре постоянно изменялись 
положения и направленности миграционных путей граптолитовых ассоциаций 
из одного палеобассейна в другой. Наиболее корректный результат можно 
получить при использовании данных по срезам в пределах одной граптолитовой 
зоны. Если использовать для анализа интервал века или части века, то 
складывающиеся взаимоотношения между комплексами могут нести двойствен
ный смысл. Например, трудно будет однозначно определить: были ли в первой 
половине рассматриваемого века связи в одностороннем порядке, а затем 
сменились во второй половине века на прямо противоположное направление; 
или весь век такие связи носили двухсторонний характер? Надо признать, если 
наличие миграций выявляется при использовании мате1;>иала из интервала века 
или части века, то полученные выводы о миграционных путях не учитывают 
отмеченного обстоятельства. 

Влияние течений на пути миграций. Двухсторонний характер мигра
ционных связей может быть объяснен наличием постоянно меняющихся те
чtний (или их полным отсутствием) . Развивая в дальнейшем только первую из 
выдвинутых причин, отметим,  что в современных морях и океанах достаточно 
широко развиты зимние и летние течения, часто прямо противоположного 
направления. В последние годы при палеогеографических реконструкциях 
расположения морей и континентов для раннего палеозоя стали строиться 
отдельные карты для зимнего и летнего периодов, на которых и находит 
отражение закономерная смена одной системы сезонных течений на другую 
[Wilde, Вerry, 1 984 ;  Scotese,  McKerrow, 1 990, 1 99 1 ;  Berry, Wilde, 1 990; Berg
strom, 1 990; Finney, Chen Xu, 1 990; Rickards, Rigby, Harris, 1 990; Boucot, 1 990; 
Wilde, 1 99 1  ] . При этом в каждой системе сезонных течений выделяются теплые 
и холодные [Wilde, 1 99 1  ], которые имеют не прямолинейное направление 
движения, а постоянно меняют сложный рисунок своего движения [Rickards, 
Rigby, Harris, 1 990 ]. 

Теплые течения переносили как юные формы, так и взрослые, в них, 
вероятно, были богатые "пищевые фитопланктонные" ресурсы. Попадая в 
новые благоприятные акватории, такое сообщество из большого количества 
юных и крупных форм сразу (в интервале одной граптолитовой зоны) основы
вало устойчивое, сбалансированное, успешно развивающееся сообщество. Хо
лодные течения были губительны для юных форм. Их воздействие на крупные 
взрослые формы могло быть не столь резким и часть таких взрослых форм могла 
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переноситься холодными течениями из одной акватории в другую. Попадая 
даже в весьма благоприятные для жизни граптолитов акватории, такое сообще
ство из единичных крупных форм могло основать сообщество, которое либо 
достаточно быстро (в интервале одной граптолитовой зоны) вымирало, либо 
достаточно долго (в интервале нескольких зон) выходило из кризисного состо
яния и развивалось в устойчивое сбалансированное сообщество. При этом 
такими холодными течениями из взрослых форм переносились только те формы 
(? виды) , которые не смогли "покинуть" такие течения. Формы же граптолитов, 
обладающие потенцией к большим вертикальным перемещениям, изменяя 
глубины своего пребывания, могли "покидать" "потоки течений " ,  а затем при 
благоприятном сочетании других течений "возвращаться" в свои "старые" 
районы обитания или перемещаться с теплыми течениями, богатыми питатель
ными продуктами, в другие подходящие для жизни районы. Сходная картина 
перемещений зоопланктона в зависимости от направлений, температуры , плот
ности и характера течений наблюдается и в современных морских бассейнах 
[Rickards, Rigby, Harris ,  1 990 ] .  

Прежде чем приступить к рассмотрению путей миграций, необходимо 
отметить, что пока автор затрудняется определить - происходило ли общее 
изменение холодных течений на теплые, вне зависимости от сезонных коле
баний климата, либо регулярно менялась температура одного и того же течения 
при сезонных изменениях палеообстановок? В первом случае, когда проис
ходила смена течений - "затухало" одно и постепенно набирало силу другое 
или одно эмигрировало в иной регион ,  а его место занимало другое течение
иммигрант? Также следует указать, что по аналогии с современными морскими 
течениями в раннем палеозое течения должны были различаться не только по 
температуре, но и по плотности за счет изменения солености. Пока автор 
рассматривает только показатель температуры течения. Анализируя данные о 
центрах расселения среднесибирских граптолитов и об их центрах видового и 
подвидового разнообразия, а также учитывая высказанное предположение о 
характере перемещений граптолитовых ассоциаций различными течениями, 
можно предложить следующую схему изменения направлений течений в ран
непалеозойских среднесибирских бассейнах (рис. 3 1 ) .  

Тремадок: два холодных (?зимних) течения в направлении от бассейна 
Сибирской платформы - одно в сторону бассейна Кузнецкого Алатау, а другое 
в сторону бассейна Салаира. 

Арениг: теплое (?летнее) течение в направлении от бассейна Горного Алтая 
в сторону бассейна Салаира; холодное (?зимнее) течение от бассейна Салаира 
в сторону бассейна Казахстана и далее в сторону бассейна Киргизии; холодное 
(?зимнее) течение от бассейна Салаира в сторону бассейна Таймыра; холодное 
(?зимнее) течение от бассейна Казахстана в сторону бассейна Горного Алтая .  
Предполагаемые холодные течения совпадают с меридиональным течением на 
океанографической реконструкции для аренигско-лланвирнского интервала 
[Finney , Chen Xu, 1 990 ] .  

Лланвирн-лландейло: теплое (?летнее) течение от бассейна Горного Алтая 
в сторону бассейна Салаира и далее также теплое (?летнее) течение в сторону 
бассейна Казахстана; два холодных <?зимних) течения от бассейна Казахста
на - одно в сторону бассейна Горного Алтая, а другое в сторону бассейна 
Салаира. Теплое течение от бассейна Салаира в сторону бассейна Казахстана 
совпадает с изгибающимся меридионально-широтным теплым течением с юга 
на север и далее на восток, выделяющимся на лландейльско-карадокской схеме 
океанографической реконструкции для Северной гемисферы в зимний период 
[Wilde, 1 99 1  ]. 
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Рис. 31.  Направления движений холодных (?зимних) (а) и теплых (?летних) 
(6) течений в раннепалеозойских акваториях Средней Сибири: 
1 - начальная (или "первичная" ) ,  2. - конечная (или "вторичная") части течения. 
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Карадок: теплое (?летнее) течение от бассейна Казахстана в сторону 
бассейна Горного Алтая; теплое (?летнее) течение от бассейна Таймыра в 
сторону бассейна Горного Алтая; холодное (?зимнее) течение от бассейна 
Горного Алтая в сторону бассейна Сибирской платформы. Первое предполага
емое теплое течение совпадает с теплым широтным течением с востока на 
запад, а второе - отвечает меридиональному теплому течению с юга на север. 
Отмеченные широтное и меридиональное течения выделяются на лландейль
ско-карадокской схеме океанографической реконструкции для Северной ге
мисферы в летний период [Wilde , 1 99 1  ] .  

Ашги.лх одно теплое (?летнее) течение от бассейна Горного Алтая в 
сторону бассейна Казахстана; холодное (?зимнее) течение от бассейна Колымы 
в сторону бассейна Горного Алтая. 

Ранний лландовери: два теплых (?летних) течения от бассейна Горного 
Алтая - одно в сторону бассейна Сибирской платформы, другое в сторону 
Колымы; три холодных (?зимних) течения от бассейна Горного Алтая - одно 
в сторону бассейна Сибирской платформы, другое в сторону бассейна Салаира , 
третье в сторону бассейна Казахстана, а также еще одно холодное течение от 
бассейна Сибирской платформы в сторону бассейна Колымы. Средний лландо
вери: два холодных (?зимних) течения от бассейна Сибирской платформы -
одно в сторону бассейна Горного Алтая, другое в сторону бассейна Колымы. 
Поздний лландовери: теплое (?летнее) течение от бассейна Тувы в сторону 
бассейна Горного Алтая; теплое (?летнее) течение от бассейна Колымы в 
сторону бассейна Горного Алтая ;  холодное (?зимнее) течение от бассейна 
Горного Алтая в сторону бассейна Сибирской платформы. 

Коэффициенты сходства сообществ 

Для сравнения сходства между одновозрастными комплексами из раз
личных регионов или районов Средней Сибири использовались коэффициенты 
фаунистического сходства Симпсона и Жаккара. Первый коэффициент опреде
ляется отношением С к N 1' а второй коэффициент вычисляется по формуле 
C/N1  + N2 - С ,  где С - число общих таксонов в сравниваемых сообществах, 
N1 - число таксонов в меньшем сообществе, N2 - число таксонов в большем 
сообществе. Так как в сибирском материале в сравниваемых сообществах были 
весьма различные по числу таксонов сообщества, то пришлось отказаться от 
использования коэффициента Жаккара, дающего качественные результаты 
только при анализе приблизительно равных по размерам сообществ. Кроме 
того, в некоторых случаях удалось применить для анализа коэффициент 
сходства Кларка и Хатлеберга [ Bergstrom, 1 990 ], вычисляемый по формуле 
2C/N 1 + N2•  Последний показатель дал величины, близкие к результатам по 
коэффициенту Симпсона. Ниже анализируются данные по последнему ко
эффициенту (табл. 45) . 

Ордовикские сообщества. Нижний тремадок: коэффициент Симпсона для 
Сибирской платформы и Салаира равен 3/3 = 1 ;  для Сибирской платформы и 
Горного Алтая - 0/ 1 = О ; для Горного Алтая и Салаира - 0/3 = О ; для 
Сибирской платформы и Кузнецкого Алатау - 2/3 = 0,66; для Салаира и 
Кузнецкого Алатау - 1 /3 = 0,33; для Кузнецкого Алатау и Горного Алтая -
О/ 1 = О. Верхний тремадок: граптолиты известны только в одном регионе 
Средней Сибири - на Горном Алтае. Аре11иг: ко:эффициент Симпсона для 
Сибирской платформы и Горного Алтая равен 0/3 = О ; для Сибирской платфор
мы и Салаира - 0/3 = О ; для Горного Алтая и Салаира - 24/50 = 0,48.  
Лланвирн: коэффициент Сим.пеона для Горного Алтая и Салаира равен 4/8  = 
= 0,5. Лландейло: коэффициент Симпсона для Сибирской платформы и Салаира 
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равен 0/2 = О ; для Сибирской платформы и Горного Алтая - 0/2 = О ; для 
Горного Алтая и Салаира - 4/7 = 0,57. Карадок: коэффициент Симпсона для 
Сибирской платформы и Салаира равен 2/8 = 0 ,25; для Сибирской платформы 
и Горного Алтая - 8/8 = 1 ;  для Салаира и Горного Алтая - 2/ 5 = 0,4 .  АшгиJU1.: 
коэффициент Симпсона для Салаира и Горного Алтая равен 0/ 5 = О; для 
Сибирской платформы и Горного Алтая - 3/3 = 1 ;  для Сибирской платформы 
и Салаира - 0/3 = О ; для Салаира и Тувы - 0/ 1 = О; для Горного Алтая и 
Тувы - 0/ 1 = О ; для Сибирской платформы и Тувы - 0/ 1 = О. 

Силурийские сообщества. Нижний JU1.андовери: коэффициент Симпсона 
для Сибирской платформы и Горного Алтая равен 1 9/25 = 0,76; для Сибирской 
платформы и Салаира - 2/6 = 0,33; для Салаира и Горного Алтая - 6/6 = 1 .  
Средний JU1.андовери: коэффициент Симпсона для Сибирской платформы и 
Горного Алтая равен 28/ 42 = 0,66. Верхний л.ландовери: коэффициент Симпсо
на для Сибирской платформы и Горного Алтая равен 5/6 = 0,83; для Сибирской 
платформы и Тувы - 1 /6 = 0, 1 6 ;  для Горного Алтая и Тувы - 717 = 1 .  

Характер изменений коэффициентов сходства. Н а  рассмотренных стра
тиграфических рубежах коэффициент Симпсона колеблется от О до 1 .  В целом 
фиксируется слабое сходство между среднесибирскими сообществами грап
толитов в раннем тремадоке, арениге и лландейло (для некоторых пар регионов 
коэффициент равен О, а для других пар - от 0,33 до 0,66) . Средняя степень 
сходства сообществ (коэффициенты от 0,25 до 0 ,66) между различными парами 
граптолитовых сообществ Средней Сибири наблюдается для карадокского ин
тервала. Значительная степень сходства между различными граптолитовыми 
сообществами Средней Сибири характерна для лландоверийского интервала, 
для которого наблюдаются значения коэффициента Симпсона от 0 ,66 до 1 (за 
исключением двух цифр 0, 1 6  и 0,33) . Своеобразные коэффициенты сходства 
получились по среднесибирским регионам для ашгилла: две пары регионов 
имеют коэффициент Симпсона, равный О, а для одной пары он составляет 1 .  
1 84 



Такой разброс значений требует дальнейшего изучения и, в первую очередь, 
привлечения новых коллекций граптолитов с этого стратиграфического рубежа. 

Сравнивая регионы попарно, можем выбрать те , в которых граптолиты 
встречаются практически на всем рассматриваемом интервале и на всех возра
стных срезах. Коэффициент Симпсона для Сибирской платформы и Горного 
Алтая меняется в следующих пределах: нижний тремадок - О; верхний 
тремадок - граптолитов на платформе нет; арениг - О; лланвирн - грап
толитов на платформе нет; лландейло - О; карадок - 0,66;  ашгилл - 1 ;  
нижний лландовери - 0,76;  средний лландовери - 0,66;  верхний лландо
вери - 0,83.  Для рассматриваемой пары регионов наблюдается отчетливая 
тенденция к постепенному возрастанию коэффициента фаунистического сход
ства с некоторым "проблематичным" всплеском на ашгилльском уровне и с 
незначительным снижением на среднелландоверийском уровне. 

Для Салаира и Горного Алтая диапазон значений коэффициента Симпсона 
следующий: нижний тремадок - О; верхний тремадок - граптолитов на 
Салаире нет; арениг - 0,48;  лланвирн - 0,5;  лландейло - 0,55; карадок -
0,4 ;  ашгилл - О; нижний лландовери - 1 .  Средний-верхний лландовери -
граптолитов на Салаире нет. Анализируемая пара регионов Средней Сибири 
отражает прогрессивное увеличение фаунистического сходства от тремадока к 
лландейло, затем снижение этого сходства до полной потери в ашгилльском 
интервале и возрастание фаунистического сходства до полного тождества на 
нижнелландоверийском уровне. 

Значения коэффициента Симпсона для Сибирской платформы и Салаира 
равняются таким величинам: нижний тремадок - 1 ;  верхний тремадок -
граптолитов в обоих регионах нет; арениг - О ;  лланвирн - граптолитов на 
платформе нет; лландейло - О; карадок - 0,25; ашгилл - О; нижний 
лландовери - 0,33;  средний-верхний лландовери - граптолитов на Салаире 
нет. Фиксируемое на уровне нижнего тремадока полное тождество фаунистиче
ского сходства для рассматриваемых регионов на более молодых стратиг
рафических уровнях полностью пропадает и только в карадоке и в нижнем 
лландовери достигает низких значений. 

Площадное районирование 

Обобщение всех перечисленных параметров позволяет выделить по грап
толитам отдельных возрастных срезов для Средней Сибири ряд зоохорий от 
районов и регионов до подпровинций и провинций. В табл. 46 показаны 
сибирские зоохории по граптолитам. Для компактности в ней приведены только 
наиболее хорошо обособляющиеся районы, объединяемые в различные регионы , 
подпровинции и провинции. Для выделения провинций и, особенно, областей 
необходимо привлечь к сибирским материалам данные по другим регионам, 
например, по Казахстану, Таймыру, Китаю, Канаде, Северной Америке, 
Швеции и т. д. Эту задачу предстоит решать в будущем , после корректного 
выделения единиц зоохорий мелкого и среднего ранга в отмеченных гео
логических регионах и дальнейшей компоновки таких зоохорий в зоохории 
крупного ранга. Несомненно, что установление крупных зоохорий, их обособ
ление и взаиморасположение следует проводить при параллельном учете дан
ных по предполагаемым картинам распределения отдельных блоков земной 
коры [Scotese, McKerrow, 1 990, 1 99 1 ;  Paris,  Robardet, 1 990; Wilde, 1 99 1  ] .  

Выделенные в настоящей работе по среднесибирским граптолитам ре
гиональные, подпровинциальные и провинциальные зоохории трудно срав
нивать с зоохориями по граптолитовым сообществам, предлагаемым в пос-
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Т а б л и ц а 46. Ордовикские и нижнесилурийские зоохории Средней Сибири по граптолитам 

Зоохории 
Время 
( з она ) Район Регион Подпровинция Провинция Область 

spiral i s  Чаданский ( я )  9 .  Чинетинск·ий [ Н ]  Северо-западно-
Чагырский ( н )  1 6 . Центрально- центрально-

gr i estonens i s  Яломанский ( ю )  Тувинский [ я ]  платформенная 
Карасукский ( Ш )  1 5 . Чуйский [ w ,  ю ]  [ 1 1 ,  1 2 ,  1 3 ] 

turt i cu l atus Соловьихин - 1 4 . Соловьихинский 
СКИЙ ( ч )  [ ч ]  Алтайско-Тувин-

gue r i c h i  Рыбнинский ( ц )  1 3 . Норильский екая 
талнахск1'1й ( х )  [ ф ,  х ,  Ц ] [ 9 ,  1 4 ,  1 5 ,  1 6 ]  

hal l i  Кулюмбинский ( ф )  

sedgw i c k i  Сибирская 

convolutus 

tг iaпgu l a tus 

cyphus Чагырский ( н )  1 2 . Котуйский [ с ]  
У тесный ( у )  1 1 . Суханский [ т ]  

s i b l r i cus , Оленекский ( т )  9 .  Чинетинский [ м ]  
extenuatus Мойеронский ( с )  

acuminatus 

persculptus Чаrырский ( н )  9 .  Чинетинский [ н] Салаирская 
Бачатский { р ) 5 .  Маралихинский [ о ]  ( 7 ] ? 

ornatus Суеткинский ( О )  7 .  Гурьевский [ р ]  

supernus 

l i nearis Чаrырский ( м )  9 .  Чинетинский ( м ]  Алтайская 
суеткинский ( о )  5 .  Маралихинский [ 5 ' 9 ]  Южно-

c l i ngani столбовой ( н )  [ к , о ] сибирская 
Белевский ( к )  1 0 . Тунrусский [ н ]  Западно-плат-

mult idens форменная ( 1 0 ]  

ant i quus 
l i neatus 

grac i l i s ,  Ногинский ( п )  9 .  Чинетинский [ м ]  Алтайская 
serratulus Чаrырский ( М ) 7 .  Гурьевский [ И ] [ 5 ,  9 ] 

Столбовой ( н )  1 0 . Тунrусский [ н ,  п ] 
tere t i usculus Орлиноrор- 4 .  Турочакский [ д ]  Центрально-

СКИЙ ( и )  5 .  Маралихинский [ о ]  платформенная 
Лебедской ( д ) [ 1 0 ]  
Суеткинский ( о )  -

jakvvlev i ,  Чаrырский ( м )  9 .  Чинетинский салаирская 
coel ::itus И з ыракский ( Л )  [ к '  м ]  [ 7 ' в ] 

Орлиноrор- 7 .  Гурьевский [ и ]  
balhaschens i s ,  СКИЙ ( И )  в .  Маслянинский [ л ]  
k i r g i s i cus Белевский ( к )  

h i r undo Лебедской ( д ) 4 .  Турочакский Алтайская 
Таrазинский ( г )  [ г '  д ] [ 4 '  5 ]  

g i bberulus Орлиноrор- 7 .  Гурьевский [ и ]  
СКИЙ ( и )  6 .  Черекшанский ( з ] Салаирская 

angus t i fo l ius ОсиновскиЙ ( з )  5 .  Маралихинский ( 6 ,  7 ]  
el ongatus пичужихин- [ е ,  ж ]  

СКИЙ ( Ж )  
densus Костинский ( е )  

b a l t i cus Лебеде кой ( Д )  4 .  Турочакский 
[ r '  А )  

approximatus тагазинский ( r )  

osl oens Ls , Камлакский ( в )  з .  Катунский [ в ]  Алтайская [ з ] 
hyperboreus Салаирская [ 1 ]  

ang l ica оленекский ( б ) 2 .  суханский [ б ]  Северо-восточ-
[ f l abe l l  i f orme Аныштаихин- 1 .  Ельцовский [ а ]  н о - nлатфоркен-
ang l i c a ]  СКИЙ ( а )  ная [ 2 ]  

П р  и м  е ч а н  и е .  В графе "Подпровинция" в квадратных скобках номерами обозначены 
включенные в каждую подпровинцию регионы (см. графу "Регион" ) ,  а в графе "Регион" в 
квадратных скобках буквами - составляющие каждый регион районы (см. графу "Район" ) .  
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ледних публикациях [Finney, Chen Xu, 1 990; Berry, Wilde, 1 990; Rickards, 
Rigby, Harris ,  1 990 ] . В цитированных работах вся Сибирь (включая Среднюю 
и Западную Сибирь и Таймыр) отвечает единой крупной Сибирской зоохории 
в ранге региона или подпровинции. Отдельно, в виде региона или под
провинции, выделяется и Казахстанская граптолитовая зоохория. В других 
работах [Цай, 1 982, 1 988 ] для ордовика рассматриваются Атлантическая и 
Тихоокеанская "типовые" провинции. В целом по всем ордовикским грап
толитовым сообществам Казахстан отнесен к Тихоокеанской провинции, а 
Алтае-Саянская складчатая область только на некоторых стратиграфических 
интервалах помещена по сообществам граптолитов в состав Тихоокеанской 
провинции. 

5.3. СООТНОШЕНИЕ ЗООГЕОГРАФИЧЕСКОГО РАЙОНИРОВАНИЯ 
СРЕДНЕЙ СИБИРИ ПО ГРАПТОЛИТАМ С ЗООХОРИЯМИ 

ПО ДРУГИМ ГРУППАМ ФАУНЫ 

По конодонтам в ордовике на трех уровнях (аренигском, лланвирнско
лландейльском и карадокско-ашгилльском) выделяется Сибирская провинция в 
составе Мидконтинентального региона [Bergstrom, 1 990 ]. По брахиоподам 
Х .  С. Розман [ 1 976, 1 98 1 ] для карадока предлагала выделять Канадско-Си
бирский, Казахстанско-Аппалачский, Европейский пояса, а для ашгилла -
Канадско-Сибирский, Норвежско-Казахстанский, Европейский, Колымско
Аляскинский пояса. Некоторые исследователи [Neuman, Harper, 1 992 ] для 
интервала арениг-лланвирн рассматривают две крупные брахиоподовые зоо
хории: Toquima-TaЫe Head и Celtic провинции. По данным О. И. Никитиной 
[ 1 989 ], лланвирнские комплексы брахиопод Казахстана относятся к Казахстан
ско-Южнокитайской палеозоогеографической провинции в составе Кордильеро
Гималайской надобласти. По брахиоподам лландовери Сибирь отнесена к 
Космополитной провинции [Berry, 1 973 ] .  

Данные по трилобитам для тремадокско-раннеаренигского интервала поз
волили отнести Сибирскую платформу к Американско-Сибирскому типу 
фауны, а Алтае-Саянскую складчатую область - к смешанному Американско
Сибирскому и Балтийскому типам фауны; для позднеаренигско-лланвирнского 
интервала юг Средней Сибири отнесен к Балтийскому типу [Чугаева, 1 976 ] .  
Те же данные по трилобитам для лландейльско-раннекарадокского интервала 
дали основание включить Среднюю Сибирь в Американско-Сибирский тип 
фауны, для позднекарадокско-ашгилльского интервала Сибирская платформа 
была отнесена к Американско-Сибирскому, а юг Средней Сибири - к Бал
тийскому типу фауны. По данным другого автора [Аполлонов, 1 992; Аполлонов 
и др. , 1 992 ], ордовикские трилобиты позволяют выделить пять областей: 
Южноамериканско-Евразиатскую (умеренных широт) , Тетическую (приполяр
ную) , Сибирскую, Северо-Американскую, Австрало-Северокитайскую (приэк
ваториальные) , а по трилобитам пограничного кембро-ордовикского интервала 
обособляются четыре провинции: Южноамериканско-Евразиатская, Сибирская, 
Северо-Американская и Австрало-Северокитайская. 

По мшанкам ордовика палеогеографическое районирование аренига пока
зывает существование Балтийской и Северо-Американской провинций [Tuckey, 
1 990 ]. В лланвирне дополнительно к этим двум провинциям проявилась еще 
одна - Сибирская. В лландейло и карадоке по мшанкам выделяются четыре 
провинции: Балтийская, Северо-Американская, Сибирская и Средиземномор
ская. В ашгилле уровень провинциализма среди мшанок снизился и произошло 
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объединение провинций в Североамериканско-Сибирскую и Балтийско-Сре
диземноморскую. 

Сведения Ш'> кораллам и строматопоратам [Webby, 1 992 ] дают основания 
выделять в ордовике две крупнейшие зоохории: Американско-Сибирскую эква
ториальную и Евро-Азиатскую среднеширотную области. При суммировании 
данных по граптолитам, конодонтам, кораллам, брахиоподам, строматопоратам 
силура обособлены три крупнейшие биозоогеографические области: Тропичес
кая (Восточно-Американская, Кордильерская, Сибирская, Австралийская и 
Центрально-Азиатская провинции) , Мальвинокафрическая и Восточно-Азиат
ская [Кальо, 1 98 1  ] .  

Обобщение сведений по всем группам фауны позволило выделить для 
ордовика Сибири Северо-Сибирскую (Сибирская платформа, Колыма, Таймыр, 
Новосибирские острова) и Алтае-Саянскую палеозоогеографические провинции 
[Каныгин и др. , 1 984 ] ,  а в целом для всего земного шара зафиксировать четыре 
крупнейшие ордовикские зоохории: Канадско-Сибирскую, Колымо-Аляскинс
кую, Европейскую и Казахстанско-Аппалачскую надобласти. 

Перечисление этих немногочисленных и далеко не полных данных пока
зывает, что выделенные в настоящей работе зоохории по граптолитам в ранге 
районов, регионов, подпровинций и провинций практически невозможно срав
нить с имеющимися, часто не однозначными (и даже противоречивыми выво
дами по одной группе фауны, сделанными различными специалистами) дан
ными зоогеографического районирования по другим группам фауны, вследствие 
их крайней разномасштабности. В то же время нужно отметить, что такое 
положение может быть не результатом каких-либо специфических зоогеог
рафических особенностей, а складываться из-за различий в используемых 
методических приемах. Возможно, что в будущем при вьщелении по другим 
группам фауны зоохорий мелкого ранга (районов, регионов, подпровинций) 
можно будет сравнивать их с зоохориями, вьщеляемыми по граптолитовым 
сообществам. Напомним о выделении по комплексу различных групп фауны, в 
том числе и граптолитам, ряда "микропровинций" в силуре Тянь-Шаня и 
Памира [Лелешус, 1 99 1  ]. В свою очередь, следует продолжить начатые иссле
дования по зоогеографическому районированию по граптолитам на основе 
предложенных выше принципов других геологических регионов, чтобы затем 
можно было приступить к интеграции всех (и что самое главное - равноцен
ных) данных для воссоздания планетарной картины распределения крупнейших 
граптолитовых зоохорий. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

В сложно построенных и интенсивно дислоцированных толщах в Средней 
Сибири, и особенно на юге этой территории, на отдельных стратиграфических 
интервалах , в преимущественно терригенных разрезах, граптолиты нередко 
составляют единственную из встречающихся групп фауны. Часто только бла
годаря им удается определить возраст отложений и дать надежную основу для 
корреляции. 

Главный результат работы - создание серии из восьми Региональных 
зональных граптолитовых шкал: а) для среднего-верхнего кембрия Сибирской 
платформы; б) для ордовика Горного Алтая ;  в) для ордовика Салаира; г) для 
ордовика Сибирской платформы; д) для нижнего силура Горного Алтая; е) для 
нижнего силура Сибирской платформы; ж) для нижнего силура Салаира; з) для 
нижнего силура Тувы, которые являются высокоинформативной основой для 
повышения точности корреляции местных стратиграфических подразделений 
внутри регионов и достоверного сопоставления с высокой разрешающей способ
ностью горизонтов Региональных стратиграфических шкал (РСШ) с ярусными 
подразделениями Международной стратиграфической шкалы (МСШ) . Кроме 
того, именно на основе зональных граптолитовых шкал определяется ранг, 
объем и положение границ региональных подразделений. 

Создание двух принципиально новых сводных, граптолитовых зональных 
шкал ордовика и силура Средней Сибири на основе разработок по региональным 
шкалам позволяет пересмотреть и уточнить традиционные направления в 
совершенствовании МСШ. Такие суперрегиональные шкалы являются связу
ющими элементами для различных зональных граптолитовых последователь
ностей МСШ, построенных по палеозоогеографическому принципу. Они позво
ляют выбирать наиболее информативные комбинации таксонов для индексов 
зон в МСШ. С помощью суперрегиональных шкал также можно реально 
оценить корреляционные возможности Стандартной укрупненной граптолито
вой шкалы и наметить пути дальнейшего ее совершенствования. 

Построение региональных зональных граптолитовых последовательностей 
с высоким корреляционным потенциалом могло быть осуществлено только на 
базе анализа многочисленных разрезов с конкретными зонами, выделенными 
после полной монографической обработки материала. Такой обработке были 
подвергнуты все коллекции по граптолитам кембрия-силура основных ре
гионов Средней Сибири. К настоящему времени в Средней Сибири установлено 
370 видов и подвидов граптолитов , относящихся к 1 24 родам. 

Для региональных стратиграфических построений предложены стратотипы 
граптолитовых зон и эталонные разрезы ряда последовательностей граптолито
вых зон в подразделениях РСШ. Достоверность перехода от реальных зон в 
конкретных разрезах к сводной региональной зональной последовательности 
наиболее доказательна при использовании филогенетической основы с ана
лизом трендов морфологических изменений в различных филогенетических 
линиях граптолитов. На основе широкомасштабного анализа микроструктурных 
перестроек в развитии граптолитов во временном интервале средний кемб-
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рий - ранний силур выявлены закономерности морфологических изменений в 
разных филолиниях граптолитов и показана синхронность их эволюционных 
рубежей. Установленные филоморфогенезы определяют биологическую сущ
ность ранее выделяемых исключительно на эмпирической основе комплексных 
граптолитовых зон , а также открывают возможность перевода зональных 
граптолитовых шкал на филогенетическую зональную и ультрадробную инфра
зональную основы. 

Оригинальные исследования граптолитов и их сравнение с различными 
морскими организмами дают новую достоверную информацию о способах 
размножения, симбиотических связях, характере взаимоотношений со средой 
обитания, в том числе с ландшафтными характеристиками дна палеобассейнов 
и химическими параметрами среды. Анализ различных аспектов морфоло
гических структур граптолитов позволяет обоснованно подтвердить родствен
ные отношения граптолитов и птеробранхий. Граптолиты (классы Graptoloidea 
и Stereostolonata) , как вымершая группа животных, и ныне живущие птероб
ранхии (класс Pterobranchia) находятся в самых близких родственных отно
шениях, а их объединенная граптолитово-птеробранхиевая группа по типам 
построения колоний и соотношениям полиморфных зооидов резко отличается 
от всех остальных, даже близких к ним (например, класс Enteropneusta) групп 
животных. 

На новой, "биологической" основе (трофические и симбиотические связи) 
впервые выполнены реконструкции взаимоотношений планктонных грапто
литовых сообществ с сообществами других планктонных организмов (акритарх 
и хитинозой) . Установлено, что граптолиты как зоопланктон являлись переход
ным звеном (первичным консументам) в пищевых цепях морских палеоценозов 
между основными первичными фитопланктонными продуцентами (акритархи 
и хитинозои) и остальными консументами (все другие группы животных) . 

Разработанная единая система в подходе анализа уровней интеграции 
жизненных форм: индивидуальный зооид (сикулозооид) > псевдоколония (не 
соединенные зооиды в единой оболочке) > колония (рабдосома) > группа 
колоний из одноактной "кладки яиц" единственнной особи ("квазисинрабдосо
ма")  > кормидий (отдельные рабдосомы (или группировка рабдосом в одной из 
генераций в синрабдосоме, как одноактная "кладка яиц" многих особей) или 
отдельные рабдосомы в "квазисинрабдосомах") > кормус (синрабдосома) пока
зывает, что граптолиты, как вымершая группа, в своем развитии использовали 
все известные как у современных, так и у древних животных способы ор
ганизации жизненных форм и даже превзошли в таком развитии все другие 
группы. Это положение может оказать существенное влияние на дальнейшие 
исследования в области классификаций типов строения и обособления живой 
материи, в частности, от клетки к органу и далее к организму, от индивида к 
колонии и далее к надколониальным образованиям. 

Оригинальное определение принципов и критериев для палеозоогеог
рафического районирования по граптолитам позволило выяснить закономер
ности пространственного распространения их ассоциаций в Средней Сибири и 
на основе площадной дифференциации граптолитовых сообществ обосновать 
палеозоогеографическое районирование Средней Сибири по серии возрастных 
срезов. Предложены различные соподчиненные ранги зоохорий по этой группе 
фауны. Наиболее благоприятным для дальнейшего развития этого направления 
работ предлагается путь последовательного обобщения от зоохорий мелкого 
ранга к более крупным. Показаны возможные ошибки при постановке обратной 
. задачи - от общих крупных зоохорий к мелким их категориям. 
1 90 



Результаты имеют значительную практическую ценность. Предложенные 
зональные граптолитовые шкалы Сибири служат основой для разработки 
региональных стратиграфических шкал ордовика и силура Алтае-Саянской 
складчатой области и Сибирской платформы. Эти граптолитовые шкалы ис
пользуются при дальнейшем .совершенствовании стратиграфической основы в 
ходе проводимых в настоящее время тематических и геолого-съемочных работ. 
С их помощью можно решать комплекс стратиграфических задач дробного 
расчленения и точной корреляции осадочных толщ, а также при ревизии и 
упорядочении местной стратиграфической терминологии. 

Исследования по стратиграфии (в том числе и зональной) граптолитсодер
жащих толщ и граптолитам Средней Сибири и смежных областей, несомненно, 
следует продолжать по ряду вопросов. Первая группа вопросов касается проб
лем совершенствования зональных подраздедений Международной и Регио
нальных стратиграфических шкал; другая - связана с обоснованием филоге
нетической основы для выделения комплексных граптолитовых зон и доказа
тельства их закономерной последовательности. Не менее важны и вопросы об 
инфразональных граптолитовых подразделениях. 

Все перечисленные проблемы актуальны не только для геологии и стра
тиграфии палеозойского интервала распространения граптолитов. Несомненно, 
они окажут заметное влияние на развитие всех областей геологии осадочных 
образований. Наиболее перспективным направлением в решении сформули
рованных выше задач является "биологизация" морфологических исследо
ваний, которая позволит начать необходимый переход от искусственной систе
матики граптолитов к естественной на основе объединения морфологических 
признаков по их функциональному назначению. Критический анализ "обнов
ленного" таксономического состава даст толчок в совершенствовании любых 
типов граптолитовых зон и зональных последовательностей. 
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