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ВВЕДЕНИЕ 

В ПJследние двадцать лет в Советском Союзе и за рубежом 
резко возрос интерес к изучению табупят - группы папеозойских 
кораллов, имевшей широкое распространение в природных системах 
древних седиментационнь� бассейнов. Этому в основном способст
вовали исследования Б.С. Соколова ( 1 9 5 5 )  в Советском Союзе и 
Д. Хипл (Hill, Stt.mm, 1 95 6 )  за рубежом. Созданная Б.С. Соколо
вым в 1 950 г. ( 1 9 50, 1 955)  общая система табупят получила 
всеобщее признание. Эта система за прошедшие ГС�ды претерпела 
незначительную перестройну (Соколов, 1 962, 1 965, 1 97 1 ,  1 97 4 ) ,  
оставаясь фундаментальной и По сей день. 

В 1 955 г. совместно с Б.С. Соколовым исследование табупят 
начал и автор. Первоочередная задача этих работ заключалась в 
Dписании видовь� таксонов табупят западной части Вост�чно-Евро
пейской платформы ( Подолия) и Сибирской платформы. Вначале опи
сание табупят велось по стандарту, введенн:)му и принятому еще 
первыми исследователями табулят, начиная с Ж.-Б. Ламарка (La
marck, 1816), А. Гольдфусса (Goldfuss, 1 826-1 833) , А. Орбиньи 
( OrЬigny, 1849), а именно, вид приннмался в объеме, С(IОТветст
вующем типовому экземпляру, Все, даже небольшие отклонения от 
голотипа вDЭвоцплиоь в ранг разновидностей (вариететов) или но
вь� видов. В 1 968 г. нами (Соколов, Тесаков, 1 968; Тесаков, 
1968) были сделаны первые значительные отступления от общепри
нятого стандарта в устан:)влении видовь� таксонов табулят. Описан
ные Pachy(avosites koz/owskii· Sok. ·и Tiverrna veтmiculata Sok. et Tes. 
получили всестороннюю характеристику на основании изучения орга
нических остатк�в из монDфациальнь� (nервый вид) и разнDфациаль
ньiх посnедовательнь� слоев (второй вид). Была изучена изменчи
вость этих видов, оказавшаяся настолько широкой, что-были постав
лены под сомнение критерии выделения видов табупят на основании 
количественНь� признаков. С этого времени автором и началось 
планомерное изучение видовь� и внутривидовь� таксонов табупят 
на основе nопуляционного и биоценотического анализов. Толчком 
к этим исспедованиям послужили тахже накопившився в наших ру
ках огромные коллекции nослОЙНО собранного материала из ордовикских 
и силурийских отложений Подолии и Сибирской nлатформы. Особенно nло
дотворными явились работы по развитию бассеЙНа и органического ми
ра, проводимые автором в составе комплексной питолого-палеонтоло
гической груnПы на территории Подолии и Сибирской платформы. 
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Основные задачи работы сводятся к обоснованию объема вида 
табупят с позиций популяционного анализа, к установлению места 
табупят в общей морской биоте на основе биоценотического анали
за, к оценке стратиграфического значения табупят на уровне тaкco
JIIJII, сообществ и экосистем при проведении биостратиграфического 
анализа. Все исследование проведено целенаправленно для рещения 
отмеченнь� задач и велось поэтапно. Наряду-со сбором материалов, 
соответствующих профилю поставленнь� задач, велись детальные 
стратиграфические работы, которые позволили привязать все вьще
ленные биологические и биогеологические категории к дробной стра
тиграфической схеме, что в свою очередь дало во�можность просле
дить у табупят некоторые эволюционные преобразования. 

Этапы в изучении внутривидовь� таксонов сводились к следующе
му. Первоначально изучались отдельные колонии, их изменчивость, 
онтогения, выявлялись наследственные и модификационные признаки. 
В результате бьmо выяснено, что колонии имеют разную изменчи
вость. Затем составлЯлись совокупности из колоний, расположеннь� 
в прижизненном положении на одной плоскости напластования пород, 
представлявщих в древние времена твердое морское дно, которое 
служило субстратом для табулят. В этих совокупностях выявлялись 
группы с разными качественНJ:�Iми признаками (роды). К�ая та
кая группа анализировалась статистическими методами. Если измен
чивость признаков в пределах такой группы оказывалась непрерыв
ной и отвечала нормальному или логарифмическому законам распре
деления, то такая группа считалась населением одного вида. Рас
смотрение онтогении и зонального роста табупят в пределах такой 
группы позволяло вьщелять поколения и изучать изменчивость и 
своеобразие развития кораллов в определенный момент времени. 
Далее рассматривалась непрерьшная смена населений в стратигра
фической последовательности пород, вначале внутри одного монDфа
циального слоя, а затем, если не проходило замыкание исследуе
мой совокупности, в серии последовательнь� �знофациальнь� слоев. 

·Таким образом, выявлялись видовые локальные популяции, которые 
также исследовались биометрически. 

При использовании отмеченной методики исследования обнаружи
лось, что популяции разных видов имеют разную изменчивость. 
Имеются поnуляции, у которь� количествецные признаки практичес
ки неизменны. Некоторые популяции других видов табупят имели 
очечь щирокую фенотипическую изменчивость. Так же как одни по
пуляци_и имели небольшой и постоянный ареал, а другие - широкий 
ареал и иногда значительно мигрировали от первоначального биоти
па. Одни популяции оставались неизменными, другие же значитель
но менялись. 

Последний этап в изучении таксонов бьm связан с отождествле
нием разнь� популяций, т.е. посвящен вьщелению и обоснованию 
видовь� совокупностей. При этом бьmи использовань1 простые ста
тистические приемы. Между поnуляциями выявлялась клинальная и 
волновая изменчивость. Анализировались фации и выяснялась зависи-
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мость тех или иных вариаций признаков от абиотических условий 
среды, биотического влияния, экологических факторов и возможных 
генетических nосьmок. Таким образом, nутем nоисков различных 
способов объяснения того или ин ог о  явления автор стремился по
высить точность объема биологического в ида табулят, а значит 
тем самым и точность стратиграфо-палеонтологических исследова
ний. В результате этих раб.от удалось nроследить некоторые эволю
ционные nре образования, nротекающие на внутривидовом уровне, и 
обосновать наличие у табуnят мутантов. 

�агодаря такому nодходу в изучении внутривидовь� категорий, 
вид табуnят удалось рассматривать, как сложно развивающуюся и 
эволюционирующую систему. Каждый вид характеризуется серией 
поnуляций и имеет оnределенный ареал, Разные виды, как оказалось, 
имеют разную изменчивость и разное географическое и стратигра
фическое ра·спространение. Несмотря на пересмотр объема многих 
видов табулят, их стратиграфическое значение не снизилос ь, ·а во 
многих случаях значительно возросло, так как пошrг1mические виды 
имеют более широкий· географический ареал, чем локальные типоло
гические виды. 

Исследование сообществ табуnят и их с оотношения в экосисте-· 
мах с другими биотическими сообществами в настоящее время толь
ко начато. В работе сделана п опьсrка разграничения интегральнь� 
уровней живой и веживой материи в пределах седиментационнь� 
бв,ссейн.ов, обитателями которь� являлись и табуляты. Рассмотре
ние экоеистем и с ообществ разного ранга ведется начиная с на
именьших единиц этих категорий. Обсуждаются их объемы и гра
ницы. 

Некоторые материалы, nомещенные в работе, оnубликованы ра
нее в отдельнь� статьях и в монографии автора "Фавозитиды По
nолни". Здесь они критически пересмотрены и доштнены, а также 
объединены общим nланом nовествования. 

Фотографии шлифов выполнены в фотолаборатории Института гео
логии и геофизики В.П. · Вагнером. Большее количество шлифов сде
лано С.И. �иновым, Т.С. �ивовой и Е.Г . Березиной в шлифоваль
ной мастерской Института геологии и геофизики СО А Н  СССР. 

Uенные с оветы и рекомендации при nроведении исследования бы
ли получены автором от академиков Б.С. С околова, д.В. Наливки
на; докторов геолого-минералогических наук А. М. Обута, И. Т. Жу
равлевой, В.Н. Дуба т олова, Р.Ф • . Геккера, А . Б. ИВановского, А .  С. Да
гиса, М.А . Жаркова, О.И. Никифоровой; доктора биологических наук 
В.Ф. Машанского; кандидатов геолого-минералогических наук В.А .За
харова, Н.И. Предтеченского, Т.М. Жарковой, Т.Н. К орень, Е .И.Мяг
ковой, В. И. Яркина, А.К. Башарина. Считаю своим nриятным доц; 
гом вы�зить nризнатеnьность и благодарность всем названным 
специалистам. 



ГЛАВА ПЕРВАЯ 

ОБЩЕЕ СОСТОЯНИЕ ПРОБЛЕМЫ 

1.1. ЗАВИСИМОСТЬ ТРАКТОВКИ ОБЪЕМА ВИДА ТАБУЛЯТ 
ОТ ПРИНИМАЕМОЙ КОНЦЕПЦИИ ВИДА, 
ИСХОДНОГО МАТЕРИАЛА И МЕТОДОВ 

ЕГО ИЗУЧЕНИЯ 

Как показьrnает практика палеонтологического описания, объем 
устанавливаемь� видов и внутривидовь� подразделений табупят во 
многом зависит: от концепции вида, которую принимает исследова
тель; от исходного материала, на котором устанавливаются виды; 
от метода изучения материала. 

Исторически сJrожилось, что единичные, часто валунные, коло
нии табупят явились типами новь� видов и описывались самым де
тальным образом, с указанием всех количественнь� '<Онстант. В 
дальнейшем большинство фенотипов, отличавшихся от известнь� ви
дов, возводилось в ранги видов, подвидов, вариететов и форм; типы 
и объемы внутривидовь� подразделений полностью отвечали при 
этом стандарту видового тиnологического подразделения. 

Учитывая, что типологический вид предусматривает полную ана
логию всех экземпляров с голотипом, поставщике>м мАтериала для 
установления этих видов моГут служить любые коллекции. При та
ком представлении о виде возможны подразделения естественнь� 
сообществ организмов в зависимости от представления исследовате
ля о допустимой широте изменчивос:rи того или иного признака. Естест
венно, что при типологической трактовке вид становится неизменной 
классификационной единицей, не находящей места в филогенетичес
кой видовой системе. Методика установления таких видов обычно 
сводится к простому сравнению всех имеющихся экземпляров с го
лотипом. 

Под давлением фактического материала первые значительные 
отступления от этой схемы описа'Ния табупят сделал К, Трипп 
(Tr1pp, 1 933) ,  который рассматривал вид в "формах движения" и 
принял широкие вариации почти всех признаков фавозитltД. Его пред
ставления не получили поддержки главным образом потому, что он 
не смог дать стройног.о те.оретического обоснования этих вариаций 
и, кроме того, выделив виды по таким признакам; как ориентиj!>ов
ка шипов и дифференциация кораппитов, ра.ЗбиJI тем самым естест
венные популяции фавозитид на искусст.венные виды. При изучении 
каменноугольнь� сиринГопорид А.Ваган ( Vaugan, 1905) выделял 
циркулы - группы форм, тесно связаннь� с типичным видом и сос
тавляющих с ним вместе непрерьrnный морфологический ряд, просле
живаемый как в горизонтальном, так и в вертикальном направлениях. 
В .объем этого понятия не входят внешне сходные формы, отделеJt
ные перерывом от времени распространения типа и не связанные 
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с ним переходными формами. Таким образом, А. Ваган устанавли
вал на конкретном материале виды, предусматривающие широкую 
изменчивость морфологических признаков. 

Значительные отступления от концепции типологического вида 
бьUJи сделаны О. Джонсом (J on es) в 1 936 г., который принял во 
внимание широкие вариации Favosit�s gothlandicus. Однако типоло
тическое понимание им внутривидовых подразделений, а в дальней
шем ( 1 93 7 )  и видов, свидетельствует о том, что заключения авто
ра вытекали не из анализа естественных ассоциаций фор; .. ; , С! �;з рас
смотрения уже собранной коллекции. 

В последнее десятилетие при установлении видов табупят неодно
кратно намечается частичное отступление от типологического пони
манця вида. Исследователи, расширяя рамки изменчивости некото
рь� признаков, вплоть до полного отрицания градаций этих призна
ков, как видовь�. диагносцировали виды по дробным градациям дру
гих признаков; Так, И. Саттон (Sutton, 1 966) , изучив небольшие 
выборки фавозитид, пришел к выводу о· значительнь� вариациях та
ких признаков, как дифференциация кораллитов, толщина стенки и 
длина септальнь� шипов, и в то же время возвел в видовой ранг 
диаметр кораллитов. Такое заключение, логично вытекающее из 
анализа немногочисленного узко географически и стратиграфически 
распространенного материала, не подтверждается при анализе мно
гочисленнь� природных популяций. В данном случае ограниченность 
рассматриваемь� выборок в существенной степени привела к суже
нию объема вида, так как по отдельным локальным популяциям не
возможно проследить вариации всех признаков. А.И. Науменко 
( 1 96 9 ) ·, проанализировав фациальную гамму тувинского лландове.,. 
рийского бассейна, сделал заключенце о широкой изменчивости 
строения полицняка (от компактного до редкопетельчатого) в пре
делах одного вида хализитид. Изменчивость всех остальнь� призна
ков этой обширной среди табупят группы остается до сих пор не 
изученной. 

Убедительным примером, показывающим зависимость объема вы
деляемь� видов от исходного материала и метода его изучения, 
являются работы В.Л. Лелешуса ( 1 968, 1970) . На основе приме
нении математического метода при определении сродства между ко
лониями им установлено три градации. Все фавозитиды, степень 
сродства которых не превышает 1 , 0, относятся к одному виду; 
формы, .степень сродства которь� более 1,5, считаются разными 
видами. Такой .формальный вывод сделан, по-видимому, благодаря 
тому, что видовой рубеж был определен чисто психологически, на 
основе анализа типологического материала, а именно, по экземпля
рам,· заведОМО ОТНОСЯЩИМСЯ К ОДНОМУ ТИПОЛ ОГИЧеСКОМУ Виду; Оста
ВИВ в стьроне этот формальный подход в установлении объема вида 
и те противоречия, к которым приходит автор, на основании приве
деннь� степеней сродства количеств�ннь� признаков и употр<�бив 
формулы, применеиные В.Л. Лелешусом для анализа популяций, мож
но увиДеть неразрьrnность изменчивости ее форм, хотя крайние чле-
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ны популяции по степени сродства могут значительно выходить за 
искусственно установленные видовые рамки. 

В настоящее время работы по изучению изменчивости различных 
видов табупят ведутся уже многими исследователями. Особого вни
мания в этом отношении заслуживают работы Ю.М. Фомина ( 1969) 
по развитию и изменчивости циртDфиллид. 

Обзор показьmает, что традиционнь@ типологический подход к 
виду у табулят, а также тот материал, на котором устанавливают
ся типологические видь� и метод его изучения не могут полностью 
раскрыть всю изменчивость видов табупят и определить вид как 
сложно развивающуюся систеМУ, в полном ее объеме, что предусма
тривает биологическая концепция вида и популяционнь@ метод 
исследования исходного, специально· с обранного для этой цели, ма
териала. Однако, несмотря на то, что в области биологической кон
цепции в настоящее время уже достигнуты громадные успехи, при
ложение ее к конкретноМУ материалу по табупятам с оставляет еще 
большие трудности и многие вопросы на ископаемом материале необ
х одИмо разрабатьmать заново. Кроме того, для познания вида у 
табулят, а также этой группы в целом, необходим анализ всех вза
имодействующих в природе органических и кос ных компонентов 
среды, с которыми бьmи связаны табуляты. Поэтому, чтобы перей
ти к рассмотрению объема вида табупят с позиций биологической 
концепции вида, а также с ообществ и их взаимодействия с другими 
группами органического мира и косной средой, не·обходимо дать 
хотя бы краткий обзор биоге ол огических классификаций и связан
ной с ним•r терминологии. 

I. 2. О ТИПАХ И УРОВНЯХ ОРГАНИЗАЦИИ 
ОРГАНИЧЕСКОГО МИРА 

В С ВЯЗИ С ПОЗНАНИЕМ Т АБУ ЛЯТ 

Вьшвление типов и уровней организации органического мира 
имеет свою древнюю ·историю, начиная еще с Аристотеля, которь@ 
уже различал группировки как в пределах вида, так и группировки 
разных видов в с ообществе, приуроченные к определенным условиям 
среды, 

Несмотря на древность постановки этого вопроса, до насто
ящег·о времени нет единой общепринятой схемы классификации типое 
и уровней организации органического мира так. же, как и единого 
принципа их вьщеления, за исключением отдельных звеньев. Не су
ществует и единства в терминологии не только многих понятий в 
пределах отдельных уровней, но и общих понятий типов и уровней орга
низации. Так, Н.А. Северцов ( 1950) выделял типологические типы; Н.В. 
Беклемишев ( 1923) -ступени организации живого вещества; Фиблеман 
( F ieЬleman, 1954)- уровни интеграции; К. М. Завадский ( 1961)- основ
ные уровни организации живого и ступени развития живого в рамках 
каждого уровня, а также ( Завадский, 1966) - формы организации 
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Т а б л и ц а  1 

Типы и категDрии биDгеDлDгических ПDдразделений в пределах 
седиментациDННDГD бассейна 

БиDлDгичес- БИDЛDГИЧеСКDе БиDгеDлDги- ГеDлDгическDе 
.: KDe ПDдраз- Dбъединение ческDе Dбъе- Dбъединение :s: 

деление (так-Е- (CDDбщecTBD) динение (геDсистема) 
CDH) (эк Dсистема) 

КDЛDНИЯ БиDнт МDнDцен МDнDгеDцен 
0: ПDпуляциDн- БиDпарцел- ПарцеллярнDе ГеDпарцел-
:s: 
о. нDе насе- nяpHDe на- поселение лярный о 
� пение селение vсрез .. 
ф 
f-< ПDпуляция БиDпарцепла Парцепла ГеDпарцепла С\1 � ПDпулярий БиDценDз БиDгеDценDз ГеDценDз 

ПDдвид БиDкатена Катена ГеDкатена 
Вид БиDм БиDгеDм ГеDм 

живDгD; К.М. ХайлDв - системную Dрганизацию живDгD; Б.П. Уша
КDВ ( 1963) - КDDрдинациDнные урDвни; Е,М. ЛавренкD ( 1964) -
урDвни DрганическDГD мира; Н.П. НаумDв ( 1963, 1967, 1970) -
урDвни Dрганизации живDй материи; Н.В. ТимDфеев-РесDвск.ий, 
Н.Н. Воронцов, Я.В. Яблоков (1969) уровнк организации 
жизни на Земле; Ю. О дум ( 197 5 ) - уровни организации био
систем. 

Так как Dрганический мир не существует сам пD себе, а всегда 
СВЯЗаН С КDМПDНеНТаМИ НеDрГаНИЧеСКDЙ среды, ДЛЯ наШИХ целей; ПD
ВидИМDМу, предпDчтительнD ГDВDрить D биDгеDnDгических тиnах и 
урDвнях Dрганизации или интеграции, рассматривая элементы живDй 
и KDCHDй среды и BD взаимосвязи, и как самDстDятельные кDмпDнен
ты, В связи с такDй пDстанDВКDй. вDпроса, на оснDвании предшест
вDвавших исспедDваний сделанD эмлирическDе DбDбщение типDв и ка-' 
тегDрий биDгеDnDгических ПDдраздепений, в плане KDTDPDГD и дан 
Dбщий l!ИТературНЫЙ DбзDр ПDНЯТИЙ И терМИНDВ, а также ПDСТрDена 
вся рабDта (табл. 1) . 

Учитывая, Ч'l'D DCHDBHDЙ материал, КDТDрый питает наши исследD
вания пD табулятам, связан CD скелетными остатками ранее суще
ствDвавших на дне мDрских бассейнDв DрганизмDв, здесь рассматри
ваются ТDЛЬКD ТИПЫ И урDВНИ Dрганизации, В KDTDpЫe ВХDДИТ бИDЛD
ГИЧесКИЙ КDМПDнент, начиная с надDрганизменнDГD, и, крDме TDГD, 
ТDЛЬКD те, кDтDрые связаны с дDнными Dрганизмами, распрDстранен
ными в DднDм бассейне, а не в пределах всей биDсферы. 

За DCHDBY взяты четыре типа Dрганизации. Каждый тип включает 
кDнкретные категDрии, связанные тDй или инDй системDй, при Dпре
делении системы в Dбщей теDрии как *сDбрание (или кDмплекс) вза
нмDдействующих элеменТDВ., (8erta \anffy, 1969). 
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Первый тип организации в общем связан с биологическими под
разделениями (таксонами); второй - с биологическими объедине
ниями (сообществами), третий - с бИогеологическими объединения
ми (экосистемами). Принц!П1 такого расчленения, т,е, идеи первич
ности не одной формы существования жизни, а сразу нескольких, 
достаточно четко обоснован В. И. Вернадским ( 1 926,  1 93 1, 1 940) 
и поддержан многими учеными (Наумов, 1 963, 1 967;  Завадский, 
1 96 6 ) .  

. 

Рассмотрение в работе этих типов организации необходимо для 
познания объемов, структуры и изменчивости видов табуnят (пер
вый тип организации), для выявления и изучения группировок видов 
табуnят и их взаимоотношений с другими видами органического 
мира (второй тип организации) и для установления места табуnят 
в морских п.олифациальных бассейнах и познания их общего разви
тия на фоне всего органического мира бассейна (третий тип орга
низации). 

Кроме того, для познания органического мира очень важно рас
смотрение еще одного типа организации, связанного с геологичес
кими объединениями (геосистемами), т.е. только с абиотической 
средой, Категории этого типа организации характеризуют условия 
обитания сообществ и, кроме того, полностью определяют перфора
ционные участки, где отсутствует биологическая составляющая. Ос
новной систематической единицей этого типа органИзации, по-види
мому, может считаться геоценоз, в структуру котор�го могут вхо
дить .. геогоризонты и геомассы" Бялловича ( 1 960). Впервые тер
мин геоценоз бьut предложен Н.В. Сукачевым ( 1 942 ) для объеди
ненног·о понятия биоценоза и биотопа, но впоследствии ( 1 945) , 
чтобы подчеркнуть большую роль биоценоза в жизни этого целого 
комплекса, бьт заменен на термин ...: биогеоценоз. Таким образом, 
сохранение термина геоценоз за понятием одной из ·категорий гео
логических объединений существенно не противоречит смыслу его 
первоначального выделения. Основными, в исследовании геологичес
ких объединений, являются литологические и геохимические методы, 
поэтому в работе, посвященной в основном табулятам, этот тип ор
ганизации специально не расс�тривается, Литературный обзор его 
категорий ведется при рассмртрении условий обитания конкретнь� 
биологических подразделенИй и объеДинений, Как это обычно принятi> 
в биологии и биогеоценологии. 

Каждый тип организации характеризуется своими специфическими 
особенностями и поэтому может быть выделен только на опредепен
ном фактическом материале, имеет свой метод исследования и,. 
естественно, свою терминологию, Рассмотрение типов и уровней ор
ганизации показывает, что некоторым из них уделялось очень боль
шое внимание, другие же до сих пор не получили широкого освеще
ния, что сИJiьно отражается и на терминологии. Это наглядно мож
но вИдеть при рассмотрении терминологии в литературе, пос
вященной отдельным уровням, входящим в тот или иной тиn с� 
ганизации. 
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Каждый таксон, сообщество, экосистема, геосистема имеют свой 
ареал, структуру (состава, строения, связей) и классификационные 
единицы. Кроме того, характерной чертой для таксонов и сообществ 
являются условия обитания. 

Ареал понимается однозначно всеми исследователями это 
область естественного распространения какой-либо группы органи
ческого мира ( Mensel ,· 1 943; Толмачев, 1 962). Внутри ареала 
рассматриваемые организмы могут быть распределены неравномерно. 
Ареалы могут быть узкими и широкими. 

Структура является сложным понятием. Как в общефилософском 
плане, так и в биологии существуют различные -подходы к понятию 
структура. В философских работах в понятие структуры включают 
как отношения между элементами, так и сами элементы (Овчинни
ков, 1 967). Применительно к биологическим системам под струк
турой С.И. Щелкуновым и В. П. Петленко ( 1 96 6 )  понимается про
странственн..,-временная организация целостных систем, выражающая 
закономерные связи морфологических и функциональных элементов 
биологической формы движения материи. Принимая эти общие опре
деления, а также представления В.В. Мазинг о структуре ценоза, 
в дальнейшем для биологических подразделений, биологических, 
rеологических и биогеологических объединений структура будет рас
сматриваться в трех аспектах - структура как синоним состава, 
структура как синоним строения и структура как синоним совокуп-
н ости связей. 

При рассмотрении структуры как синонима состава имеется в 
виду качественная и количественная характеристика той или иной 
рассматриваемой категории; Структура как синоним строения вклю
'Iает пространствеиные группировки тех или Иных категорий. При 
рассмотрении структуры как совокупности связей учитываются, в 
первую очередь, совокупности взаимоотношений тех или IШЬIХ кате
горий (Мазинг, 1 97 3 ). 

Функциональную деятельность биологических подразделений и 
объ.динений на всех уровнях организации часто рассматривают как 
биосистему (Thinen emann, 1 94 1 ) ,  хотя этот термин и имеет иногда 
аспект, характернь@ для экосистем и биогеоценозов. Функциональ
ная деятельность организмов также рассматривается и просто на 
уровне систем (Рафес, 1 970) с разными пояснительными словами. 

УслDвия обитания, среда обитания, место обитания (Сукачев, 
1 97 2 )  или среда (Словарь общегеографических терминов, 1 97 5 )  
выражают по существу одно и то же понятие, а именно - комплекс 
абиотических и биотических факторов среды, окружающих какой-ли
бо таксон или сообщество, К абиотическим факторам относятся 
элементы неорганической среды, т.е. геологические объединения 
или геосистемы. В понятие о биотических факторах входят связи 
со всеми другими организмами рассматриваемого вида (Carpenter, 
1 93 8; Степанов, 1 96 6 ). Бпизко к понятию условия обитания и 
понятие об условия:х: жизни (Геккер, 1 95 7 ), однако под последним 
подразумевают часто только те условия, которые необходимы опре-
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деленному организму, группе _организмов ·или сообществу. J:j пuня
тие об условиях обитания включаются также и факторы,беэразпич
ные для данного организма (Геологический словарь, 1973) . Как 
общие понятия для характеристики среды обитания вводились и 
такие термины, как местообитание (Clements, 1905) , экотоп (Су
качев, 1972), и наиболее употребительные термины - биотоп и 
нища, использовавшиеся для характеристики самых различных явле
ний, связанных с условиями обитания, как отдельных видов, так и 
сообществ (Майр, 1974) . Более подробно эти понятия будут рас
смотрены при анализе отдельных биологических подразделений и 
объединений. 

В классарикационные единицы входят те или иные группировки 
биологических подраЗделений и· объединений, выделяемые по каким
либо признакам: в дальнейшем эти группировки могут объединяться 
в г.руппировки более высокого ранга. В настоящее время, пожалуй, 
нет ни одной общепринятой ясной системы иерархии классификацион
ных единиц биологических подразделений и объединений н.и в одном 
из рассматриваемых уровней организации, что будет показано ниже. 

1. 2.1. БИОЛОГИЧЕСКИЕ ПОДРАЗДЕЛЕНИЯ (Т АКСОНЫ) 
Биол-огические подразделения включают систематические катего

рии - таксовы общепринятой системы иерархии органического мира, 
обоснованные еще К. Линнеем и далее уточненные трудами многих 
биологов-систематиков (Майр, Линсли, Юзингер, 1956 ) . К биоло
гическим подразделениям относятся также и внутривидовые кате
гории, не предусмотренные Международным кодексом зоологической 
номенклатуры (1966) как именные таксоны. В то же время изуче
ние мелких внутривидовь� категорий крайне необходимо для позна
ния вида в целом. С этой целью здесь будут рассмотрены следую
щие биологические подразделения: колония, популяционное поколенае, 
популяционное население, популяция, популярий, подвид и вид. Бо
лее· высокие таксономические категории, в иерархическу19 -схему 
которых укладываются табупяты {п.одрод, род, подсемейство, семей
ство, подотряд, отряд, подкласс и класс), в этой работе не рассмат
риваются. Их анализ не является целью работы, несмотря на то, 
ч:то вся иерархия таксономических единиц, если она отражает фипо
гению, рассматривается Г. Симпсовом (Simpson, 1961) столь же 
фундаментальной, как и иерархия живь� састем, отличаюшихся 
конструктивными рангами. 

· По линии биолоГических подразделений примимаются соответствен
но следующие уровни организации органического мира: колониаль
ный, также именуемый уровнем особей . и индивидов (Allee, Emerson 
е.а., 1949; Odum, 1963; ()дум, 1968; Наумов, 1963, 1967,· 
1970; Macfadyen, 1963) или онтогенетическим уровнем (Тимофеев
Ресовский, Воронцов, Яблоков, 1969); популяционный, с включени
ем в него популяционнь� nокопений и· населений ( Шмальгаузен, 
1961; Valentine,_ 1968; Тимофеев-Ресовский, ВоронцСIВ, Яблоков, 
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1 96 9 ) ;  п опулярионный; подвидовой !1 видовой ( Лавренко, 1 964 ). 
Многими исследователями обычно вьщеляется общий популяционно
вНдовой уровень организации ( Завадский, 1 96 1 )  или уровень попу
ляций (видов) ( Allee, Emerson е,а., 1 95 9; Одум, 1 96 8, 1 975; 
Наумов, 1 963; Macfadyen, 1 96 3  ), 

КОЛОНИАЛЬНЫЙ УРОВЕНЬ ОРГАНИЗАЦИИ 

К ол ония у табупят является наименьшим биологическим подраз
делением. Наиболее четкую характеристику колонии, которая в част
ности отрwкает эту единицу и у табулят, дап в своих работах 
В. Н. Беклемишев ( 1 92 3, 1 964 ). Колония обозначает определенную 
и, в частности, низшую степень интеграции особей в индивид выс
шего порядка. Кол ония отвечает следующим признакам. Она с остоит 
из особей; все индивиды низшего порядка, из которых она состоит, 
обладают вырwкенной индивидуальностью. Все члены колонии возник
ли бесполым путем, Все ее члены состоят в органической связи 
между· собой. Между членами в колонии существует прижизненный 
обмен вещества. Поведение и обмен веществ и формообразование · 
членов колон ии согласованы между с обой и связаны системой кор
реляции. Такой трактовки придерживаются большинство авторов, 
несколько дополняя или уточняя ее ( Наумов, 1 963, 1 96 7; Сми,�>
нов, 1 967, 1 96 8). Некоторые авторы (Al lee-, Eщerson е.а., 1 94 9) 
считают колонию ос обью или индивидом высшего порядка. В какой
то степени к этому уровню организации, по-видимому, можно. отно
сить и кл оны, т.е. набор всех особей, пронешедших в результате 
бесполого размножения от одной особи, которая сама возникла в 
результате полового размножения, так как все э ти особи имеют 
один генотип ( Мюнтцинг, 1 967;  Майр, 1 974 ), 

Ареал колонии определяется местом, которое она занимает. 
Обычно он трактуется как местообитание (Sh e lford, 1 92 9 ) .  Под 
местообитанием иногда nонимают и то место, где следует искать 
животное ( Макфедьен, 1 96 5 ). Табупяты обычно ведут прикреплен
ный образ жизни, поэтому ареал колонии определяется местом ее 
приКрепления. В настоящее время для колоний зафиксированы более 
широкие ареалы, связанные с зоной доломитовых и песчаных илов 
лагун, где некоторые колонии, имеющие сферические очертания, ве
дут 'перекатывающийся" образ жизни ( Тесаков, 1 97 1 ). Это явпе.: 

ние мной наблюдалось и у современных корамов, в о  время тропи
ческой экспедиции 1 974- 1 97 5  гг. 

К олонии табупят мономорфные, поэтому структура их определя
ется только по строению и функциональным связям. С овокупн ость 
всех внешних и внутренних структур и функций организма ( его 
внешний вид) называетсR фенотипом (Johannse n , 1' 909), Фенотип 
представляет собой результат взаимодействия между генотипом и 
средой и может быть описан и изучен морфол огическими, анатоми
ческими и физиологическими методами (Stern, 1 960; Ригер, Ми
хаэлис, 1 967; Мюнтцинг, 1 967;  Уоддингтон, 1 970; Майр, 1 974 ). 
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Благ)даря влиянию на генотип внешней среды фенотип содержит 
бх:ьшее количество информации, чем генотип (Камшилов, 1 97 2) ,  
а следовательно, фенотип может выступать как носитель обратн:>й 
информ�ции (Шмальга;узен, 1 97 2 ) .  Модиф�ация фенотипа (связан
ная особыми условиями среды), напоминающая изменение фенотипа, 
обусловленное мутацией, именуется фенокопией, а негенетическая 
м:>дификация фенотипа в ответ на воздействие внешних условий -
экафенотипом (Майр, 1 968, 1 97 4 ) .  Вся система развития организ
ма в целом, совокупность причинных взаимодействий между генами, 
в результате которых формируется фенотип, носит название эпиге
нотипа {Уоддингтс.н, 1 970; Майр, 1 974) . К функциональным свя
зям относится также и гомеостаз, который в самом широком по
нимании объединяет согласованные физиологические проuессы, под
держиваюn:ие устойчивые состояния организмов·. (Homeostasis a n d  
fee-back mechanisms, 1964). 

Под условиями обитания колонии понимается сумма внешнпх 

условий территории, где она обитает. Иногда этот ·термин подме
няется термином "местообитание" (Ha n son , 1962). 

В классификационном отношении существует, по крайней мере, 
два основньiХ понятия, которые характеризуют определенные набо
ры колоний с точки зрения гено- и фенотипической. Это биотип, 
который объединяет особей, имеющих один и тот же генотип, или 
другими словами - группа генетически идентичньiХ ос обей ( J o1Jal1-
nser, 1 903; Мюнтцинг, 1967; Майр, 1 974) и фенон - серия фено
типически сходньiХ особей, т.е. выборка достаточно однор:>дная фе
нотипически (Вавилов, 1 93 1; Майр, 1 97 4), Организмы, завися
щие от других и сопутствующие им, называются спутниками или 
деленцентами ( Wichmann, 1 96 4 ), Существует также много групп 
колоний, выделенньiХ по разным генотипам (гаплоид, гаплонт, гек
саплоид, :{'Ибрид, гигантский тип, гинанДроформ, дигибрид, диплоид 
и т.д.) (Мюнтцинг, 1 967; Майр, 1 974) . Все эти подразделения 
на палеонтологическом материале не выделяются. 

ПОПУЛЯЦИОННЫЙ УРОВЕНЬ ОРГАНИЗАЦИИ 

Учение D популяциях быстро начало формироваться в начале на
\llего века после работ В. Иоганнсена (Johannsen , 1 90 3 ,- 1 90 9; 
Иоганнсен, 1 93 3 ), который определил понятие D популяции как о 
совокупности различньiХ наследственно обусловленньiХ растительньiХ 
форм. Само же представление D групповом образе жизни, т.е. D 
популяциях как территориальньiХ группировках с определенным ти
пом организации, уже имеется в трудах К.Ф. Рулье ( 1 954) . Но 
несмотря на давнюю историю и многочисленную плеяду исследовате
лей, занимающихся этими вопросами, до сих пор не существует чет
кого единообразия в трактовке объема популяции и, особенно, в ее 
определении. Это, видимо, зависит в основном от того, что иссле
дователи разных специальностей вкладывают в основу определения 
ге аспекты, которые непосредственно касаются данной отрасли зна-
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ний. Так, социологи понимают под популяцией все население страны, 
провинцин или области, биологи вкладывают в это понятие как ос
Н)ВНJЙ аспект - панмиксию, генетики - общий генофонд и своеJбра
зие генотипической структуры, экологи - единство ритмов жизнедея
тельности и динамики, а систематики и морфологи - морфологичес
кое своеобразие группы, занимающей определенную территорию. Но 
как бы разнообразны ни бьmи определения популяции, они все вклю
чают хотя бы одну из следующих характеристик: общность террито
рии, скрещивание, общность условий среды, общность генофонда, 
определенную численность и некоторые другие структурные и функ
циональные характеристики, из которых и складывается само поня
тие о популяции. 

Уже в ранние характеристики популяции вкладьrnалось, как одно 
из основньiХ, понятие об о'бщности территории на определенном и 
ограниченном пространстве и об определенной структуре, опреде
ляющей ее положение во времени и пространстве (Pearl, 1 927 ). 
Общность территории и паимиксия как определяющие факторы для 
популяции принимаются и в последующих работах· (Hanson, 1 962; 
Майр, 1 97 4 ). 

Наиболее четко отображают в определении границы популяции 
геоботаники, которые популяцию определяют как совокупность осо
бей одного вида, входящих в состав фитоценоза (биоценоза) (Работ
нов, 1 950; Гиляров, 1 954; Лавренко, 1 95 9 ). Наряду с. общностью 
территории некоторые исследователи считают, что в популяцию мо
гут входить совокупности особей как одного, так и нескольких ви
дов ( Clarke, 1954, 1965). 

Многие генетики относят к популяции размножающиеся сообще
ства, обладающие общим генофондом (Dobzhansky , 1 94 1; Wri�ht, 
1 943; Мюнтцинг, 1 967 ). В то же время с генетических Позиций 
отмечается, что даже между менделевекими популяциями нельзя 
провести четких граней, что самой целостной менделевской популя
цией скорее всего нужно считать вид в целом, подвид и расы мо
гут считаться соподчиненными менделевекими популяциями, кото
рые в свою очередь делятся на локальные популяции (-Oobzhansky , 
1 956). Другие определения популяции, данные генетиками, в осно
ве своей опираются на половое размножение, т.е. к ,JDпуляции отно
сится всякая группа особей при наличии в ней свободного полово
го размножения, объединенная благодаря этому по своим наследст
венным структурам или связанная общностью процессов самовоспро
изведения и выживания (Ehrlich, Hol m, 1 963; Дубинин, 1 966; Ри
гер, Михаэлис, 1 967 , Гимельфарб и др., 1 974). Эти авторы счи
тают, что более точное определение популяции невозможно, так как 
данная в определении трактовка о скрещивающихся между собой 
особях может относиться � любой ситуации, от панмиксиса до почти 
полной изоляции. Размер и структура популяции могут быть очень 
различны. Поэтому важно в каждом конкретном случае указьrnать 
масштабы и стру�туру популяции, с которой исследователь имеет 
дело, Общий же генофонд может быть определен уже по избранной 
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совокупности, так как к п опуляции отн осятся формы, обладающие 
генетически обусловленной неодН'Ородностью ( Лисицин, 1912 а,б; Кир
санов, 1912) . 

Сторонники экологического и географического направлений в оп
ределении сводят его либо к формам существования вида в конкрет
ных условиях среды ( Рафес, 1970) , либо к

· 
региональным объеди

нениям ( Наумов, 1963а, 19636, 1970) . Масштабы крупных регио
наnьнь� объединений зависят от экологических свойств вида, от 
микроклимата избираемь� мест обитания и подвижн ости его · особей. 
Ландшафтно-климатическая общность условий существования накnа
дьmает сходнь� морфологический отпечаток на п опуляцию в цеnом. 
С этим связана и общая динамика численн ости. Каждая из таких 
п опуляций представляет более ипи менее сложную с истему более 
мелких территориаnьнь� группировок ( эnементарнь� п опуляций) 
(Наумов, 1970) . Общие свойства организмов, таким образом, опре-;
деляются, с одн ой стороны, родственными отношениями, с другой -
обитанием в сходнь� условиях существования. Такая группа орга
низмов обладает всеми необходимыми условиями для поддержания 
численности вида в течение длительного времени (Шварц, 1969, 
1970, 1972, 1974) . Наряду с экологическим объединением ос о
бей в оnределенном биот опе как одн ой из осн овнь� характеристик 
nоnуляции Г. А. Викторовым ( 197 3 ), вьщвигается и их генетическое 
взаимодействие, В nротивоnоложн ость Н.П. Наум ову, а также 
С.С. Шварцу наиболее. четко с экологических n озиций оnределяет 
п оnулЯцию В.А. Межжерин ( 1975) , считая, что nоnуляция должна 
оnределяться различно в разнь� отраслях биологии (экологическая 
nопуляция, с истематическая п опуляция, ге ографическая nоnуляция 
и т.д.) .  По В.А. Межжерину, 'Популяция - есть население, обра
зующее отн осительно nростые или сложные скоnления, функционирую
щие как звено цепи питания, регулирующее свою продуктивность 
в с оответствИи с nродуктивностью других звеньев этой цепи. и про
дуцирующее видоспецифичн ое живое �ещество• (стр. 8 ). Таким 
образом, к п опуляции относятся и разные стадии развития одного 
вида, когда они включаются в разные цепи nитания. Эта трактовка 
п опуляции значительно отличается от многих других трактовок и 
наименее предпочтительна для наших цеnей, так как рассматривая 
многие асnекты в развитии органического мира ( таксономические, 
эволюционные, экоriог.ические), нельзя п ользоваться одним термин ом 
в разнь� его. трактовках. 

Достаточно nолная и всесторонняя характеристика nоnуляции 
быпа дана еще в 1949 г, (Allee е.а., Emerson, 1949) . С точки зре
ния. этих авторов, nоnуляция имеет оnределенную структуру, устой
Чивую в каждый момент времени, но меняющуюся с возрастом, ей 
свойственно развитие, т.е. рост, дiфреренцировка, разделение функ
ций, авторегуляция ( меха.низм п оддержан!fя устойчивости) , старение 
и смерть. П оnуляция обладает своей наследственностью, она интег
рирована взаимодействующими генетическими и экологическими фак
торами. Как и организм, п опуляция - это единица, на к оторую воз-
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действует среда, причем среда изменяется популяцией, а последняя , 
адаптируясь, изменяется п од действием среды. Популяция характери
зует плотн ость и смертность, распределение в пространстве, п од
вижность. Почти все эти характеристики для популяции отмечаются 
и Р. Смис (Smit h ,  1 966). 

В работе Т.М. Аверьяновой на основе анализа материалов по 
прикладной ботанике первых десятилетий ХХ века сформулировано 
следующее представление о популяции сельскохозяйственнь� расте
ний ( местн ого сорта) - Это 'генетически, морфол огически и физио
л огически гетерогенные совокупности особей растительного вида, 
длительное время произраставшие в какой-л ибо местности, сп ос об
ные произв одить себя в ряду поколений, отн осительн о изолирован
ные от других п одобных им с овокупн остей в пределах вида, в зави
симости от ос обенностей опьтения более или менее интегрирован
ные с истемы, объединенные приспособлением к местным условиям 
существования и являющиеся результатом деятельности естествен
н ого И бесс ознательного искусственного отбора .. ( Аверьянова, 1 97 5, 
стр. 85). 

Современные представления о п опуляции наиболее четко и в 
краткой форме выражены Н.В. Тимофеевым-Ресовеким и Э. Майром• 
Популяция - это с овокупность особей определенного· вида, в тече
ние д остатqчно

.
длительного времени (большого числа п околений) 

населяющих определенное пространство, внутри кот орого практичес
ки осуществляется та или иная степень паимиксии и нет заметных 
изоляционных барьеров. Эта совокупность отделена от с оседних 
таких же совокупностей ос обей данног о вида той или иной степенью 
давления или иных форм изоляции ( Тимофеев-Ресовский, Яблоков, 
Глотов, 1 97 3 ). Естественно, что :r<енетической осн овой п опуляции 

·является общий генофонд ( Майр, 1 96 8 ). 
Трактовки п опуляции, данные. В. Олли и др. , Р. Смис, Т.М. Аверья

н овой, а также Н.В. Тимофеевым-Ресовским, особенно п одчеркивают 
для популяции ее время существования, впл оть до того, что с ооб
щества, существовавшие кратковременн о, не могут считаться полно
ценными популяциями. Этот момент очень важен для установления 
объема популяций на палеонтологическом материале. В палеонтоло
г ии уже сделаны многие п опытки выделения п опуляций или палеопо
пуляций и их изучения ( Simpson, 1 95 1 ,  1 96 1; Sy lves ter- Bradley, 
1 956, 1 95 8; МиЛлер, Кан, 1 96 5 ). Больших успехов в этом отно
шении добился В.А. Захаров, который локальную п опуляцию ви�;tа в 
ископаемом состоянии предстаВляет как с овокупность экземпляров 
п оследовательных поколений .вида, входящих в единый автохтонвый 
танатоцен оз, сформированнь� в условиях непрерьmн оГо накопления 
осадков (Захаров, 1 96 9, 1 97 4). 

Даннь� обзор характеристик популяций п оказьmает, что все ис
следователи п онимают этD подразделение однDтипно, хотя и вклады
вают в это понятИе иногда разные критерии rtpи его определении. 
·это, видимо, связан о с тем, что разные п опуляции действительно 
имеют разные объемы. Однако, несмотря на это, популяция должна, 

2 Зf6 17 



конечно, п:-.rеть единственное толкование как для биологов, генети
ков, экОП)ГОв, географов, так и специалистов, занимающихся изуче
ннем древнего материала, и, в частности, палеоэкологов и палеон
тологов. Все формулировки, включающие в определение методичес
кую сторону, касающуюся !;!е существа проблемы,. а метода и формы 
выделения подразделения, должны быть сведены к одной, основан
ной на общебиологическом понятии. В настоящее время к такой фор
мулировке приближается уже приведеиное определение популяции, 
данное Н.В. Тимофеевым-Ресовеким (Тимофеев-Ресовский, Яблоков, 
Глотов, 1 97 3 ); оно и принимается за основу в настоящей работе. 

Помимо термина популяция это подразделение описьшалось и 
под другими наименованиями. Так, А. Семенов-Тян-Шанский ( 1 9 1 0 )  
называл подобные подразделения группами особей. Наиболее шИроко 
вошел в литературу термин - дем ( Gilmou r ,  Gregor, 1 93 9 ). Опре
деление дема, данное дж. Джильмур и дж. Грегор, сходно с опре
делением локальной популяции Э, Майра ( 1 974). Этот термин при 
определении не избежал двусмысленности, присущей термину попу
ляция. Поэтому позже несколько зоологов, в том числе Г. Симпсон 
( Simpson, 1 95 3 ) ,  придали термину тем более узкий смысл, Четко 
ограничив его употребление обозначением локальной популяции, т.е. 
сообщества, внутри которого происходит свободное скрещивание. 
В настоящее время этот термин используется как гомоним понятия 
популяция в современной ее трактовке либо для обозначения внут
рипопуляционных подразделений, как например, соответствующих 
термину семья. 

Достаточно ограниченно для этого понятия встречаются и такие 
термины, как панмиксическое объединение (Wright ,  1 943 ), элемен
тарные группировки ( Наумов, 1 963, 1 96 7 ), поселения иЛи мест
ная экоЛогиЧеская популяция ( Наумов, 1 97 0 ), раса географическая 
(Коржинский, 1 8 92; Wettstein , 1 8 9 8; Комаров, 1 90 1 ), раса эколо
гическая ( Turesson , 1 92 2 ) ,  формационные виды (Регель, 1 9 1 2 ), 
ценопопуляция А.А. Корчагина (Воронов, 1 97 3 ). Мелкие популяции 
или отдельные группировки в пределах большой популяции обознача
ются такими терминами, как микротопологическая раса (Дубинин, 
1 96 6 ), чистая линия (Мюнтцинг, 1 96 7 ), раса элементарная (Па

черский, 1 91 4 ). Однако все эти термины не могут заменить уже 
широко вошедшего в литературу термина популяция с его определяю
щими словами, поясняющими в каждом конкретном случае, с чем 
исследователь конкретно имеет дело. В противном случае потребо
валась б·ы масса новых, возможно не очень оправданных терминов. 

В настоящее время уже введены некоторые термины, характери
зующие специфические популяции, к ним в частности относятся 
псевдопопуляция и изолят. Псевдопопуляция (Наумов ; 1 96 3 )  опре
деляет группу особей в определенных условиях среды, которые удер
живаются там, но не размножаются. Изопят - популяция, отделен
ная от других популяций (Майр, 1 974). 

Ареал является одним из важнейших признаков при определении 
популяции. Кроме термина "ареал" для площади распространения 
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популяции употребляется термин местообитание (Wh ittaker е . а . ,  
1 97 3 ) .  Часто применяется также и термин стация (Braun-B! a n 
que t ,  1 93 2 ) .  Н . П. Наумов ( 1 970) употребляет этот термин с 

п <:>яснительными словами - стации расселения, стация переживания. 
Стацию переживания, кроме того, Поляков называет резервацией 
( Шварц, 1 96 7 )·. Стация расселения, стация переживания или ре
зервация, как свидетельствуют сами названия, отвечают не всему 
ареалу популяц ии, а только определенной его части. Кроме того, 
термин стац:ш употребляется для характеристики биотопа сообщест
ва, 'I'Г О  бьmо принято rп Международным ботаническим конгрессом 
(Flanhaul t, Schri::iter, 191 CJ). 

Популяция, несмотря на своЮ кажущуюся однородность, имеет 
достаточно сложную структуру как по составу, строению, так и 
функциональным связям. Структурные едиьицы, выделяемые в попу
ляции no пр�знаку пола· или принадлежности к определенной возраст
ной или размерной групйе, а также по генетически обусловленным 
особенностям строения и функциональной роли, по физиологическим 
и п 6веденческим признакам , иногда называют стратами. Любые же 
комплексы особей в популяции, взаимоцействующие друг с другом, 
именуЮт группировками или субпопуляционными ячейками ( Панов, 
1 97 5 ) .  

Все популяции имеют временные подразделения, которые обозна
чаются общеизвестными терминами широкого пользования, это поко
ление и население. 

Под поколением понимается группа особей п .1пуляции, одинаково 
отдаленных от общих по происхождению предков (Ригер, Михаэлис, 
1 96 7 ), или, другими словами, - особи одного помета, или особи 
одной генерации. Поколение является наименьшей возрастной еди
ницей, к которой иногда применялея или может быть применен тер-
мин популяция. ' 

Термин население используется очень широко с разными опре
деляющими словами. Но как бы широко он ни применялся, за этим 
понятием почти всегда сохраняется одна из главнь� черт, которая 
отражает существование организмов в определенный период време-

. ни. Наиболее полно это понятие рассмотрено В. Покровским ( 1 897)  
в отно.шении людей с у-казанием практически всех его основнь� 
статистических характеристик: численность, густота, размещение 
по полу и возрасту, дв ижение населения, смертность, вероятная и 
средняя жизнь, смертность по полу, естественный прирост населе
ния, изменение коэффициентов естественного движения населениh во 
времени, передвижения населения, действительный прv.рост населе
ния. В общем он о. определяется как совокупность людей, живущих 
на известной территории. Этот термин по своей широте не только 
не уступает термину популяция, но иногда и во многом правосхо
дит его. Однако с определяющими словами он настолько четко ха
рактеризует объекты исследования, что отказ от его применения 
просто бьm бы нерациональным, так как узких терминов в настоя

·щее время не имеется. Поэт ому в работе в отношении популяцшr 
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употребляется этот термин как характеризующий популяционное на
сеilение - это все особи популяции, существующие или существовав
шие в определенный момент ее развития. С таким· же успехом он 
может характеризовать и население вида. В то же время по отноше
нию к сообществам он, по-видимому, .должен употребляться во мно
жественном числе. 

Наиболее четко термин население по отношению к экологии жи
вотньiХ охарактеризовал Н . П. Наумов ( 1 96 3 ), сопоставляя эколо
гическую популяцию с нас·елением одного биотопа, имея при этом 
в виду живые организмы. Видовое же население, по · его мнению, 
живет как единое целое, обладаюшее определенной, исторически 
·сложившейся пространствеиной структурой и организацией. Исходя 
из сказанного, видимо, не стоит этот шир окий термин ограничивать 
только nонятием груnпы поnуляций, когда граница nоnуляций 
точно не оnределена, как это было nредложено С.С. Шваr--
цем ( 1 970 ) . 

Кроме временньiХ подразделений в популяции вьщепяются поло
вые группы и морфы, которые могут быть проележены в каждом 
населении. Морфы (Семенов-Тян-Щанский, 1 9 10)  - это генетические 
формы (индивидуальные варианты), создающие полиморфизм (Майр, 
. 1 97 4 ), В прикладной ботанике выделяцись так же, как составная 
часть местного сорта . (популяции) - ботанические формы (Таланов, 
1 9 1 2 ) ,  константные растительные формы ( Бензин, 1 9 1 2 ) ,  разно
характерные индивидуумы (Лебединский, 1 9 1 2 ), разновидности 
(Медведев, 1 930) и элементы сорта или растительные формы (Кор� 
хов, 1 91 1 ). 

В популяции отмечаются и некоторые отклонения. В первую оче
редь к ним относятся мутанты. Определения мутантов существуют 
разные, но все они, в прннципе, сводятся к тому, что к мутантам 
относятся организмы, отличаюшиеся от первоначального типа инди
видуальным отклонением, возникшим в результате мутаций (Мюнт
цинг, 1 967 ) .  Р. Ригер и А. Михаэлис ( 1 96 7 )  определяют мутант 
как особь, у к оторой изменен хотя бы один локус в результате 
генной мутации или произошла хромосомная или геномная мутация, 
т.е. изменение числа хромосом. 

Как указывает С. П. Капица ( 1 97 3 ) ,  впервые понятие о мута
циях бьmо сформулирован о де Фризом для обозначения явлений измен
чивости, которые он впервые набл юдал на Oen�thera. Позднее же 
бьmо показано, что эти . мутации обязаны !Iерераспределению хромо
сом и не являЮтся истинным возникновением нового гена. 

Несмотря на то, что на палеонтологическом материале, есте
ственно, нет никакой возможн ости вести набл юден'Ня по мутациям, 
в то же время кажется вполне возможным в некоторых случаях 
наблюдать наследственные отклонения от нормы равновесия попу
ляции, поэтому это понятие нужно не только для биологов и гене
тиков, но играет бол'ьшое значение и для палеонтологии, так как 
только на наследственньiХ отклонениях могут основываться все 
микроэволюцион.ные процессы. 
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Следующим отклонением в популяции м ожн о назвать абберацию. 
Эт о краi iний морфологический вариант, спорадически встречающийся 

. во всем ареале данн ой формы и представляющий с об ой в б ольшинст
нп CJ iy • r.зeв иенаследственную модификацию (Sch i lder ,  1 9 52; Ригер, 
Мнхаэлис, 1 96 7 ) .  В то же время этот термин уп отребляется ге
нетИI"'lМИ в смысле измененной структуры хромос омы !ШИ хромати
ды ( Мюнтцинг, 1 96 7 ). Благ одаря этому термин абберация при его 
применении требует ос обой оговорки,' а именно, в каком смысле 
он применяется. 

Фен одевианты, т.е. фенотипЪ!, откп оняющиеся от среднег о ( ипи 
I l l >pмы) для популяции ( или вида) вследствие ос обог о  сочетания 
Г< ' I I DB ( Майр, 1 974 ), по-видимому, могут быть включены т�кже в 
р;.�: •rяд популяционных отклонений. 

� настоящее время привлекает большое внимание и структура 
с тр оения п опуляции. Так, временные п оселения животных, являющие
С\\ эле/Jентом структуры n опуляции, С.С. Шварцем ( 1 967,  1 96 9, 
1 97 4 )  предложен о называть микропопуляцией. Пространственно 
л окализованную группу особей, в отношении к оторой трудн о решить, 
популяция это или микропопуляция и к огда этот в опрос не имеет 
б ольшого принципиального значения, в этих· же раб отах предложено 
называть нейтральным термин ом - п оселение. Аналогично микро
п опуляции местные, но нестойкие группировки, занимающие уже 
опред.еленную территорию, Н. П. Наумов ( 1 96 7 )  называет парцелляр
ными группировками. В принципе п онятия население и п оселение, 
данные С.С. Шварцем, мало чем отличаются друг от друга и в 
общем с оответствуют общему понятию населения, только без уста
н овленнь� конкретнь� границ тог о  или иного населения. Что ка
сается парделлярнь� группировок Н.П. Наумова, то они близки к 
микропопуляциям С.С. Шварца, и, кроме т ог о, парцеллярные группи
р овки или парцеллы являются подразделением биогеоценоза, п оэто
му употребление этог·о термина п о  отношению к п опуляции считает
ся затруднительным ( Рафес, 1 97 0 ) .  

П о  распределению ос обей внутри ареала популяции Одум ом ( 1 968)  
отмечается популяционное расселение - случайное распределение 
индивидов в пространстве, равн омерное и групповое, 

Структура связей в популяции обсуждается в двух аспектах -
п опуляции с о  средой обитания и в пределах популяции. Для опреде
ления с ов окупности связей п опуляции ( дема) был в.веден термин -
демоцен, при условии, что дем с о ответствует локальной п опуляции 
( Sch werdtfe�er, 1 963, 1 96 8 ) .  Этому понятию с оответствует схе
ма связей Бакера, жизненная система Гаера, комплекс экол огичес
к ой ниши Рафеса ( Рафес, 1 97 0 ). Схема связи и жизненная систе
ма являются в какой-то степени автономными с истемами; комплекс 
же · экол огической н иши исходит от биогеоценоза. 

По функциональным связям, в зависимости от ритма развития 
п опуляции, Е.Н. СинсК'ой ( 1 937, 1 93 8, 1 96 1 .  1 96 3 )  в сложнь� 
экологических п опуляциях высших растений выделяются экоэлемен
ты, различающкеся п о  форме куста и скороспелостк. Это пркспособ-
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пение обеспечивает существование вида в разнь� экологических 
ф )рмах на одной территории. Существующая в сложнь� экологичес
к их популяциях способность к перекрестному опьmению поддерж ивает 
популяцию на определенном структурном уровне, а способность к 
самоопылению отдельных частей П i:>пуляции, или другими словами -
отсутствие паимиксии между отдельными ее частями, может нару
шать этот уровень. Подобные структуры бьmи отмечены еще С, Рай
том (Wright, 1 93 1 ) ,  который признавал расчленение больших попу
ляций на множество микропопуляций, в пределах каждой из которь� 
осуществляется панмиксия, а между ними обмен генетическ им мате
риалом происходит л ишь время от времени. Такая система скрещи
вания, по словам Райта, позволяет быстро распространять ценные 
новообразования, возникшие в отдельных микропопуляц иях, и сделать 
их достоянием всей п опуляц ии. 

Группы .особей l>дного вида в пределах популяции, отличающ иеся 
характером п итания, т.е, занимающие разл ичные пищевые ниши или 
ж ивущие с rвместно, но размножаюш иеся раздельно (обычно в раз
ные сроки), Н . П. Наумов именует б иологическими расами, а возраст
ные группы, существующие у некоторь� в идов отдельно, - генера
циями (Наумов, 1 963 ) .  Последний термин, по-видимому, не очень 
удачный, ,Jоскольку он Чdще употребляется в другом смысле. Посе
ления разнь� фаз (этапов развития), если они ж ивут· в различнь� 
условиях среды, именуются гемип опуляциями (Беклем ишев, 1 96 0 ) ,  

Условие обитания популяции в общем может быть сведено к кон
цепции экологической н иш и, ил и просто ниш и (Joh nson , 1 91 0 ) .  
Этот вопрос достаточно ясно разобран в работах � .  Уильямсона 
( 1 97 5 )  и Ю. Одума ( 1 97 5 ) ,  Существуют по крайней мере три 
основнь� представления о понятии экологической ниш и: 1 - Гриннел
ла ( Grinnel l ,  1 9 1 7 ,  1 92 8 )  как о диапазоне ф из ических условий, 
в которь� встречается данный вид; 2 - Элтона ( Elton, 1 927 ) как 
о месте, занимаемом видом в сообществе и 3 - Хетч исона и �а
картура, впоследствии пересмотренные Левинсом ( Levins ,  1 96 8 )  
и �акартуром ( Macarthur, 1 96 8 ) ,  как о месте популяции относитель
но всех параметров, которые способен измерить исследователь. 

К концепции экологической н иш и  Элтона присоединяется 
Э. �айр ( 1 9 7 4 ) ,  определяя экологическую нишу как совокупность 
факторов внешней среды, к которым пр1:способлен в ид ( ил и  иной 
таксон), т.е. внешнее выражение потребностей организма - специ
фиЧеский способ использования им своей среды. В последние годы 
понятие ниша все чаще употребляется только в отношени и  популя
ции. Наиболее четко это выразил :Дж. Валентайн (Val ent ine,  1 96 8 ) ,  
который определил нишу как место популяции в окружаюшей среде 
в функциональном аспекте. Он вьщеляет также ниш и  - реализован
ную, будущую и прогрессирующую, Реализованная н иша это та, ко
торая существует в данное время. Все состояния окружающей сре
ды, в которой популяция может жить коллективно,. представляет бу
дущая ниша этой популяции, ш ирина и качество которой контроли
руется генофондом. Часть будущей н иш и, · которая не идентична ос-
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н овно>i: нише, с оставляет прогрессируюшую нишу. Кр оме того, пред
ложено также (\Vh i t taker е . а . ,  1 97 3 )  использовать понятие ниша 
т олько для оценки роли вида внутри с ообщества. Это положение 
отстаивал еще д. Н. Кашкаров в 1 93 8  г., кот орый писал, что кон
цепция экшrогической ниши "определяет то, что животн ое делает 
в биоценозе - мест о, занимаемое им в жизни последнег о" ( стр. 3 28) . 
П о  Д.Н. Кашкарову, экологическая ниша характеризует ступень эко
л огическ ой специализации данной популяции, в частности ее положе
ния в цепи питания. Различные популяции одн ог о вида в различных 
биоцен озах могут занимать разные экологические ниши и, напротив, 
популяции разных видов занимают одинак овые ниши. Поэт ому для 
эколога вид не представляется целостной с истемой, так как. его 
различные популяции занимают различные эк ологические ниши, а 
разные популяции могут с оздавать целостную с истему. 

Таким образ ом, представление о нише как об одн ом из фунда
ментальнь� h онятий, не обходимь� для сравнения п опуляций, зани
мающих разные террит ории, для обсуЖдения структуры сообществ и 
для выяснения конкурентнь� связей между видами, в настоящее 
время еще четко не сформулировано. Общее же n онятие абстрактной 
н иши', в которой не могут жить два с импатрических вида, мало что 
дает для решения тех или инь� в опрос ов, связаннь� с условиями 
обитания. Чтобы п одчеркнуть связь популяции с условиями обитания, 
Г. В. Нестеровым ( 1 96 2 )  был введен термин диатоп. 

Несмотря на обширный материал по исследованию популяций, из 
классификаuионнь� единиц для них отмечаются обычно только груп
пы морфологически сходнь� п опуляций ( Наумов, 1 963 ) ,  не считая 
тех структурнь� единиц, в кот орые объединяются п опуляции в пре
делах в ида, как например - экотипы (Turesson , 1 92 2 ) ,  а также 
ч исто географические п одразделения, как например, центральные и 
периферические популяции ( Майр, 1 96 8 ) .  

ПОПУ ЛЯРИОННЬIЙ УРОВЕНЬ ОРГАНИЗАЦИИ 

Популярий представляет с обой сеть морфол огически близких сла
бо изолированнь� п опуляций, развить� в одн ом бассейне и связан
НЪ� клинальной иilи волн овой изменчивостью ( Тесаков, 1 97 4 ) ,  В 
п опулярий может включаться или быть его часты такое понятие, 
как кnины (Huxley , 1 93 9 ) ,  за исключением той трdктовки, когда 
под кnиной понимают т олько постепенное, в основном непрерывное 
измен�ние признака в серии смежнь� популяций, т,е, градиент приз
нака ( Майр, 1 97 4 ) .  · В популярий п олностью включается и эк оклина, 
т.е. серия биотипов, генетически приспос обленнь� к среде, кот орая 
в области распространения данног о вида. изменяется постепенно. По 
этой причине биотипы не удается сгруппировать в экотипы, и они 
образуют непрерывный ряд переходов между различными крайними 
типами ( Мюнтuинг, 1 96 7 ) .  С овокупность с оседних популяций, при
надлежащих одн ому виду, д, Мюнтцинг в этой раб оте называет так
же "круг ом рас ", П онятию п опулярий отвечает и раса в трактовке 
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Н.П. Дубинина ( 1 96 6 )  - группа особей, объединенная элементарны
мв генетi:IЧескими системами. Такие расы складываются в форму 
географических или экологических рас, подразделяясь на микротопо
погические расы. Этому понятию с оответствуют и географические 
виды Р.Э. Регепя ( 1 9 1 2 ) .  · Поnупярий включает и такие определительные термины, как по
пуляционный континуум ( Майр; 1 974; Тимофеев-Ресовский, Ябл оков, 
Глотов, 1 97 3 )  и группа популяций ( Наумов, 1 96 7 ) . 

ПОДВИДОВОЙ УРОВЕНЬ ОРГАНИЗАЦИИ 

Несмотря на широкое разнообразие трактовок п одвида, это п о
нятие принимается практически всеми исследователями как непосред
ственное подразделение вида. Х отя ииогда меЖду подвидом и видом 
вьшепяют и промежуточные понятия, как например, п опувиды - пе
реходные формы меЖду п одвидом и видом, образующиеся вследствие 
прогрессирующей эволюционной песовместимости ( Майр, 1 96 8, 
1 97 1 ,  1 974; Дубинин, 1 96 6 ) .  Ранее п одвиды именовали обычно 
расами ( Семенов-Тяи-Шанский, 1 9 1  О) . 

Пробпему подвида широко разбирают такие авторы, как Е.И.Лу
кин ( 1 940) , Э, Майр ( Mayr, 1 944, 1 963;  Майр, 1 974) , Г. Сипь
вестр-Бредпи (Sylvester-Вredly,  1 95 1 ) ,  К. Гюнтер ( Giinther, 1 956) ,  
С.С. Шварц ( 1 9 59, 1 967, 1 96 9 ) ,  Б. Ренщ ( Rensch,  1 95 9, 1 96 1 ) ,  
К.М. Завадский ( 1 96 1, 1 96 8 ) ,  Н.П. Дубинин ( 1 96 6 ) ,  В.Е.  Бере
говой ( 1 96 7 ) , О.Л. Эйнор ( 1 955),  В.Г. Гептнер ( 1 96 8 ) ,  Ф.Б.Чер
яявский ( 1 97 2 )  и многие др. Одно из наиболее четких и nолных 
определений, которое может бьrrь использовано Jinя характеристики 
этого понятия, дано К. Гюнтером. ЭТо группа свободн о скрещиваю
щихся между собой ос обей ипи популяций, которые �рактеризуют
ся одним ипи несколькими общими наследственными признаками и 
имеют ясно выраженное (экологически, географически ипи физиоло
гически) определенное местообитание, где они замещают другие 
родственные группы того же самого вида ( Giinth er, 1 956; Ригер, 
Михаэлис, 1 96 7 ) .  

Для характеристики ареала, структуры, условий обитания и клас
сификационных единиц п одвида обычно исп ользуется терминология, 
относящаяся к видовым категориям. 

ВИДОВОЙ УРОВЕНЬ ОРГАНИЗАЦИИ 

Основной единицей номенклатуры биологических п одразделений 
на п опуляционном уровне является вид. С овременная биология уже 
накопила мн ого данных п о  этой проблеме, с КаЖдЫМ годом уточняя 
это п онятие при изучении разнь� групп органического мира. Боль
шие успехи в этом отношении достигнуты как в биол огии, так и в 
палеr>нтологии ( Семенов-Тян-Шанский, 1 91 0; Wood-Jones, 1 91 0; 
Бианки, 1 91 6; Вавилов, 1 93 1; Алпатов, 1 924; Hoffшeister, 1 926; 
Дуб�ин. Ромашев, 1 93 2; J ones, 1 936;  Дубинин, С околов·, Тиян-
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к ов, 1 93 7; Смирнов, 1 93 8; Федотов, 1 940; Исаков, 1 952;  Сте
панов, 1 952, 1 953,  1 95 9; Т олмачев, 1 953, 1 966; Гиляров, 1 954; 
Эйнор, 1 9 55; Westol l ,  1 95 6; Newel l ,  1 95 6; Раузер-Черно-
усова, 1 956; Thomas,  1 956; ГербильскИЙ, 1 957;' lmbrie, 1 957; 

Найдин, 1 957; Кэйн, 1 958; Савельев, 1 958; Sylwester-Bredl y ,  
1 958; Громова, 1 95 9 ;  Полянский, 1 95 9; Родендорф, 1 95 9 ;  Ружен
цев, 1 96 0; Завадский, 1 96 1 ,  1 96 8; Simpson, 1 96 1; \Vel ler, 1 96 1; 
Макрицин, 1 962;  Ротай, 1 962; В ор онцов, 1 963; Наливкин, 1 964; 
Тимофеев-Рес овск'ИЙ, 1 958, 1 96 5; Правдин, 1 965,  1 967;  Невес
кац, 1 966, 1 967;  Мамаев, 1 96 8; Майр, 1 96 8; Valentine, 1 96 9 ) .  

В общих чертах вид всеми определяется как изолированная с о
вокупность скрещивающихся популяций ( Майр, 1 97 4 ) .  П онятие ви
да в разнь� отраслях биол огии не избежало различнь� трактовок. 
Так, с генетических п озицИЙ вид может быть определен как скопле
ние всех особей, которые развивались из з иг от, образованнь� из 
гамет, которые бьти выведены из общего генофонда, в котором 
ос оби могут в свою очередь обеспечить гаметы. Таким образ ом, 
вид есть скопление всех л окальнь� п опуляций, которые с остоят из 
таких ос обей ( Valentine, 1 968) . Для вымерших организмов вместо 
п онятия виц Н.В. Тимофеевым-Рес овским, Н.Н. В ор онцовым, А.В.Яб
локовым ( 1969)  была предложена фратрия. Все отклонения от био
логического вица, как представляется, сталкиваются не с противо
речиями в подходе к вьщелению вица, а с тем материалом и мет о
д ом ег о изучения, которые имеются на данный момент в расп оря
жении исследователя. Х очется верить, и уже в о  многих случаях это 
подтверЖдает практика, что и на палеонтологическом материале 
можно будет уверенно решать многие неясные проблемы, связанные 
с объемом вица в о обще, 

Общебиол огическое представление о виде, которое принимается 
за основу в этой работе, достаточно ясно высказано С. И. Парамо
н овым ( 1 9 5 1 )  и Н.В. Тимофеевым-Ресовеким ( 1 958) ,  С,И, Па
рамоновым под видом п онимается группа особей, обладающая мор
фологическим сходством и общими наследственными признаками, а 
также ге ографические замещающие друг друга более мелкие подраз
деления или п опуляции, которые свободн о скрещиваются между с о
б ой - насколько э т о  позв�ляют экологические и географические 
барьеры - и образуют смешанные популяции, но в естественнь� 
условиях среды практически полностью изолировались от других п о
д обнь� групп ( вид ов) . Н.В. Тимофеев-Ресовский· дает следующее 
опреДеление виду: "Дискретные морфологические группы индивидов 
и географо-экологических форм, обладающих общими признаками и 
определенным ареалом распространения, п отенциально спос обнь� 
скрещиваться друг с другом и перемешиваться, н о  в прироДных усло
виях п олностью или п очти полностью биол огически изолированнь� 
от других таких групп" ( Тимофеев-РесовскИЙ, 1 958, стр. 3 1 9) .  
Вид с п ол итипических п озицИЙ представляет сл ожн о развиваюшуюся 
систему, которая в каЖдОМ конкретн ом случае м ожет иметь свои 
сnецифические черты. До сих п ор с охранил о значение высказывание 
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К.Ф. Рулье ( 1 9 54 }  о том, что для т ог о, чтобы утвердить сущест
вование вида, нужн о изучить каждое животное всесторонне и толь
ко после этог о  квал ифицировать его вид. П ока такие исслед ования 
не лроведены, п онятия о раздельности видов останутся неполными. 
Одна из оснавных задач работы и сводится к тому, чтобы на осно
ве с овременнь� биол огических знаний п од ойти к оценке у табупят 
объема вида и внутривидовь� п одразделений. 

Ареал вида или территория ( акватория} ,  занятая определенным 
видом, ин огда именуется термин ом место обитание ( Шварц, 1 970} . 
Этот термин имеет широкое пользование и часто употребляется и 
для характеристик ареалов или биотопов других биол огических под
разделений. Как указывал д.Н. Кашкаров ( 1 93 9, 1 94 5 } ,  термин 
'местообитания' следует nрименять только по отношению к виду. Потен
циальное местообитание вида иногда называют станuие� ( Шварц, 1 970) . 

По широте распространения вида различают ареал доминанта, 
т.е. ареал, занимаемый доминирующим в ид ом ( Быков, 1 97 3 } .  В 
случае полн ог'О доминирования вьщеляются формаиионные области, 
п олидоминантные формации - когда вид входит в с остав группы д о
минантов, ингредиционные области - когда вид является субдоми
нантом, ингредиентные области - когда в ид выступает как ингре
диент и перфораци онные области - когда в ид отсутствует. 

Структура вида во обще · являет-ея очень сл ожным понятием, п о
этому удобней рассматривать ее п о  конкретным п одразделениям. В 
частности, для табупят структуры отдельнь� видов рассматриваются 
в соответствующих разделах работы. 

Условия обитания вида обычн о определяются слов ос очетаниями -
условия местообитания, экологические условия, абиотическая среда 
и многие другие. 

Основной наиболее крупной классификационной единицей в преде
лах вида является, по-видимому, экотип (Turesson , 1 92 2 } . · Экотип 
в обшем определяется как совокупн ость однороднь�, близко р одст
веннь� по происхождению п опуляций, nриспособленнь� к определен
ным условиям существования. Экотипы различаются морфол огичес
ки, анатомически и экологически. Основные признаки экотип ов зак
реплены наследственн о ( Воронов, 1 97 3 } ,  таким образ ом, экотип -
9то группа биотип ов, генетически приспос обленнь� к данной среде 
( Мюнтuинг, 1 96 7 } .  Группы особей, всегда одинак ово реагирующие 
на условия среды, т.е. имеющие одинаковые признаки независ имо 
от генетической ос обенн ости, названы К. Раункиером ( Raunkiaer, 
1 91 8 )  из ореагента м и. 

П о  сп ос обн ости организмов или видов отн оситься к различн ому 
к олИчественному выражению того или иног о фактора среды они об о
значаются терминами, сложенными из названия факт ора среды и 
приставки олиго-, мезо- lf поли-. По диапазону отношения организма 
или вида к какому-л ибо фактору среды различаются эврибионтные -
приспособленные к больш ому к олебанию величины фактора и ст�irо
бионтные виды - приспособленные к незначительному колебанию 'ве
личины факт ора ( Геккер, 1 957 } .  
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1. 2. 2. БИОЛОГИЧЕСКИЕ ОБЪЕДИНЕНИЯ (СООБЩЕСТВА) 

Биопогические объедllliения, именуемые также биопогическими 
макросистемами ( Наумов, 1 970) , вкпючают систематические кате
гории с ообществ, в основе которых пежат с ов окупности попупяций 
разных видов, объединенные общн остью территории и опредепенными , 
экопогическими связями. В общей биопогической литературе термин 
"сообщество" употребляется обьNно как термин широкого п ользова
ния, хотя многие исспедователи уп отребпяют его применитепьно к 
каким-либо к онкретным категориям. П о  утверждению А.Н. Бекетова 
( 1 896 ) ,  термин с ;>обшество бып введен А. Кернером ( Kerner, 
1 86 3 )  вместо термина растит.епьная формация. В работе он при
меняется вслед за Н.П. Наумовым ( 1 96 3 )  для обозначения всех 
катег орий иерархической схемы биоп огических объедllliений. К ним 
относятся:  бионт, биопарцеллярное насепение, биоnарцепла, биоце
н оз, биокатена, б иом. 

Таким образом, п о  .ri iffi ИИ биоп огических объединений могут быть 
рассмотрены уровни организации �;>рганического мира, связанные 
с биопарцеллой, куда входят бdонты и насепения биопарцелпы; с 
биоценозами - биоценотический уровень ( Шмапьгаузен, 1 96 1 ;  За
вадский, 1 96 1 ;  Jlавренко, 1 964 ) ,  к оторый именуется также уров
нем развития с ообществ ( биоцен оз ов) (A l t ee ,  E merson , Park О. ,  
Park Т.,  Sch!ТJidt, 1 94 9; Odum, 1 9 5 9; Одум, 1 96 8; Наумов, 1 963;  
Macfadyen, 1 963 ) ;  с би;>катенами - биокатенный уровень и с б и о
мом, т.е. биомный уровень организации ( Наумов,. 1 96 7 ) ,  именуе
мьrй также формаиионным ( Завадrкий, 1 96 1 ) , провинциальным ( Уа 
lеntinе, 1 96 8 )  или урL'ВНе>м, связанным с о  всей биотой бассейна 
( Майр, 1 974) , 

Биопогические объедllliения, так же как и биопогические подразде
ления, имеют ареапы, структуру ( состава, строения, связей) ,  успо
вия обитания и классификационные единицы. В этИх аспектах они 
и будут рассмотрены ниже, п о  отдельным уровням организации. 

БИОПАРЦЕЛЛЯРНЫЙ УРОВЕНЬ ОРГАНИЗАЦИИ 

В настоящее время все б ольше и б ольше входит в биологичес
кую, ос обенно в б отаническую, литературу термин парцелла, для 
обозначения взаимоисключающих друг друга в биогеоценозе единиц 
( Дьиrис., Уткин, Успенская, 1 96 4 ) .  П оэтому для наименьшег о сооб
щества как цеп остной единицы в ряду биол огических объедllliений 
можно, п о-видимому, употреблять термин б иопарцелла, так как б о
лее подходящег.о термина для этой eдllliИUЫ п ока не имеется. 

В 1 863 г. И. Л оренц ( L orenz, 1 863 ) ввеп термин фация для 
обозначения группы организмов, к от орые в пределах определенной 
области глубtiны существовали бпагодаря и в зависимости от ге иг
rафического п ол ожения и физико-химических свойств морского дна 
и в одЪ!. Для оцределения этого п онятия уп отребпяются и такие тер
мины, как: сообщество растенИй (Rilbel ,  1 92 2 ) ;  с ообщество фаuпй, 
т.е. насепение мезорельефd ( Наумов, 1 96 3 ) ,  микрогруппировка 
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I I J I И  микроuеноз - гDризонтальное п одразделение с о общества (биD
uсноза ) ( Ярошенко, 1 93 1 ,  1 958) ; микрогруппировка или микро
ассоuиация ( Гросгейм, 1 92 9 ) ,  а также ассоциация, отражающая 
с овокупность животных и растений в данн ом месте обитания (Le
c oeq , 1 855; S teinbeck,  1 97 4 ) , или п одразделение биоценоза по 
различным к оличественным соотн ошениям видов ( Геккер, 1 95 7 )  и 
фаунула как п одразделение биоценозов, образ ованное несколькими 
видами, заселяющими одн ородный участок ( Палеонтол-огический сло
варь, 1 96 5 ) .  

Обычн о наименьшая единица биол огических объединений опреде
лялась термин ом сообщество или биоцен оз в узком смысле этого 
п онятия, причем объемы этих подразделений указывал ись настолько 
неопределенно, что трудн о понять, с оответствуют ли они биопарцел
ле или биоцен озу в современной ег о трактовке. 

Ареал биопарцеллы устанавливается по непрерывному развитию 
к онкретного наб ора бионтов как в пространстве, так и во времени; 
т.е. по контурам популяции из этого набора с наибольшим ареалом 
распространения по площади и самым непродолжительным временем 
существования. 

Ареал биопарцеллы часто называют стацией, как это бып о пред
л ожено Международным ботаническим конгрессом ( F lauhau l t ,  Sch ro
te�, 1 91 0) ,  где стацией рекомендовал ось называть территорию 
любог о размера, комплекс условий кот ор ой допускает существова
ние одной растительности. Стацию как обычное местообитание оп
редепенн ого с ообщества понимают многи е биол оги (Braun-Bianquet, 
Pa\' i l l ard ,  1 93 2 ) .  П омимо стации место обитания биопарцеллы име
нуют ин огда и термин ом биотоп ( Hanson ,  1 96 2; Быков, 1 97 3, час
тичн о) , к от орый рассматривается как мельчайшеG п одразделение 
очень одн ородное п о  среде, животнь1м и ра<;:тениям. 

По с оставу в структуру биопарцеллы входят отдельные ,организ
мы. В о  мн огих случаях эти элементарные единицы, составляющие 
со общества, удобнее всего имен овать ос обями ( Смирнов, 1 967, 
1 96 8 ) . Более же общим термин ом дпя их обозначения является 
термин бионт (б ион)., т.е. неэависимый ж ив ой организм, отдель
ный индивид ( Чеснова, 1 970; Салганик, 1 97 3 ) .  П од бионтом ин ог
да понимают и с овокупность биол огических св ойств растения ( Ре
гель, 1 9 1 2 )  • 

В о  временном аспекте особи ( бионты) группируются в биопар
целпярные населения, т.е. временные "срезы" с ообщества. К однD
му населению отн осятся все особи, ж ивущие ипи ·ж ившие в одно и 
то же время� Насепения биопарцеллы, таким образом, с остоят из 
определенного набора п опуляци оннь� насепений, распространеннь� 
в пределах этог о  с ообщества. 

В структуру бИопарцеллы входят такие вертикальные ( радиаль
ные) элементы, как ярус. О ярусн ом строении с ообществ впервые 
сформулировал представпение А .  Кернер еще в 1 86 3  г. Как расти
тельное .с ообщество Г. Дю-РиЭ ( Du Rietz, 1 93 0 )  выделял с оциа
цию, а как ее ярусное п одразделение - с оuион. Ярусы с ообществ 
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частD пDлучают ПD свDему характернDму признаку с Dбственные наз
вания, так например, ярус древеснDГD ПDЛDГа называется дендрDфD
нDм ( НаумDВ, 1 96 3 ) .  

БиDпарuеллы С Dдержат и некDтDрые включения. ОснDвными из 
НИХ ЯВЛЯЮТСЯ мерDЦеН DЗ1 К DНС Dрций, XDpИDUeH DЗ, UеНDЯЧейка, Мерu
цеНDЗ бьm предлDжен Л.Ш. Давиташвили ( 1 945) для DбDзначения 
скDпления или uенDзDв органических остатков, состоящих из 
частей, Dтделение KDTDpыx DT тела Dрганизма не с DпрDвождается 
еГD ГИбелью, КDНС DрЦИЙ - ЭТD С DВDКуПНDСТЬ раЗН DрDДНЫХ DрГаНИЗ
МDВ, связанных в свDей жизне:ЦеятельнDсти DбщнDстью судьбы ( Ра
менский, 1 952; Маз инг, 1 966; КрасилDв, 1 972;  Rabotnov, 1 97 5 ) .  
ГруппирDвки DрганизмDв, связанных с такими местами, как трупы, 
грабы, убежище ЖИВDТНЫХ, MDXDBDЙ ПDKpDB ИЛИ КаМНИ, DбЫЧНD НаЗЫ
ВаЮТ х DриDuенDзами ( Tisch ler, 1 95 5 ) .  UенDячейки - этD· С DВ Dкуп
н Dсть DсDбей, нахDдящихся в непDсредственных кDнкурентных вэаи
мDдействиях друг с другDм ( ИпатDв, 1 966 ) .  Развитие биDпapuemi: 
связывается с сукuессиями. Сукцессии как смены растительнDсти 
DT первь� стадий заселения субстрата д D  DбразDвания слDжившихся 
С DDбществ. пDдрDбн D Dписаны еще в 1 885 г. (Hult ,  1 88 5 ) .  Эти 
представления nDл Dжили началD учению D сукцессиях раститеnьнDг D 
П DкрDва, чтD бьmD ширDКD развитD в трудах В. Н. Сукачева ( 1 97 2 )  
применительнD к биDгеDuенDзам. 

У€ЛDВИЯ Dбитания биDпарuеллы А.Г. Раменекий именует энтDnией, 
ПDД KDTDpDЙ П DНИмает CDBDKYПHDCTЬ KDCBeHHD деЙСТВующих на C D Dбщe
CTBD фактDрDв, KDT Dpыe Dпределяют жизненные услDвия ( климат, 
рельеф, Г Dрная пDр Dда, п Dчва, урDвень грунтDвь� в Dд, Dкружение 
с Dседними ландшафтами и т.п. ) ,  а также прямь� фактDрDв, физиDлD
гически действующих физических и химических свDйств местнDй 
среды, чтD вместе с Dставляет с DвDкупнDсть услDвий, действующих 
непDсредственн D на растение ( свет, теплD, В Dда, с Dли и т.д. ) ( Су
качев, 1 97 2 ) .  Сумму внешних усл Dв ий территDрии, на KDTDpDй Dби
тает биDпарцелла, ин Dгда именуют и таким терминDм, как местD
Dбитание ( Hanson ,  1962). 

В классификаuиDНН DМ DТНDшении биDпарuеплы разделяют DбьrчнD 
на экDлDгически схDдные группы или асс Duиаuии. Как тDт, так и 
другDй термин применяется в тDм смысле и П D  DТНDшению к биD
ге DuенDзу, чтD в С DDтветст&ующей части рабDты и будет Dбсуждагь
ся. П Dграничные с DDбщества между двумя б иDuенDзами принятD на
зывать - экDтDн (Tansley, 1 93 9; Oansere(!.n , 1 957; Одум, 1 97 5 ) ,  
а C DDбщeCTBD С времеННЬIМ .ДDМИНаНТDМ - С DUИЯ ( 6ьii(DB, 1 96 7 ) ,  
Для п Dграничнь� С DDбшеств, Dтмечающихся в стратиграфическDй 
п DследDвательнDсти В.А.  Красил Dв·ым, предлDжен термин стратD
экDтDн, Для DбDзначения оснDВНDй кпассификаuиDнноЙ единицы геD
б Dтаники, свяэаннDй с урDвнем биDпарuеплы, иii Dгда принимались 
такие термины, как с DDбществD растений (Riibel, 1 92 2 )  и местD
Dбитание ( Lewis ,  Tey l or, 1 96 6 ) .  
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Б ИОЦЕНОТИЧ Е С К И Й  УРОВЕНЬ ОРГАНИЗАЦИИ 

Би )ценоз является основной единицей биол огических объедине
ний. Все )Пределения биоценозов достаточн о  четко разбиваются на 
неСКi:JЛЬКО ОСНО�НЫХ ГруПП, 

К первой группе относятся формулировки, в которых конкретно 
не ог овариваются границы этого объединения. Все они св одятся к 
первоначальной формулировке, данной К. Мёбиус ом, который под 
биоценоз ом п онимал комплекс организмов, занимающих определен
ный участок арены жизни ( Mobiu s ,  1 87 7 ) .  Эти комплексы, насе
ляющие ограниченное пространств о, формируются за б олее или ме
нее длительный отрезок времени под влиянием биотических и абио
тических факторов среды, вследствие чег о вырабатываются опреде
ленные взаимоотношения и структуры ( Зернов, 1 91 3 ,  1 94 9; Каш 
кар ов, 1939, 1 945; Геккер, 1 957 ) .  Примерно этим формулировкам 
отвечают и· такие термины, как область органическая ( L oren z ,  
1 86 3 ) , формация фитогеографическая ( Griesebach , 1 84 7-1 87 7 ) ,  
формация растительная ( К оржинский, 1 88 8- 1 8 9 1 ) ,  с ообщество 
( Bodenheimer, 1 95 8 )  и с ообщество биотоп ов ( Наумов, 1 96 3 ) ,  

К о  второй группе относятся оnределения, которые с одержат как 
одно из основных условий б иоцен оза определение границы по до
минантам (Schelford , 1 92 9; Киселева, 1 97 3 ) ,  

Третья группа определяет биоценоз ( или с ообщество) как ск� 
пление п опуляций, к оторые взаимодействуют в пространстве и вре
мени (Valentine, 1 96 8 ) ,  или как с истему популяций, спаянных 
экологическими факторами в с остояние нестабильного равн овесия 
(Friederich s ,  1 930; Буковский, 1 93 5 ) ,  или как с ов жупность по-
пуляций, организованных в цеnи питания и обеспечивающих круго
ворот веществ .с использованием энергии с олнечног о  излучения ( Меж
жерин, 1 97 5 ) ,  

Учение о биоценозах значительно укрепилось п осле работ В.Н.Су
качева ( 1 93 1 , 1 938,  1 942, 1 944, 1 947,  1 949, 1 96 1 ,  1 96 4 )  
в связи с разработкой обшей к онцепции о би огеоценозах. После этих 
работ за биоцен озом закрепил ось п онятие жезненного с ообщества, 
населяющего или входящег о в биоге оценоз как его биологичесКАя 
с оставляющая ( Шварц, 1 97 0; Тимофеев-Ресовскнй, Яблоков, Гло
т ов, 1 97 3 ) .  

Для обозначения искоnаемого биоценоза обычно исnользуются 
термины nаnеоценоз (Меркпин, 1 950, 1 96 8 )  и nаnеобиоценоз ( Гек
кер, 1 957 ) .  В то же время часть биоценоза, которая сохраняется 
в искоnаемом состоянии, т.е. скоnление минерализованных остатков 
в осадочной горной nороде, И.А. Ефремов ( 1 950 ) назвал ориктоце
нОзом, Так как орНктоценоз �,ывоцится . из биоценоза, то ареалы 
этих обьединений должны, nо-видимому, совnадать. 

Промежуточные звенья меЖдУ живыми формами биоценоза , т.е. 
населением биоценоза и ориктоценозом, также носят свои наиме
нования. Для обозначения скоnления мертвых организмов, еще не 
захороненных, Э.Васмунд nредложил термин танатоценоз ( Wasmund, 
1 926: Boucot, 1 953; Ефремов, 1 950 ) .  ЭJ'О nонятие также име-
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нуют иногда некроценозом, под которым понимают скопление мерт
вых ор.ганизмов на одном участке (Палеонтологический словарь, 
1 96 5 ) .  Захоронения организмов или остатков организмов, еше не 
Подвергнувшихея окаменению, В. Квинштедт назвал тафоценозо!\1 
( Quenstedt, 1 927;  Ефремов, 1 9 50 ) .  Обычно же этот термин упо
требляется как любая совокупность организмов в захоронении. По
добно тафоценозу Л. Ш. Давиташвили был предложен термин липто
ценоз для всех видов ценозов, остатков и следов жизнедеятельнос
ти , способных перейти в ископаемое состояние ( Давиташвили, 1 945, 
1 96 4 ) .  

Ареалы биоценозов сильно варьируют. Граница ареала, как уже 
указывалось, устанавливается разными методами. Наиболее опре
деленно ареал определяют по виду-доминанту (наиболее конкурент
носпособный вид) ( Киселева, 1 97 3 ) ,  виду-детерминанту ( виду-спут
нику, который служит показателем каких-либо условий существова
ния ) (Раменский, 1 938;  Воронов, 1 973 ), или виду-эдификатору, 
определяющему структуру и специфические свойства сообществ (Су
качев, · 1 97 2; Норин, 1 968;  Воронов , 1 973 ) .  В ' работе 1 92 1  г, 
Г.дю-Риэ показал многие примеры резкости границ между сооб
ществами ( биоценозами) , но отметил, что эти границы могут быть 
и 'расплывчатыми'. А.А. Н ищенко ( 1 94 8) разл!Jчал границы 
между фитоценозами - резкие, мозаичные, диффузные и каем
чатые. Резкие границы обычно соответствуют границам эдифика
тора. Мозаичные - характеризуютсl-1 внедрением фрагментов одно
го из ценазов в· пределы другого. Каемчатые - когда у контакта 
граничащих ·фитоценозо8 отмечаются каемки из пограничных сооб
ществ. Диффузивные границы возникают в том случае, когда один 
фитоценоз постепенно, через переходную полосу, сменяется 
другим. 

Помимо термина ареал, для области естественного распростра
нения биоценоза иногда употребляется термин биотоп как место 
жи.тепьства ( Геккер, 1 957 ) и как место обитания ( Палеонтологи
ческий словарь, 1 96 5 ) .  

По структуре состава биоценозы подразделяются н а  фитоценозы, 
зооценозы и микробоценозы (Сукачев, 1 96 4 ) . Как указывал Г.Ю.Ве
рещагин ( 1 923 ), эти понятия являются условными и выступают как 
части того или иного биоценоза. Кроме того, эти подразделения 
употребляются иногда для указания на то; какая группа организ
мов ( растения , животные или микробы)  является эдификаторами то
го или иного конк ретного биоценоза. 

В пределах биоценозов выделяются также жизненные формы. К 
одной жизН€нной форме относятся особи, сходные по морфологичес
кой структуре и !!рислособительным свойствам (Humboldt, 1 808;  
Геккер, 1 957;  Воронов, 1 973 ) .  Это понятие, правда , широко вы
ходит за рамки биоценоза. 

По структуре строения биоценоз имеет горизонтальные и лате
ральные подразделения. Горизонтальные подразделения обычно при
нято называть ярусами или горизонтами. Кроме того, эти ярусы у 
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фитоценозов называют консоиионами или ассоционами (Du П ictz. ,  
1 923,  1 930 ) ,  в зависимости от объема биоценоза. 

Наиболее противоречивым в подразделениях биоцено:;�а являетс·.1 
понятие о синузиях. Этот термин был предложен Х.Гамсом (Gaшs,  
1 9 1 8 )  сразу в трех толкованнях. Синузия первого порядка - со
вокупность особей одноrо вида. Синузия второго порядка - сово
купность особей разных видов, относящихся к одной жизненной фор
ме. Синузия третьего порядка - совокупность видов, совместно об
разующих либо ярус, либо два-три близких яруса в сложном фи
тоценозе. До настоящего времени в разных работах термин сину
зия определяет разные понятия , хотя большинство исследоватетюй 
склоняются к употреблению этого термина в смысле синузии вто
рого порядка Гамса ( Ярошенко , 1 95 8; Воронов, 1 97 3  ) .  

Так, синузиями считаются: 1 - грутmы видов, произрастающих 
совместно, относящихся к тождественным или близким видам ЖИ:.J
ненных форм, имеющиХ одинаковые формы развития и создающих 
определенную жизненную среду ( Алехин, 1 944 ) ;  2 - группировки, 
прямо или косвенно связанные с одним источником питания и ха
рактеризующиеся особой микроклиматической обстановкой ( Kuhnelt ,  
i 96 5 ) ;  3 - экологически сходные группировки видов, занимаю
щие ту или иную часть места обитания целого сообщества ( Наумов, 
1 96 3 ) .  Из разных определений видно, что все они обладают од
ним качеством, а именно, синузией считается определенное вклю
чение в биоценоз с определенной биологической составляющей. Этот 
термин широко сейчас входит также в биогеоценологию как одно 
из структурных подразделений биогеоценоза. Как включение в био
ценоз может рассматриваться и мероценоз, т.е. те группировки ви
дов, которые слагаются на меротопах ( Рафес, 1 970 ) .  

В структуру связей биоценоза входЯт такие понятия, как кон
веке,  автогенезис, филогенезис и экогенезис. Конвеке - совокуп
ность взаимоотношений между видами в биоценозе ( Friederichs ,  
1 930; Tischler, 1 95 1 ;  Мазинг, 1 97 3 ) .  Автогенезис представляет 
такое развитие растительности (или животного мира ) ,  когда при
чиной смены ассоциации (биоценоза ) является замещение ее но
выми компонентами в результате сживания организма со средой 
( Сукачев, 1 97 2 ) . Развитие же биоценозов (ассоциаций ) как оп
ределенной системы отношений между организмами, выработанной 
в течение веков в процессе эволюции видов и приспособпения их 
друг к другу, носит название филогенезис ( Сукачев, 1 97 2 ) .  Экогене
зис - это такое развитие растительности, когда эволюция одних био
ценозов (ассоциаций )  в другие происходит вследствие изменения эко
логических условий ,  т.е. условий местообитания ( Сукачев, 1 972 ) .  

Условия обитания биоценоза или отдельных его частей обычно 
определяются термином биотоп { Hesse, 1 92 4 ) , а отдельные факто
ры среды обитания именуются элементами биотопа ( Наумов, 1 96 3 ) .  
В то же время этот термин имеет разную трактовку. В словарях, 
имеющих отношение к биологии, он тракТУется как широкий термин, 
иногда включающий в себя два-три понятия. В палеонтологическом 
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словаре ( 1 96 5 )  этИМ термином определяются: 1 - место обитания 
биоценоза; 2 - комплекс факторов среды, необходимых для сущест
вования определенных организмов или их сообществ, В гео.погичес
ком словаре ( 1 978 ) : : 1 - область с однородными экологическими 
условиями, занятая определеннь� биоценозом; 2 - комплекс факто
ров среды, необходимых для существования определенных организ
мов или их сообществ. Геоботанический словарь ( Быков, 1 97 3 )  био
топ определяет как однороднь� в экологическом отношении участок 
биоценотической среды, соответствующий фитоценозу или отдельнь� 
его частям и являющийся местом обитания , нишей того или иного 
вида животных или растений. В экологическом словаре (Hanson ,  1962) 
биотоп рассматривается как мельчайшее экопогическое nодразделе
ние, очень однородное по среде, жи.вотным и растениям. 

ХарактерИстика биотопа как ограинченного участка среды жиз
ни, включающего опредеnенные физические и химические особеннос
ти, обусловливающие возможность существования на этом участке 
определенного биоценоза,  дана Р, Ф. Гекхером ( 1 957 ) .  Подобное 
определение биотОпа дает также С, С, Шварц ( 1 970 ) ,  особо отме
чая, что биотоп - эТо неживые компо»енты биогеоценоза , · а  также 
А. Г. Воронов ( 1 97 3 ) ,  который понимает под биотопом совокуп
ность абиотических, неживых компонентов природной среды, харак
терных для однородного участка территории. 

Более узкие определения понятия биотопа как основной еди
ницы арены жизни, сходной по характеру жизненных явлений и жиз
ненным формам, дается автором этого термина Р. Хессе, а также 
Д.Н. Кашкаровь� ( 1 945 ). 

Из выборочно приведеиных определений видно , что единого по
нятия о биотопе в настоящее время не существует, хотя большин
ство исследователей понимают под биотопом косные компоненты 
биогеоценоза. В этой трактовке термин биотоп принимается и в ра
боте. 

Кроме термина биотоп, для характеристики условий обитания 
биоценоза употреблялись и такие термины, как место пребывания, 
место обитания, отражающие по существу одно и то же понятие 
( Hrau n -tl !anquet, Pav i l l ard , 1932). 

В пределах биоценоза существуют и некоторые различия по фи
зике-химическим условиям среды, для определения которых в настоя
ще·е время существуют свои собственные термины. К ним относят
ся, например, мерстоп - топеграфически отличающиеся структурные 
части биотопа ( Tis ch l er, 1 955; Friederic h s , 1 S 5 7 )  и эдатоп - как 
совокупность почвенио-грунтовых и гидрологических условий , отве
чающих конкретному фитоценозу ( Сукачев, 1 97 2 ) . 

Классификационные единицы биоценозов наиболее полно разраба
тываются ботаниками. СЬновной единицей классификации является 
ассоциация, определяемая в общем как совокуnность однотипных 
фитоценозов. В ассоциации включаются фитоценозы ( сообщества рас
тений ) с однороднь�и условиями существования, определенным сис
тематическим составом ( Богород, Нехлюдова, 1 963 ) .  К одной ас-
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социации относятся фитоценозы сходного (по доминантам и субдо
минантам ) состава и строения ,  отражающего сходство взаимоотно
шений между растениями в схоцных: условиях существования (Яро
шенко, 1 96 1 ;  Шенников , 1 964 ) .  В настоящее время понятие об 
ассоциации как основной классификационной единице широко приме
няется для классификации биогеоценозов. 

Ассоциации, в свою оqередь, группируются· в более крупные си
стематиqеские единицы, как например, в группы ассоциаций , форма
ции, группы формацИЙ, классы формацИЙ и типы растительности ( Во
ронов, 1 973 ) или микрокомбинации, мезокомбинации, макрокомби
нации ( Александрова, 1 96 9 ) .  а5щепринятой схемы иерархии клас
сификационных единиц в настоящее время не имеется. Каждый ис
следователь, исходЯ из конкретного мате риала, классифицирует био
ценозы по своему усмотрению, в зависимости от поставленной за
даqи, 

Кроме термина ассоциация, в геоботанике как классификацион
ная единица фитоценозов употребляются также термины сообщество 
растений ( Rubel , 1 92 2 )  и растительные формы (. rvteyen , 1 836 ) .  

БИОКАТЕ Н Н ЬIЙ УРОВЕНЬ ОРГ АН И З А Ц И И  

Наиболее определенно этот уровень организации отражен в гео
ботанике. Он является промежутоqным между биоценотиqеским и 
биомным уровнями организации. Катена в общем определяется как 
комплекс , звенья которого связаны сукцессионными переходами 
(Красилов, 1 97 2 ) .  Этот термин был введен Г. Вальтером ( 1 96 8 )  
для поqвенных родов и использовался также для обознаqения по
следовательности растительных групnировок в реqной долине и на 
склоне. Как отмеqает В. А. Красилов ( 1 97 2 ) ,  кате на является од
ним из фундаментальных понятий палеоэкологии растений, имеющим 
большое знаqение для палеогеографии и стратиграфии. Она отве
qает экологиqеским рядам Келлера, сменнодоминантным комплек
сам Миркина ( 1 96 3 ) ,  микропоясным рядам Исаqенко ( 1 96 9 ) ,  сук
цессионным комплексам Киселевой .и др. ( 1 96 9) .  Так как термин 
"катена" предпоqтителен для биогеоценологии, в работе для обоз
наqения сообщества описываемого ранга принят термин " биока
тена". 

Наиболее qасто биокатенный уровень организации именуется как 
формационньrn. В прошлом веке наиболее qетко дал описание рас
тительных формацИЙ разных стран мира А.Н. Краснов ( 1 888 ) ,  оп
ределяя геоботанику как уqение· о зависимости между характером 
ботанических формаций растительного царства и жизнью и ис
торией горных пород, служащих этим формациям почвой, Рас
тительные формации выделялись также и многим.и другими ис
следователями ( Визнер, 1 8 92;  Бекетов, 1896; Сукачев, 
1 9 10 ) .  

Биокатене в какой-то мере соответствуют понятия федерация и 
субформация, выдвинутые Г.ДЮ-Риэ (Ou R ietz, 1 930 ) в общей схе-
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ме иерархии растительных сообществ. К ней ,  по-видимому, должно 
относиться и такое понятие этоrо же авто ра ,  как комплекс фитоце-. 
нозоn,  т,е, такой ра:Jдробленной единицы растительности , которая 
состоит из соединенных вместе или пространственно отделенных, 
часто совершенно не родственных, но закономерно связанных меж
ду собой фитоценозов. 

Ареал биокатены определяется обычно климатическими условиями. 
Биокатена представлена латеральньnм рядом биоценозов, поэтому ее 
структура зависит от их пространственноrо расположения. Ус ловия 
обитания биокатены, по-видимому, определяются термИном биохора. 
Это понятие объединяет биотопы, расположенные в одной климати
ческой зоне ( Берr, 1 91 5; E tter, 1 954; Быков, 1 9 73 ) ,  Класси
фикационные единицы биокатен в настоящее время слабо разрабо
тан·ы. 

. Б И О М Н Ы Й  УРОВЕНЬ ОРГ А Н И ЗАЦИИ 

Биом в общих чертах определяется как совокупность орrаниз
мов в определенном районе. Этот термин был предложен , по-видИ
мому, Ф. Е. Клеменсом в 1 91 6  r. (см, Carpenter, 1 93 9 ) .  Это по
нятие всеми и=ледователями понимается почти однозначно, за ис
ключением небольщих колебаний в определении границ подразде
ления. 

Почти все исследователи тракту_ют биом как подразделение, 
сформированное в пределах определенного бассейна . В этой трак
товке биом и принимается в работе , а именно , как со вокупность 
органического мира, связанного общностью обитания в пределах се
диментационного бассейна. В экологии наземных животных общ
ность территории определяется крупными ландщафтньnми подразде.. 
лениями ( Палеонтологический словарь, 1 96 5 ) .  ОдНако биом рассмат
ривается и как функциональный аспект биоты ( провииции или насе
ления континентов и морей ) ( Valen tine, 1 96 8 ) ,  Под функциональ
ньnм аспек'Г()М или системой провинции понимается система окру
жающей среды провинции. Провиициальная система, по д. В. &лен
тайну, может быт!':!: 1 )  . основная , когда все сообщества провинции 
могут существовать неограниченно и претерпевать небольщие иэ
менеция после приближения к равновесию; 2 ) будущая , в которой 
сообщества в рамках этой провинции могут существовать; 3 )  прог
рессирующая. По отношению к биому седиментационных бассейнов 
и ландшафтов употребляются и такие термины, как сообщество ( на
селение ) континентов, океанов и морей или лаНдщафтно-rеографи
ческих районов ( Наумов, 1 96 3 ) и провинция · (Valentine,  1 96 8 ) ,  
под которой понимается скопление сообществ , n.заимодействующих 
в пространстве и во времени. По своему соде роквиню биому соот
ветствуют и такие понятия геоботаники, как формация и паиФОР
мация (Du R ietz, 1 930) . Ареал биома оnределяется , как уже от
мечапось, рамками ба·=ейна либо типом климахсовой растительнос
ти (Odum, 1 959) . Структура биома зависит от пространствеиного 
расположения в бассейне биокатен. 
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Условия обитания биома чаЩе всего определяются термином био
цикл. Это высшее подразделение биосферы, соответствующее ее под
разделению на морские воды, пресные воды и сушу. Биоциклы сла
гаются из биохор. 

1 .  2. 3. БИОГЕОЛОГИЧЕСКИЕ ОБЪЕДИНЕНИЯ (ЭКОСИСТЕМЫ) 

Бисгеологические объединения или экологические объединения 
( Беклемишев, 1 964)  включают систематические категории экосис
темы, которые определяются совокупностью организмов и взаимо
действуюшик с ними физико-химических фю{торов. Экасистемы мо
гут быть разных размеров, В этом аспекте понимают экоеисте-
му большинство исследователей ( Tansley,  1 93 .5 ;  Odum , 1 9.5 9; 
Випли, 1 96 4; Dale , 1 9.70; Воронов, 1 Q7 3 ;  Тимофеев-Ресовский, 
Яблоков, Глотов ,  1 97 3 ) ,  несколько расширяя или сужая это по
нятие , а также делая основной упор на состав этой структурной 
единиuы или на ее экологическую и функциональную связь. Так , 
Вилли сводит определение экасистемы к естественной единице , пред
ставляющей совокупность живых и неживых компонентов. В резуль
тате взаимоотношения этих компонентов создЩ!ТСЯ стабильная сис
тема, где имеет место круговорот вешества между живыми и не
живыми частями. Н.В. Тимофеев-Ресовский , А.в; Яблоков, Н.В. Гло
тов определяют экоеистему как экологическую связь · определенных 
видов между собой и с абиотической средой (могущую включать 
как разное число живых организмов в качестве пишеварительных 
цепей , так и разное число абиотических факторов).  В 1 9.56 г. Эванс 
( Evans ,1 9.5 6 )  предложил расширить понятие экасистемы так, ·�то
бы ее живым компонентом могла быть " видовая популяция" или 
сообщество любого уровня сложности. Такое определение экасис
темы м ожет значительно вывести это понятие за рамки бисгеоло
гических объединен ий ,  в которых биологическая компонента всегда 
рассматривается как единое целое. Таким образом, основным ус
ловием экасистемы остается связь ее Элементов пространственны
ми, временными, трофическими, энергетическими и телеономичес
кими отношениями. 

Большая полемика между сторонниками термина экасистема (Taп
s ley , 1 93 .5 ) и термина биогеоценоз ( Сукачев, 1 94 .5 )  о том , ка
кой термин предпочтителен , широко отражена в сводках в.н. · Сука
чева ( 1 972 ) .  Но как бы ни были значительны предлагаемые раз 
ными авторами отличительные черты этих ·понятий , в приложении к 
определенному уровню организации органического мира они останут
ся практически тождественны. К ностаящему времени за биогеоце
нозом закрепилось достаточно определенное понятие , связанное с 
а реалом биоценоза; экасистема же не имеет таких ограничений. 

Для определения понятия о бкогеологических обьединениях, кро
ме терминов экологические обьединения и экосистема, вводились 
и другие термины. К этому разделу частично относится в понима
нии некоторых авторов и такой термин, как ниша (Майр, 1 974 ) .  
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Наиболее дискуссионной 1у10жет быть постановка вопроса о наиме

новании обобщающих катеrорий этоrо раздела-фациями или форма

циями, В то же время по своей природе эти . понятия во мноrом со

ответствуют тем катеrориям, которые объед иняют орrаничесКИЙ мир 

и абиотическую ср.еду. Кроме тоrо, на эту дискуссию накладывает

ся вторая дискуссия о представлении о фациях и формациях как о 

фациа пьных и формационных единицах или их rенетических типах. 

Учитывая , что термины фация и формация широко вошли в литера

туру как понятия rеолоrические , представляется ,  что в разделе эхо

систем должнi;>J обсуждаться понятия иноrо плана, а именно типа 

биоrеоценозов, Близким к понятию эхосистема является эRОтоп в 

трактовке К,Троля ( Trol l ,  1 9 50 ) и эпифация ( Раменский , 1 93 8 ) .  
К биоrеолоrическим объед инениям относятся моноцен, парuел

лярное поселение, парцелла, биоrеоuеноз, катена, биоrеом. 

По линии б исгеологических объединений выделяются следующие 

уровни орrаниэации, связанные как с биолоrической , так и с абио

тической составляющими: парцеллярный, с вклЮчением в неrо моно

цена, парnеллярноrо поселения и парцеллы; биоrеоценотическИЙ ( Су

качев, 1 97 2 ) ,  катенный и биогеомный . 

Биоrеологические объединения, так же как и биолоrические под

разделения и обьединения , характеризуются ареалом и своей струк

турой (состава, строения , с вязей ) ,  а также имеют и свои класси

фИкационные единиuы. Ареал экосистем, т. t:. территория, которой 

ограничена экосистема , называется эхотопом ( Tansley , 1 939). 

] П А РЦЕЛЛЯРНЫ Й  УРОВЕН Ь ОРГАНИЗАЦИИ 

Учение о парnелпах зародилось сравнительно недавно. Впервые 

этот термин был введен в биогеоnенологию Н.В. Дылисом, А . И, Ут

киным, И,М, Успе нской в 1 964 г. как одНо из латеральных под

разделенИЙ биогеоnеноза, Этот авторскИЙ коллектив, а также Н.В. Пы
пис ( 1 96 9 )  дают следующую характеристику биогеоnенотической 

парnеллы, Это части латерального расчленения биогеоnеноза, от

личающиеся друГ' от друга составом, с труктурой и свойствами сво

их компонентов, с пецификой их связей и материально-энергет ичес

кого обмена. Сбособлены парnелпы друг от друга в пространстве 

на всю вертикальную · толщу биогеоnеноза. Несмотря на то, что эти 

авторы считают биогеоценотическую парцеллу понятием типологи

ческим, т,е, обьединяющим разные части биогеоценоэа, сходные 

между собой по всем показаниям структуры и обмена, представпя- · 
ется, что эта категория может выс-rупать и как самостоятельная 

наиболее nелсетная по своему составу единица биологических обье-

динений. 
· · 

Парnепла полностью отвечает внутриценоэiюй группировке или 

ценаэлементу, которым М, И. Сахаров ( 1 9  50) дает следующую ха

рактеристИку: 'Под внутриценазной лесной группировкой автор пони

мает закономерно сложенный комплекс растенИЙ, отличающийся от 

других группировок тоГ'О же nеноза своим составом, строением и 
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густотой , ростом и развитием растений, специфичесЮiми чертами 
сезонпай динамиЮI и динамики, обусловленной изменением древос
.тоя .  Вн.утриценозные группировЮI окаЗывают взаимное влияние друг 
на друга и коллективно создают среду для своего развития. Эти 
rрупнировЮI самост'Оятельно существовать не могут, если они не за
нимают значительной территории и не обладают соответt;твующей 
густотой" ·(стр. 557 ) .  И далее: "Каждому ценаэлементу отвечают 
оnределенные особенности nочвы, фитоклимата и фауны, что позво
ляет считать этот закономерно сложенньiй комплекс организмов и 
факторов физической среды составной частью, э лементом биоrео;.. 
ценоза' (стр. 558).  Наиболее близким попятнем к nарцелле явля
ется понятие о фации в классической ее трактовке по Гресли ( Gres
s ly ,  1 8 3 9 ) .  Но учитывая , что nонятие фация носит несколько иной 
аспект по отнощению к .экосистеме, оно, естественно, должно рас
сматриваться параллельна с этим разделом. 

Ареалы nарцелл довольно разнообразны по величине и конфигу
рации. Как указывает В.Н. Дылис, они моrут быть от нескольких 
квадратных метров до десятков и даже сотен квадратных метров. 
Граншrы Парцелл четко прослеживаются по структурным особеннос
тям их составляющеrо орrаническоrо мира, элементов среды и рель-
ефа. Грашщы их бывают резЮiе или расnльmчатые. 

· 
Каждая парцел..� в своем составе имеет биотич:�!Ш� и косные 

элементы. К биот:и:чесЮiм элементам · как составной · части биопаР
целлы �ст�твенно относятся отдельные особи. Совокупность пря
мых (неnосредсmенных) связей оргаtmзма (особи) со средой была 
J{азвана Фридериксом (Friederichs ,  1 957)  моноценом. 

Совокупность биоnарцеллярноrо населения с условиями среды сос 
тавпяет парцеплярное noceлetme. Это понятие определяет временно!\ 
срез парцеnль1, т.е. к поселению относятt;я все оргаtmзмы и окру
жающие их абиотичесЮiе элементы в предеЛах парц�ллы, во в оп
ределенньiй момент времени. Полная смена парцеллярных поселе-
ний и составляет парцеллу. Термин поселение является в общем 
термином свободноrо попьзования. Однако в сочетании с друrими 
словами он достаточно четко может определять те или иные поня
тия. Представляетt;я, что его можно испопьзовать для биоrеологи
ческих обЪединений, в таком· же смысле, как термин население для 
биооогических подразделений и объединений, т.е. с ·определяющими 
словами. Главная же черта этоrо Термина в том, что им можно оп
ределять на любом уровне организации биоrеопогических объедине
ний связБ органическоrо мира со средой обитания в опредеnенньiй 
момент времени. таКим образом, можно говорить о парцепляриом 
поселении, биогеоценотifческом поселении, Катеином поселении и 
биогеомном поселении. Употреб;нiние терм;ш& ·•шх:е.ш�_ние' быпо реко

менцовано С.С. ШварЦем { 1 967,  1 97 0 )  дпя тех сnучаев, когда 
j{сследоватепь имеет дело с пространствеuио покапизованной .Груп
роА особей, в отноШении которой труцво рещить. попупяцi{Я э·rо или 
микропопупяция, и. когда этот вопрос не имеет большого 1fРИЮlиnи
апьного значения. Из этой формупировЮI вицво, что и с .. с. Шварn 
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принимал этот термин как нейтральный, Поэтому принимаемая трак
товка термина поселение с определяющим и его словами в общем 
не противоречит тому понятию, которое закрепил за этим термином 
С, С, Шварц, а только расширяет его возможности у'потребления. 

Структура парцеплы во многом подчиняется общей структере био
геоценоза так же, как и ее �лассификационные единицы, 

БИОГЕОЦЕНОТИЧЕСКИЙ УРОВЕНЬ ОРГАНИЗАЦИИ 

Э)(осистема , в которую входит биоценоз как один из главней
ших компонентов, наrэывается биогеоценозом (Сукачев, 1 94 5 ) .  Био
геоценоз - это совокупность на иэвестном nротяжении земной поверх
ности однородных природных явлений (атмосферы, горной породы, 
растительности, животного мира, мира микроорганизмов, почвы и 
гидрологических условий ) ,  имеющая свою особую специфику взаи
модействия этих слагающих ее компонентов и определенный тип об
мена веществом и энергией с другими явлениями природы и пред
ставляющая собой внутреннее противоречивое диалектическое един
ство, нахоuящееся в постоянном uвижении и развитии ( Сукачев, 
1 96 4 ) ,  Широко развитое и обоснованное В.Н. Сукачевым ( 1 93 1 ,. 
1 93 8, 1 942, 1 944, 1 945, 1 947, 1 949, 1 96 1 ,  1 964) учение 
о биогеоценозах в настоящее время успешно поддержано в трудах 
многих советских ученых. 

Этого вопроса касаются работы .таких авторов, как: Сахаров М, И, 
.( 1 950 ) ;  Беклемишев В.Н. ( 1 95 1 ,  1 960, 1 96 3 ) ;  Левина Ф.Я.  
( 1 95 8 ) ; Лавренко E,fvi, ( 1 95 9) ;  Наумов Н.П. ( 1 96 3 ,  1 96 7 ) ; АР
l!_ОЛЬдИ К.В. ,  Арнольди Л,В. ( 1 963 ) ;  Дыпис Н,В, ( 1 964, 1 96 9, 
1� Уткин А.И. ,  Успенская И,М, ( 1 96 4 ) ;  . Соколо
ва М.Н., Неймаи А,А. ( 1 96 6 ) ; Овчинников Н.Ф. ( 1 96 7 ) ;  Веде-
нов М. Ф., Кре·М.Я!!СКий В.И. ( 1 96 7 ) ; Уткин А. И., Дыпис Н.В. ( 1 968 ) , 
Александрова В,Д. ( l §� Р&фес П.М. ( 1 970 ) ; BopoHQ� А,Г, 
( 1 97 3 ) ;  Мазинг В, В. ( 1 97 3 )  И/ ;;mогИt: .:::�уги�. 

Помимо термина биогеоценоз за этим понятие;-..: часто сохраня
ют термин экосистема. Д.В, Валентайв говорит об экосистеiv;е как 
о конкретном подразделении, связанном с системой окружающей 
среды сообщества (биоценоз'а ) ; включающей сипу потока и цикл rm
тания в трофической структуре ( Vale�tine, 1 96 8 ) .  Им выделяются 
экосистемы: реализованная, будущая, основная и прогрессирующая. 
Все эти положения свойственны, естественно, и биогеоценоэу и 
могут быть проележены при изучении биогеоценотических сукцессий. 

Существует и ряд других терминов, которые отвечаЮт понятию 
биогеоценоза, Основные из них следующие - эпиморфа (Аболин, 
1 91 4 ) ,  биокосные природНые тела (Вернадский, 1 93 9) , голоцен 
( Thieneman, 1 941; Friederichs, 1 930 ,  1 957 ) ,  биоценоз ( Ильин
ский , 1 944) ,  биоценотоп ( Иоганзен, 1 96 2 ) ,  биоценотический ком
плекс (Викторов, 1 967 ) . 

Ареал биогеоценоза определяется обычно границами распростра
нения биоценоза ( Сукачев, 1 972 ) . - Этой точки зрения придержи-
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ваются и большинство исследователей, не некточая и другие че'I'
кие константы, которые могут быть использованы для этой цели. 
Достаточно конкретно об этом пишет В.Н. Дылис ( 1 96 9) :  "Пе
реход одного биогеоценоза в другой �в пространстве или во вре
мени при сменах ) сопровождается сменой состояний и свойств всех 
его компонентов, а соответственно и сменой всего биогеоценоти
ческого метабопизма и его последствий. В принципе поэтому гра
ницы биогеоценоза могут быть проележены по любой из его сос
тавляющих, хотя чаще всего они опреде rnются и совпадают с гра
ницами растительных сообществ" (стр. 6 ) . 

05ласть распространения одного биогеоценоза И.Шпитхюзен обо
значает термином биох.ора ( Воронов, 1 97 3 ) .  

Структура биогеоценоза может быть очень сложной. Она вклю
чает как вертикальное или радиальное, так и латеральное или го
ризонтальное рас членение. Причем в пределах вертикального и ла
терального расчленения выделяются как взаимоискmочающ ие ,  так и 
перекрываюiцие друг друга элементы. 

К вертикальным взаимоисключающим э лементам струхтуры от
носятся биогеоценотические горизонты (биогеогоризонты ) Ю.П. Бяп
Ловича или биогеоценотические спои ( Быков, 1 96 7 ) .  Это верти
кально обособленные и по вертикали далее нервечленимые части 
биоrеоценозов ( Бялпович, 1 960 ) .  Биогоризонт по всей своей топ.
ше одиороден по составу и взаимосвязям биогеоценотических ком
понентов, по происходищим в нем иревращениям вещества и энер
гИи. Каждьrn биогеогоризонт граничит непосредственно с другими 
биогеогоризонтами. В биогеоценотическом поселении биогеогори----
зонт может меняться в вертикальном направпен�ЬJ«'}-- в ·коли-
чественном отношении, а по патерали и в качественном, Ю.П.Бяп-

� выделяет три класса биогеогоризонтов. · 
к � классу относятся поточные бно.Реогоризонты ( вся 

масса движеТСЯ 1:1 тех · или иных .-направпениях ) .  Второй класс вклю
чает непоточные биогеогоризонты ( вся масса .в латеральном на-
правлении не движется ) .  Третий класс полупоточных биогеоцено
тических горизонтов состоит из оnюситеппно неподвижной вмещаю
щей с труктуры и из заполните ля ,  движуще гося сквозь эту вмещаю
щую структуру в тех или иных латеральных направлениях. Биогео
ценозы, в которых одним из биологических компонентов являются 
кораллы, могут подразделяться на биогеогоризонты второго и треть
его wacca. В классе непоточных биогеоrоризонтов они входит в 
состав донных био t'еоrоризонтов и животных сплошнослоевтх об
растаний (живая часть колоний кораллов пластинчатой, корковид
ной формы роста ) .  В класс попупоточных биоrеоrоризонтов корал
лы входит в разряд морских биоrеоrоризонтов животных зароспей 
( живая зона коралловых колоний ) .  

Дифференuиация биогеоrоризонтов, как предла rает Н.В. дылис 
( 1 96 9 ) ,  должна определяться на основаниJ:I подробноrо изучения 
вертикаnьНQ!'О распределения биом.пссы, так как в расспоении био:... 
rеоценозов на биоrеоценотические Nрnзонты не может быть одно-
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образия. Разнообразие не может быть вскрыто только на основе 
подробного анализа вертикально-фра кционного строения биомассы 
и связанного с ним состояния всех биотических и абиотических ком
понентов. 

Каждый биогеогоризонт содержит в своем составе элементарные 
биогеоценотические массы. "Элементарная биогеоценотическая мас
с а  есть естественно обособленная структурная ч асть биогеоuе
ноза. Она является не чем иным, как латерально-однородным участ
ком биогеоценотического горизонта. КаждьШ биогеоценотический 
горизонт состоит из многих элементарных биогеоценотических масс , 
размещенных в нем в один слой " ( Бяллович, 1 960, стр. 44 ) .  

Помимо биогеогоризонтов и .  элементарных биогеоценотических 
масс Ю.П. Бяллович выделяет в биогеоценозе в кинетическом от
ношении стационали, патерали и радиали. К стационалям относится 
всё покоящееся относительно границ биогеогоризонтов·, парцелл и 
биогеоценоза; к латералям - всё то, что перемешается внутри био
геогоризонтов и геогоризонтов в латеральном направлении, причем 
обязательно переходит из одной биогеомассы ( геомассы) в другую 
и к радиалям - всё то, что при своем движении пересекает радиаль
ные границы биогеоценотических горизонтОв. Кроме того, множест
во синхронных и имеющих общий путь и. на нем взаимодействующих 
патералей образует некоторое единство - биогеопоток ( Бяллович , 
1 9 7 3 ) .  

К вертикальным перекрывающимся элементам биогеоценоза от
носятся ярусы или биогеоцер-отические ярусы ([(emer von Mari l an n ,  
1 863;  Арнольд, 1 96 5; Мазинг, 1 97 3 ) ,  синузии (Gams,  1 91 8; 
Сукачев, 1 947, 1 964) , а также стратосинузии ( Рафес , 1 970 ) .  Яру
са выделяются в биогеоценозе по· какой-либо характерной морфа
структуре. Стратосинузии представляют собой грУппировки, осно-
вой которых служат особи, образующие тот или иной ярус. Таким 
образом , ярус и с тратосинузля являются понятиям и одного плана. 

Учитывая , что структурные части биогеоценоза во многом оп
ределяются структурой биогеоценоэа, В . Н. Сукачев считает, '!ТО в 
биогеоценологии возможно применять термин синузия. Синузия био
геоценоза или биогеоценотическая синузия представляет также струк
турные части биогеоценоза, которые характеризуются особым сос
тавом и свойствами составляющих е го компонентов и их особыми 
внутренними взаимовтrnниями при сохранении все же единства био
геоценоза ( Сукачев, 1 96 4 ) .  Синузии в биогеоценозе '!асто зани
мают не все латералЬное пространство, поэтому о:ни относятся и 
к латеральным перекрывающИм элементам биоt'еоценоза. В биогео
ценозе имеются вклю'!ения , которые слагаются внутри консорцИИ 
и, следовательно , не представляющие структурного элемента био
геоценоза, их предложено называть биогеоценотическими синузия
ми ( Рафес , 1 96 6 ) .  

К взаимоисклю'!ающим элементам структуры · биогеоценоза, как 
уже отме'!алось, относится парцелла. В пределах ареала биогеоце
ноза отдельные парцеллы моrут быть представлены большим или 

4 1  



меньu 1 1 Jм их количеством. По роли в общем строе и обмене биоrео
ценоза n11 рцеллы дифференцируются на основные и дополняющие (Ды
J J J J c ,  У ткин, Успенская , 1 964; дылис , 1 96 9; Сахаров, 1 950 ) .  <X
I I O J II I ЫO парцеллы занимают наибольшее пространство и создают ос
новное направление обмена веществ и энерrии. Дополняющие паР
целлы составляют небольшую долю в биоrеоценотическом метабо
лизме, занимают незначительную площадь и встречаются обычно не
большими ·пятнами. 

Несмотря на то, что мноrие парцеллы в биоrеоценозе четко обо
соблен ы, между ними наблюдается и rлубокая орrаническая связь, 
блаrодаря которой , с одной стороны, создается единство и целост
ность биоrеоценозов, а с друrой - обеспечивается обособленность 
и единство с;амих парц�лл ( Дылис, 1 96 9) .  

Достаточно яркие примеры расчленения пространствеиной струк
туры лесноrо биоrеоценоза дает В. В. Мазинr ( 1 97 3 ) .  Он также 
-дает диqференциацию биоrеоценоза по типам узоров морфаструкту
ры на радиальную, полосатую, ячеистую, островновую, древовидную 
и сложную структуру, которая может создаваться из любых набо
ров простых микроструктур. 

Классификация биоrеоценозов по сравнению с другими экоене
темами достиrла значительных успехов. <Хновной классификацион
ной единицей биоrеоценозов является тип биоrеоценозов. К типам 
биоrеоценозов относятся конкретно существующие в природе био
rеоценозы, однородные по всем компонентам - по взаимопонима
нию между биоценозом и биотопом, по внутрибиоrеоценотическому 
и межбиоrеоценотическому обмену веществом и энерrией ( Сука
чев, 1 97 4 ) .  На основании общих классификационных принцнпо в ти- , 
пы биоrеоценозов объединяются в таксономические едиНицы более 
высокоrо ранrа - rруппы типов , подклассы, классы. 

Как классификационная едиНица биоrеоценозов употреблялась и 
ассоциация ( Сукачев , 1 972;  Лавренко, 1 95 9; Сукачев, Зон, 1 96 1 ) ,  
т.е.  тот же термин; который обозначает классификационную едини
цу биоценозов. С четким указанием на то, что ассоциация являет
ся не просто классификационной единицей сообщества, а именно 
классификационной единицей биоrеоценозов, характеризует ассоци
ацию В. Н. Сукачев. " Растительная ассоциация является основной 
таксономической единицей в фитоценолоrии, объединяет все фито
ценозы, однородно участвующие в аккумуляции и трансформации ве
щества и энерrии на поверхности земли или точнее ее фитоrеосфе
ры. В связи с этим она характеризуется одНородным видовым сос
тавом, ОдНородНой синузиальной структурой. и однородНым соста
вом факторов среды, влияющих на фитоценотический процесс" ( Су
качев, 1 9 61 ) .  Как видно из приведеиного обзора , В.Н. Су
качев от ассоциации полностью лерешел к типам биогеоце
нозов. 

В ОдНОМ ряду С биоrеоцеНОТИЧеСКОЙ ассоциацией СТОИТ, -'По-ВИ
дИМОМу, и фация ( Gressly , 1 83 9 ) ,  являясь понятием rеолоrическим, 
а не биоrеоценотическим. 
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К АТ Е Н Н Ы Й  У РОВЕНЬ О Р Г А Н И З А ЦИИ 

КатенньШ уровень организации связан с биокатеной и абиотичес
кой средой биокатены. Основной единицей его, видимо , можно при
нять катену. А реал определяется по границам распространения био
катены. В структуру катены входЯт биогеоценозы, которые ее сос
тавляют, К классификационным единицам катен, по-видимому, мо
гут быть отнесены ассоциации. 

БИОГЕОМ Н Ы Й  УРОВЕНЬ ОРГ А Н И ЗАЦИИ 

Биогеом объединяет биом бассейна с абиотической средой ее 
обитания. Термин бИом обсуждался R<Знее ( стр. 3 5 ) . Было показа
но, что он Понимается всеми исследователям и  почти однозначно 
(C: I e ments , ' 1 91 6 ;  Odum, 1 95 9; Одум, 1 97 5; Наумов, 1 963,  1 967; 
V :J ic n t i n e, 1 96 8 ) .  Учитывая , что термин биом употребляется для 
определения совокупности жизни в определенном бассейне, т. е. в 
близкой трактовке к понятию биота (Май р ,  1 974 ) ,  представляется , 
что биогеологическое объединен ие, связанное с биомом бассейна и 
его средой обитания ( геомом ), можно именовать термином биогеом. 
К этому понятию близки природные комплексы ландшафтоведов� 

Ареал биогеома определяется рамками седиментационного бас
сейна. Под седиментационным бассейном здесь понимается сово
купность всех условий осадканакопления и развития жизни в пре
делах сбалансиро!:!анной системы, 

Струк'JУра биогеома включает его катены, а значит и биогео
ценозы, Классификационные едИНицы биогеомов практически не раз
работаны. Вся классификация биогеомов велась в основном на гео
графической основе , а именно, на уровне ландшафтоведения. 

1 .  2. 4. ГЕОТЕМЫ 

Все биологические объединения или экасистемы прошлых геоло
гических эпох как бы захоронены в земной коре в виде твердых 
окаменевших масс - геологических тел. Они существуют также и 
в настояшее время в форме биокосных nриродных тел ( Вернадский, 
1 9 26 ) .  Естественно, что · древние экосистемы, био- и геосистемы, 
а также таксоны могут быть восстановлены только при анализе 
этих геологических тел, Поэтому, как nредставляется,  понятие о 
геологич еских телах является одним из фундаментальных не только 
для геологов , но и для палеонтологов и тр�бует хорошего специаль
ного термина. Таким термином; по-вицимому, может быть "геоте
ма".  Этот термин является nроизводным от греческого "ге" ( зем
ля ) и "питое" ( камень ) ,  по _аналогии образования А.Н. Кряштофови
чем ( 1 9 3 9, 1 945 ) терминов элейролитема и эврилитема, вместо 
которых он считал возможным nринять слова " эnейротема" и эври
тема ( Криштофович , 1 9 5 9, стр. 356-35 7 ) .  Таким образом , пол
ю.rм написанием термина "геотема" является слово "' геолитема " ,  
которое для большего звучания nринимается в сокращенном виде. 
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Геагема - это естественное ископаемое тело любоj{ формы и раз
меров, прецставленное скоплением минералов и органических остат
ков. Геагемы органогенного происхождения это, например, ракови
на моллюска, полипняк коралла, банка, биостром , биостелл, био
герм, риф; осадочного происхождения - гнезцо, линза, слой, свита, 
комплекс , эвритема, эпейрагема; магматического происхождения -
жилы, трубки, штоки и т.ц. Геагемы формируются в результате 
развития экасистем и являются их произвоцными. Так как кажцая 
экасистема имеет определенные рамки своего развития, то, естест- . 
венно, и сформированная ею геагема также ограничена определен
ными рамками. Границы геотем, таким образом, устанавливаются 
так же, как и у экосистем, по цоминируюшему признаку. 

Понятие о геотемах нам важно еше и потому, что при вецении 
экоенетемного анализа цревних геологич-еских эпох нельзя · пол
ностью агталкиваться ar имеюшихся в . настояшее время стратигра- · 
фическИ:х поцразцелений как обшего ( планетарного ) ,  так и местно
го - регионального плана, а также ar понятий типа пороца-фация
формаuия. Все эти подразцеления цо сих пор не нашли ециной трак
товки и сами еще нуждаются в уточнениях. 

Понятие о геотемах явится, по всей вероятности, и фундамен
тальным при крупномасштабном геологическом картировании, так 
как многие геотемы, как например, биогенного и магматического 
происхождения обязательно картируются, но не являются поцразце
лениями современных стратиграфических с хем , разрабатываемых 
цля геологического картирования. Геагемный анализ, как представ
ляется ,  явится ключом к восстановлению геологических процессов 
и развития органического мира в прошлые геологические эпохи. 

Привеценный краткий обзор типов и уровней организации, с ко
торыми связан органический мир, показывает большое терминоло
гическое разнообразие этого разцела науки, кагорое в обшем цля 
целей изучения цревних организмов можно свести к минимуму, 
пользуясь определенными основными терминами и пояснительными 
словами к ним. 

ЭТаг обзор позволяет в какой-то сгеnени систематизировать 
рассмотрение соответствующих биологических поцразцелений и био
логических· и биогеологических объединений, в которые вхоцят та
буляты, и показать, насколько это позволяет имеющийся материал, 
их объемы, изменчивость и · развитие · на примере оцной из ископае
мых групп кораллов. Он является также с правочным разцелом по 
терминологии, которой автор пользуется в работе. 



ГЛАВА ВТОРАЯ 

БИОЛОГИЧЕСКИЕ ПОДРАЗДЕЛЕНИЯ ТАБУ ЛЯТ, 
ИХ УСТАНОВЛЕНИЕ И ИЗМЕНЧИВОСТЬ 

(ВНУТРИВИДОВЫЕ КАТЕГОРИИ) 

Табупяты - колониальные морские животные и, естественно, их 
мельЧайшей биологической ециницей является колония. Установление 
всех остальных более высоких категорий и таксанов связано с осо
быми труцностями поцборки и обработки исхоцного палеонтологичес
кого материала, хотя эту · зацачу во многом и облегчает то, что 
табупяты вели. прикрепленный образ жизни. Благоцаря этому в по
левых. условиях обычно не прецставляет особого труца восстанов
л ение прижизненного положения этих организмов, за исключением 
некоторых особых случаев. 

Провеаеuное исслецование табупят цает основу цля выцеления 
у них слецу\ощих внутривицовых поцразцелений и категорий: коло-

Т а б л и ц а  2 

Внутривиао.вьiе nоцразцеления табупят и их оnрецеление 

Категория 

Колония 

Поnуляционное 
население 

Поnуляция 

Поnулярий 

Jlоцвиц 

Виц 

Оnрецеление 

Совокуnность соматически связанных зооицов, 
nрецставляюшая ецi;[Ное целое 
Совокуnность колоний, живШих (или . живуших) 
оцновременно в прецелах непрерывного ареала, 
внутри хоторого осуществлялась nаимиксия 

. Совокуnность nоnуляционных населений, непре
рывно развивающихся во времени 
Совокуnность в nространстве и времени слабо 
изолированньrх поnулЯций, в nрецелах которой 
наблюцается клинальпая или волновая изменчи
вость 
Сmiьно изолированные в пространстве и . времени 
популяции, популярии, потенциально способные 
скрещ.\{Ваться, но в естественных условиях nрак-
тически не скрещивающиеся и облацающие спе
цифичесКим набором наслецственных признаков 
Совокуnность популяций, nоnуляриев, поцвицов, 

. nотенциально способных скрещиваться .  В естест
венных условиях срецы разные вицы биологичес
ки изолированы цруг от цруга 
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ния, попупяiШонное поколение :и нас еление , популяция , мутант , по
пулярий, ·поо.вио.. Для большинства этих категорий, на основе пи
тературных о.анных и конкретного фактического материала, о.аны 
операционные опрео.еления , которые, как прео.ставляется, характе
ризуют послео.овательно вс ю иерархическу ю гамму вну'триви о.овых 
поо.разо.елений изучаемой ископаемой группы организмов ( табп. 2 ) .  

II .  1 .  КОЛОНИЯ 
(ИЗМЕН ЧИВОСТЬ, ВРЕМЯ СУЩЕСТВОВАН И Я) 

Колония прео.ставляет опрео.еленну ю и, в частнос ти, низшую 
степень интеграции особей в ино.ивио. высшего поряо.ка. ::7ro опре
о.еление, о.анное К .В. Беклемишевым ( 1 96 4 ) ,  полност ью отвечает 
понятию колонии у табупят ( Преображенский, 1974 ) ,  го.е колония 
или зоон ( полный организм ) состоит из зооио.ов ( неполных, усе
ченных организмов или организмоио.ов), являясь результатом их 
полной полимеризации ( Заморский, 1 97 2 ) .  Все зооио.ы облао.ают 
четко выраженной ин о.ивио.уальностью. Они возникают бесполым пу
тем и с остоят в органической связи межцу собой. Межо.у ними су
ществует прижизненный обмен веществ. Повецение и обмен веществ 
и формообразование зооицов согласованы межцу собой и связаны 
системой корреляции. 

Колонии табупят образованы обычно м ономорфными зооио.ами. 
Прео.ставление о циморфизме у некоторых хализитиц и гелиолитио. 
( Bueh ler, 1 95 5 )  носит явно о.искуссионный характер. Принао.леж
ность отцельных колоний с мономорфными зооицами к оо.ному ге
нотипу не вызывает сомнений. Благоо.аря этому изменчивост ь лю
бых признаков колонии , какова бы она ни была, уклацывается в 
рамки оцного ;генотипа. В · прецелах колонии можно прослецИ:ть, 
таким образом, генетипическую и моо.ификационную изменчивост ь. 
Все признаки в колонии своцятся обычно к трем группам - качест
венные, количественные и мерические. В прецелах колонии просле
живается т акже нного.а сезонная и возрастная изменчивост ь. В 
настоящей работе большее внимание уцеляется количественным и 
отчасти мерическим признакам, так как качественные признаки в 
прецелах оцного вица табупят обычно постоянны. Р азцеление гено
типической и моо.ификационной изменчивости у колоний на палеон
тологическом материале крайне эатруо.нено , тем более что прак
тически все количественные признаки являются мул ьтигенными. 
Несмотря на это, изучение изменчивости в оо.ной колонии иноГца 
позволяет суцить, с  какого типа изменчивостью мы имеем цело, 
о рамках изменчивости того или иного признака, о потенциальном 
заnасе генатипической изменчивости и опрецелять возможные рам
ки моцификационной изменчивости. 

Частоты распрецеления признаков nоказывают, что изменчивост ь 
л юбого nризнака в оцной колонии обычно nоцчиняется нормальному 
или логарифмичес кому законам расnре целения . Это распрео.еление 
изучалос ь неоцнократно и обычно не вызывает у исслецователей 
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1,2 to 2,0 
Лvим�тр 

Р ис .  1 ,  Favosites gothlandicus Lam. 
а - поперечный разрез колонии, х 4, с полигональными, преиму

щественно шестигранными, равновеликими кораллитами, экз. С-
491 1 8б ,  коновскис слои малиновецкого горизонта Подолии (по Те
сакову, 1 97 1 ) ; б - р.::tспрсдснснис •шсла караллитов у этого эк
земпnяра по их диаметру. Измснч1шость диаметра караллитов прак
тически отсутствует 

а 

Р и с. 2. Squameofavosites bolzem icus ( l >oc t a )  

12 

; .r 2,0 z,.r 3,0 
Лииметр 

а - поперечный разрез колонии, х 4, со слабо дифференцирован
ными кораллитами, экз. Т-6 7 9 1 1-4, р. Тайна у c . Uemoeв, тайнов
екая свита (по Тесакову, 1 97 1  ) ; б - расnределение числа корал
литов у этого экземпnяра по их диаметру. Изменчивость диаметра 
караллитов отвечает закону нормального распределения 

никаких сомнений, какие бьi широкие вариации признаков с юца ни 
вхоаипи ( Клааманн, 1 964;  Чуцинова, 1 9 7 1  и. цр. ) . 

Вариация сrгцельных признаков в ко.,онии может быть узкой ли
бо очень широкой, ч то может объясняться наслецственными или мо
аификационными nричинами. Так, в колониях с полигональными шес
тигранными кораплитами благоцаря сотообразному строению полип
няка кораплиты практически равновелики . Этот признак,

. 
безусловно, 

явnяется наслецственным во многих случаях, когца он контролиру
ется способом почкования. д именно, равновеликость караллитов 
связана непосрецственно с базапьным почкованием . Нагляцным при-
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а 

1/.f �/J ?.f 2,/J z,; :ftl J,.f /fuuмemfJ 
Р ис . 3 .  J.' a11иs i t t:s k o z l o wsi< i i  Sok. 

а - поперечный разрез колонии, х 4, с сильно ди<jхреренцирован
ными кораллитами, экз. 1 7 9/ 2 5 2 ,  р.днестр против с, Рухотин, сред
няя часть борщевскоrо rоризрнта ( по Тесакову, 1 96 8 ) ;  б - рас
пределение числа караллитов у этоrо экземпляра по их диаметру. 
Изменчивость диаметра коранлитов отвечает в общих чертах лоrа
рифмической кривой распределения 

мером равновеликости караллитов являются· многие хализитицы и 
некоторые колонии фавозитиц. На рис . l a  показана колония F avo 
sitt:s gothlandicus Lam. с равновел икими кораллита ми, а на рис. l б  -
распрецеление в этой колонии числа караллитов по их циаметру. 
Благоцаря такому строению вариация циаметра караллитов в этих 
колониях nрактически отсутствует. В колониях со слабой циффереlt
циацией караллитов ( рис . 2а ) ,  т .е. у колоний с- базальным и внут
риколониальным сnособом размножения, вариация караллитов раз
личная, но кривая расnрецеления этого nризнака обычно nриближа
ется к нормал ьной ( рис . 2б ) .  В колониях, облацающих сильно циФ
ференцированными кораллитами,, вариация их циаметра значительная 
( рис . За ) .  Она, оnрецеляется внутриколониальным сnособом почко
вания. Чем быстрее ицет вегетативное размножение, тем преаелы 
вариации циаметра караллитов больше. Кроме того, nри таком спо
с обе почкования кривая изменчивости · больше приближается к ло
гарифмиЧеской кривой с nологой большей вариантой ( рис . Зб ) ,  а 
иногца цаже с небольшим nиком в конце эrой кривой. В колониях 
со срецней цифференциацией караллитов вариационная кривая приб
лижается к нормальной. Этот анализ показывает, что nри цетал ь
ном изучении изменчивости цаже п о  атаельным колониям можно 
установит ь те или иные закономерности в их развч:тии. 

В отношении изменчивости количес твенных nризнаков · табуля ты 
являлис ь,  по-вицимому, оцними из nластичных животных, с боль
шим nотенциальным запасом мул ьтигенной изменчивости. Часто в 
оцной колонии тот или иной признак может сильно варьировать л и
бо оставаться nракт.ически неизменным. Ос обенно это часто наблю
цается nри сезонных изменениях в колонии. Так, к уровням свет
лых зон nриурочена оцна степень вариации признака, а к уровням 
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а. 

0,2'1 0,32 11oпe,ue'>'IIUK fJ,'fiJ llO,P 
Р ис .  4. Вариация поперечника пор в пределах одиой колонии Favo· 
s i tes gothlandicus с диаметром караллитов 2 , 8  мм. Поперечник 
пор колеблется от 0, 1 8  до 0,43 мм, видио чередование крупных 
и мелких пор, более кpyПIIJJJc поры приурочены к зоне с разрежен
ными днищами. Одинаковые по ширине грани имеют один либо два 
ряда пор. Наряду с круглыми порами име!{)ТСЯ эллипсоидальные 

а - экз. Т-6 5 1 4 1-5, :, 10,  р. Днестр у с. Сокол, коновские слои; 
б - нормальное распределение . количества пор по поперечнику в 
пределах этой колонии 

темных зон совершенно другая. Это в равной мере относится как 
к горизонтал ьным, так и к вертикальным скелетным элементам. 
Этот виц изменчивости, по-видимому, полност ью являетс я моцифи
кационн ым. 

Широкую вариацию количественного признака можно показат ь на 
примере колонии f' avu s i t cs go tl! laшlic ll s, в прецелах которой отме
чается Широкая вариация такого признака, как поперечник пор. На 
рис . 4а цан продольный разрез через колонию, на котором видны 
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Р и с .  5. Вариация поперечника пор в попупяции Favosit�s gothlan
dicus, происходящей из коновских споев Подопии, среди экземппя
ров с диьметром кораппитов 2,5 мм 

а - вариация минимально� поперечника пор: 1 - поперечник пор 
0, 1 3  мм, экз. Т-65 1 1 2-3; 2 - попере чник пор 0, 1 8  мм, экз. 
Т-5734а-1;  3 "':' поперечник пор 0, 23 мм, экз. Т-5134а-2,  х 10; 
б - вариация максимального поперечника пор: 4 - поперечник пор 
0, 22 мм, экз. Т-6 5 1 1-3; 5 - поперечник пор 0,3 1  мм, экз. 
Т-6534а-8; 6 - поперечник Пор 0,40 мм, экз. Т-5734а-2, х 10 ;  
в - расnределение числа экземппяров по максимальному поnереч
нику пор в той же попупяции среди экземпляров с максимальным 
диаметром кораппитов 2,5 мм 

50 



поры разного поперечного сечения. Иногаа мелкие поры череауюrся 
с крупными непосреаственно, но чаще зоналыю. В зонах с разре
женными анищами величина: пор более значительная, чем в темных 
зонах со сближенными анищами. На рис . 46 показано нормальное 
распрецеление этого признака в прецелах этой колонии. Как виано, 
поперечник пор заесь варьирует от 0, 2 0  ао 0, 43 мм . Такая ши
рокая вариация количественного признака в преаелах оаной колонии 
показывает, что в этой группе табупят установление виаов по от
цельным граииентам признаков является условным, тем более что 
и распрецеление минимальных, моаальных и максимальных: величин 
этого признака в разных колониях в прецелах оаной популяции так
же поачиняется нормальному закону распрецеления ( рис . 5 ) .  На 
рис. 5а и 56 аана вариация признака по экземплярам, на рис . 5в 
привеаена гистограмма распрецеления экземпляров по максималь
ному аиаметру пор. 

Имеются многочисленные колонии, в которых наблюцаК'тся су
щественные отклонения от нормального распрецеления признаков. 
Таким примерам может служить колония Favo s i t�s (M �sofavo s i t �s) 

pinna toides Tes. Характерно, что в оаной части колонии ( рис . 6 )  
аиаметр караллитов не превьrшает 1 , 0  мм, в аругой же части аиа
метр караллитов не снижается меньше 1 , 2  мм. В обеих частях 
колонии изменчивость аиаметра караллитов близка к нормал ьной. 
В первой части колонии аиаметр копеблется от О, 7 ао 1 , 0  мм с 
моаальным аиаметром О, 85 мм, а во второй - от 1 ,  2 а о 1 ,  6 мм 
с моаой 1 , 4  мм. Несмотря на такую вариацию признаков, межау 
ними имеется полный разрыв в 0, 3 мм, По правилам статистики 
такое несхожаение признаков может свиаетельствовать о возможной 
принаалежности авух этих групп к разным виаам. Учитывая, что 
мы имеем цело с оаной колонией, это преаположение естественно 
отпааает . Кроме того, межау этими авумя зонами имеется пере
хоаная зона, включающая кораплиты аиаметром от О, 7 ао 1 , 5  мм 
с моаальным аиаметром 1 , 2  мм. Эrо позволяет наметить непре
рывный ряа изменчивости аиаметра караллитов в этой колонии и 
о бъяснить наличие авух зон с разными аиаметрами караллитов не 
генетическими, а моаификационными факторами, влиявшими на фе
нотип. 

Второй пример еще более нагляано иллюстрирует разницу в аиа
метре караллитов в оаной колонии ( Тесаков, 1 973б ) .  Имеющаяся 
колония C a t �nipora �scharo id�s Lam. характерна тем, что в ней 
разные цепи караллитов облаааюr кораплитами разного аиаметра 
( рис .  7 ) .  Притом цепочки, построенные мелкоячеистыми коралли
тами, располагаются в преаелах лакун, образованных цепями, сос
тоящими из крупных кораллитов. Диаметр караллитов в цепях 'с 
мелкими кораплитами колеблется в небольших преаелах от О, 7 х 1, О 
ао 0, 9 х 1 , 2  мм . Петли, сложенные крупными кораллитами, харак.
теризуются изменением аиаметра караллитов от 1, 8 . х  2, 0 ао 
2,  О х  2, 7 мм. Постепенных перехоаов от мелких караллитов ао 
крупных нет, как это наблюаалось в случае с F. (M �sofavos i t �s) 
Pinnatoid�s Tes. Общая разница в аиаметре караллитов в разных 
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Р и с . 6. Изменчивость диаметра кораmшТI"..,, и 
ной копопии M t:sofavositt:s pinna toidt:s Tes. 

пор в пределах од-

а � поперечный разрез, х 4; б - продольный Р!'IЗРез, х 4; в .... рас
пределение количества кора�тов по их диаметру для разных участ
ков этой копонии: с метсими кораплитами {левый участок) ,  со сред
ними коралли-r:ами {центрапьный у�асток) ,  с . крупнымИ кораплитами 
{ правый участок ) .  Вариации диаметра хораллитов в крайцих участ
ках имеют дискретный разрыв; в переходной · зоне набmодается не
nрерывная изменчивость ; г - распределение количества к ораллитов 
по поперечнику пор дпЯ разных участков этой коmнии: с мелхими 
порами {левый участок ) ,  с крупными порами {правый участок) .  По 
всей колониИ вариация попере'Пiика пор.непрерывиа;·д - прямаязависи
мость nonepe'ППUtli пор от naaNeтpa а:орвптrrов а пределах 8ТОАКО11011ИИ • .  
Поперечник пор YвeliИ'lirзaeтest с 1Ю3РВСТ8RИем �метра xopвnmrroв 
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цепях составляет 2 , 5  раза. В прецелах мелкоячеистых и круmю
ячеистых цеnей наблюцается вариация циаметров кораллитов, от
вечающая нормальному расnрецелению, разрыв же межцу большей 
вариантой циаметра караллитов в мелкоячеистой цеnи и меньшей 
вариантой в крупноячеистой цеnи составляет 0, 3 мм (рис . 7в ) .  
Uenи с мелкоячеистыми кораплитами nочкуются от разных цеnей, 
образованных круnными кораплитами на разных уровнях развития 
колонии, что хорошо вицно на процольном сечении (рис. 7 б ) .  В 
процессе роста иногца возникает неnосрецственное срастание мелко
и круnноячеистых цеnей. 

Причины возникновения таких сочетаний караллитов в nрецелах 
оцной колонии остаются неяс�1ми, оцнако имеется факт наличия 
широкой фенатиnической изменчивости цвух nоряцков у прецстави
телей оцного вица цаже в nрЕщелах оцной колонии в зависимости 
от условий обитания. 

На фоне разной изменчивости в прецелах оцной колонии бывает 
важно установить корреляцию признаков, которая, как установлено, 
является такой же ,  как у цвух колоний с разными циаметрами ко
раллитов, nроисхоцяших из оцной nоnуляции, Установление этих за
кономерностей на оцной колонJШ является фактом неопровержимым, 
тогца как установление их по авум колониям · нужцается еще в nоцт
вержцении, что обе эти колонии относятся к оцному вицу; Нагляц
ным примерам корреляции признаков в nрецелах оцной колонии мо
жет служить отношение пор к циаметру кораплитое у F auosites 
(М esofauosites) pinnatoides Tes. В этой колонии имеются цве зоны 
( рис . 6 а ) ,  с левой стороны - зона с мелкими кораплитами и сnра
ва - зона с крупными кораллиТами. На рис. 6б вицно, что поры 
в зоне с крупными корвлnитами несколько крупнее, чем в зоне с 
мелкими коралnитами. Построенные гистограммы раСII�целения 
признака (рис . 6 г )  nоказывают это различие, в зоне с мелкими 
кораплитами вариации nоnеречника пор от О, 1 0  цо 0,_25 мм, в зоне 
с круnными кораплитами - от 0, 2 2  цо 0, 3 7  мм. Огношение nоnе
речника пор к циаметру караллитов (т.е. коэффициент пор ) по мо
цалъным классам в той и цругой зоне составляет ·0, 23,  что соот
вет�вует nрямой зависимост

-
и nризнаков. Нагляцно эта зависи

мость nоказана на рис. 6 ц, гце точка 1 отвечает отношению nоnе
речцика пор к циаметру хораллитов в зоне с мелкими кораллитами, 
а точка 2 - в зоне с круiiНЬIМИ кораллитами. Привеценные nримеры 
свицетельствуют о том, что изучение изменчивости в рамках оцной 
колонии может иногца nостаточно четко оnрецелитъ генатиnическую 
и моцификационную изменчивость, и, кроме того,_ они nоказывают, 
что в рамках оцного генотиnа у табупят могут наблюцаться раз
личные рамки . фенОтиnическоЙ изменчивости. · Этот вывоц буцет иг
рать сущестJ?енную роль nри анализе nоnуляций, 

Как уже отмечалось выше, некоторые табупяты имеют сезонную 
изменчивость (табл. 1, фиг. 1 ) .  Истинная прироца этих изменений 
nока окончательно не выяснена ( Преображенский, 1 96 7 ;  Тесаков, 
1 97 1 ) , но ясно, что эти явления черецуются межцу собой с цоста-
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rrочно равным интервалом времени, опрецеляющимся периоцом меж
цу цвумя этапами вегетативного размножения колонии. В то же 
время можно полагать, что с концом оцного этапа и началом цру
гого этаnа вегетативного размножения связан этап и попового раз
множения. Благоцаря рассмотрению этих этапов можно цостаточно 
точно, правца пока в относwгепьном исчислении, опреце!IWГЬ процол
жwгепьность жизни колонии. Условно оцин такой цикл принято на
зывать сезоном. В прироце иногца встречаются колонии, живущие 
цо 6 О сезонов и, внцимо, более, Детально� рассмотрение захороне
ния попусферических колоний показывает, что процолжwгепьность 
жизни колонии зависит во многом от скорости и характера осадконако• 
пления. Можно наметить три соотношения колонии с осадконакоппением. 

1 .  Колония живет на тверцом грунте, осацконакоппения не про
исхоцwг; КО/ЮНИЯ свобоцно растет, осваивая прилежашее к ней про
странство субстрата морского цна. В этом случае колонии, как пра
вило, гибнут цо ипи в самом начале осацконакоппения, каким бы 
маломощным оно ни было, Это хорошо вицно при рассмотрении соот
ношения краевых частей колонии и осацка. Уже первые слойки, при
мыкающие в торец колонии или· несколько облекающие ее нижние 
боковые части, показывают' что колония была уже мертва в nери
ОЦ их формирования. Дальнейшее захоронение мерrвой колонии 
происхоцwг постепенно, если осацконакоппение мецпенное, либо 
быстро в с·пучае быстрого осацконакоппения . По характеру контак
тов колоний с осацком можно суцwгь о наличии сециментационной 
паузы во время роста колоний, а по их строению цовопьно точно 
опрецепять процолжительность таких пауз, 

2, Колония живет во время периоцического осацконакоппения 
на мягком грунте, т.е. когца субстратом цля колонии служат как 

8 

;,о t,) �о 
Дштметр KO,PU./1./!Umo# 

Р и с  • 7. Дискретная изменчивость диаметра кораллитов в одной ко
лонии Catenipora echaroides Lam. 

а - поперечное сечение, х 4. Одни цепи кораппитов составлены 
из мелкоячеистых кораппитов, другие - из крупноячеистых. Иногда 
наблюдается вторичное смьшание цеnей; б - продольное �ечение, 
х4. Почкование мепкоячеисть� кораллитов от круnноячеисть�; в -
распределение количества коралпитов по диаметру; слева для цепей 
с мепкими кораппитами, сnрава - с крупными, Между гистограм
мами имеется разрыв 
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бы несколько уровней.  В этом случае нижние краевые части к� 
лонии nогибают, засьшаяс ь осацком, колония вновь разрастается 
nосле временного nрекращения осацконакоnления. В этом случае 
можно оnрецелить скорость осацконакоnления на цанпом участке в 
относительном времени, исчисляемом количеством сезонных зон 
колонии. Так, на табл. I , фиг. 2. nоказана уnлощенная . колония 
Tuva f:li tf:s h.f:m isph ericus, рост которой связан с сезонным ос ацк� 
накоnлением . Зцес ь по высоте колонии оnрецеляется мощность осац
ка, накоnившегася за четыре сезока роста колонии. 

3. Колония растет на илистом грунте во время неnрерывного 
осацконакоnлекия. Форма rаких копоний соответствует щляnе гри
ба или клкна. Рост nроисхоцит вверх и в стороны с nостеnенным 
наползанием на вновь осажце�ный ил (табл. 1 ,  фиг. 3 ) .  Скорость 
осацконакоnления в этом случае соответствует скорости роста ко
лонии. 

При изучении ецкничных колоний можно сцелать некоторые за
ключения, важные как цля биологии, так и цля стратиграфии. С 
биологических nозиций необхоцимо изучение рамок генатиnической 
и фенатиnической моцифи.Кационной изменчивости, и nрежце всего 
прецставпяет интерес - какие фенатиnичес кие · изменекия могут nро
текать в рамках оцного генотиnа. Эти наблюцения становятся ос� 
бенно нужными nри установлении в цапьнейшем объема вица и кор
реляции nризнаков. По оnрецеленным экологическим тиnам колоний 
можно кногца цостаточно точно nровоцить стратиграфические кор
реляции. По nроцолжиrельности жизни колонИй и по соотношению 
ее с осацком важно также установпение седиментационных nауз в 
nрецелах изучаемого биотоnа. Это, хотя и косвенно, цает nрецстав
леиие об общем времени накоnления той или иной толщи, а также 
о самом nроцессе qс ацконакоnпе!fия. 

II. 2. ПОПУЛЯЦИОННЫЕ ПОКОЛЕНИЕ 
И НАСЕЛЕНИЕ 

(ИЗМЕНЧИВОСТЬ, ВРЕМЯ СУЩЕСТВОВАНИЯ) 

Поколение является вторым; более круnным, чем колония, nоц
разцелением табулят , Оно объециняет оцновозрастных особей ·вица 
·в оnрецеленный момент ·

'' 
жизни nоnуляции. Оцновозрастность колоний 

табупят оnрецеляется по сезонным циклам, оцновременность жиэ
ии - по нахожцению на оцной nоверхности наnпастования, т .е.  на 
оцном уровне nоверхности тверцого цна бассейна • .  Таким образом, 
вьщеление nоколений у табупят возможно только в том случае, 
если уцается установить на оцнбй nлоскости наnластования оцно
возрастные колонии в nрижизненном nоложении. Достоверные лоnу
ляциоииые nоколения обычно обнаруживаются только nри быстром 
осацконакоnлении, когца молоцые колонии nогребаются осацком без 
nроцолжения роста в слецующий сезон. МноГосезонные колонии с 
оцинаковым количеством сезонов можно объецинить в оцно поколение 
только условно, так как неизвестны начало и конец жизни колонии. 
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Р и с . 8. Схема некоторых внутривидовых подразделений табулят. 
Горизонтальные линии - плоскости напластования (древнее дно ) , на 
которых обитали табупяты 

1 - одно-, 2 - двух- и з .. - трехсезонные колонии табулят,  [ 
одНо-, 1 1  - двух- и Ш - трехсезонные поколения ,  IV - населе
ние,  включающее три поколения, V - популяция 

ll Jl[ 

Р ис . '9. Прерва1mый профиль одного населения Favosites gothlandi· 
cus Lam. ,' , представленного разносезонными и разноячеистыми ко
ЛОIП!ями. Вскрыто в вертикальном срезе лпандоверийских пород. Ре
ка Горбиячин , правый . берег в 0, 5 км ниже ручья Оленьего, ЖИР
вой сплоumой линией по всему про$fлю показана плоскость наплас
·тования (древнее дНР) , сложеиная глинисто-карбонатным и детри
тово-карбонатным илом. Полевая зарисовка А.Я. Бергера 
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В то же время установпение разных поколений, хотя и условных, 
очень nажно цля прослеживания возрастной изменчивости, что ни с 
коей мере не может заменить изучение возрастной изменчивости на 
примере · оцной колонии. Популяционное поколение тесно связано с 
популяционным населением, так как население с оставпя!VГ отцель
ные поколения. Биологической границы, кроме сезонной, т .е. воз
растной, межцу ними нет. Ввицу эrого более четким биологическим 
поцразцелением является популяционное население. Метоцы изуче
ния поколения и населения оцни и те же, хотя, если есть возмож
ность, прежце чем перейти к изучению населения, необхоцимо изу
чить всесторонне отцепьные поколения. 

Популяционное население составляют колонии оцного вица, жив
шие в прецелах ареала популяции в оцно и то же время. На палеон
тологическом материале популяционное нас еление табупят объециня
ет все колонии вица в ирецепах apeaлfl оцной популяции, нахоця
шихся на оцной плоскости напластования { рис. 8 ) .  Выцеление по
пуляционных населений на примере табупят также бывает эатруц
нено, так как среци колоний, расположенных на оцной плоскости 
наппаст ования, могут нахоцит ься колонии, жившие в разное время. 
Популяционное население может быть проележена в естественных 
обнажениях как в разрезе, так и по плоскости напластования . Хо
рошим nримеро-м и-зуJI.е-:ш.QГо в разрезе является население F avosi· 
t�s  go thlandicus из силурийс;mх--- отlrожений р.  Горбиячин Сибирской 
платфор!-.·IЫ. Зцесь ( рис . 9 )  имеется четКИй срез плоскости наплас
тования, фиксируемой уплошенными линзами цетритового извест
няка. Верхняя поверхность линз и поверхноетЪ напластования, сое
циияющая эти линзы, сос':'авnяли в свое время устойчивое цно цос
таточно процолжительное время. За опрецеленный периоц времени 
в этом геоценозе развивается масса колоний фавозитиц. Плотность 
их так велика, что цаже в срезе они располагаются цруг OJ' цруга 
примерно на расстоянии 0,5- 1 , 0  м .  В выборе из 2 2  колоний, ос
нования которых, без всякого сомнения, прикреплены к этой по
верхности напластования, с оцержатся колонии F avosit�s. Проверка 
изменчивости признаков прецставителей этого роца показала, что 
все колонии, несмОтря на разные циаметры караллитов и попереч
ники пор, относятся к оцному вицу - Favos ites gothlandicus . Праg,
тически в кажцом разрезе, соцержашем табупят, найцется несколько 
таких плоскостей нап..1астования, чтобы взять большую выборку ко
лоний, относящихся достов-ерно к одному популяционному насе
лению. 

Нагпяцная картина населений раскрывается только на хорошо 
отпрепарированных прироцой плоскостях напластования. Эти плос
кости опрецепяют обычно цостаточно значительные приостановки в 
осацконакоплении и, естественно, · соцержат табупят в большом ко
личестве. Характеристика такого материала цана при описании по
пуляций. 
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1 1 .  3. ПОПУЛЯЦИ Я 

Популяция является основной эволюционной и биологической еци
ниuей вица. ПонЯтие термина популяция в настоящее время очень 
щирокое, и чтобы его ограничит ь, в кажцом конкретном случае 
nвоця т опрецеляющие слова. Так, Э. Майр ( 1 96 8 )  их ввоцит н е  
менее пятнаццати. Поцобное мы нахоцим и в цругих · работах. Как 
уже от мечалое ь, в этой работе принимаете я определение популя
ции, цанное· Н.В.  Тимофеевым-Ресовеким ( Тимофеев-Ресовский, Я б
локов, Глотов, 1 97 3 ) .  

Это опрецеление популяции уцобно тем, что оно может быт ь 
nрименимо к животным и ·растениям с ра�личной экологи
ческой и биологической структурой, кроме того, оно может ис
nользоваться и исnользуется nрименительно к искоnаемым ОР

ганизмам. 
ТабулятJ:>I являются вымерщими животными, и естественно, .что 

здес ь мы имеем цело с искоnаемой nопуляцией или nалеоnопуляцией 
хотя, nо-видимому, нет никакой нужды в nоцобных случаях пользо
ваться этой приставкой, так же как все ·nалеонтологи не nользуются 
термином шшещнп:�. ПоnуШП!JiЯ, приуроченная к определенному стра
тиграфическому интервалу, может называться стратиграфической. 
Обязательными условиями цля стратиграфической nопуляции явля
ются непрерывность ее географического ареала и неnрерывност ь 
смены nоколений в стратиграфической nослецовательности в преде
лах этого ареала. Географической границей nалеопопуляuии явля\О'Г
ся также места наличия цавлениЯ изоляции. Нижняя хронологичес
кая граница nопуляции определяется по моменту nоселения осно
вателя nопуляции в цаиной местности, а верхняя - по моменту nе

рерыва в смене, nопуляционных населений на всем географическом 
ареале ( рис .  1 О ) .  

Установление искоnаемых популяций часто сопряжено с большИ
ми трудностями и, кроме того, цля разных груnп . органического 
мира методы установления искоnаемых nоnуляций несомненно цолж .. 
ны быть . Разные. Установление популяций табуnят облегчается во 
многом тем, что табупяты являютGя nрикремеиными организмами, 

благоцаря чему всеrца можно достоверно устанавливать их nрижи� 
ненное положеНие, а значит их истинные географические и страти
rрафические арешiьi распространения. Основ�тели nоnуляции - это 
объJЧио первые хоnонии вица, обнаруженные в разрезе nосле nолноrе 
(У!'Суrrствия холою1й � нижележащих слоях, либо после стратигра
фических перерывов. Верхняя возрастная граница оnределяется четко 
по полному иt:'Wезновенвю колоний этого вица в непреры_ввой смене 
JIOtty1ISIIIRbИНiiИ .населений или ограиичиваетс51 стратиграфическим пе 
рер.mом в ·изучаемой послецовательвости слоев. Латеральные гра
'ющы также �аются по нещ)ерывному распространению ко
лоний при изучении горизоительных профилей пород. Нужно отме-:

. тить, что эти общие представления иногда наталкиваются на не

преодолимые труцвости, благоцаря которым бывает невозможно ус
,тановить достоверно ту или иНую гp8JПIIIY. 
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Р и с . 10. Блок-диаграмма изолированной ископаемой популяции та
булят, связанной с известняковь� rеоценозом. Изоляция обусловле
на развитием доломитового rеоценоза, неблагаприятного дllii су
ществования вида 

1 - доломиты, 2 - известняки, 3 - плоскости напластования , с 
которыми связаны кратковременные седиментационные паузы и раз
витие колоний ,  4 - колонии табулят, s · - колонии табупят в разрезе 

Ицеальным примерам цпя цемонстрации популяции у табупят, на 
котором могут бЬ1т ь  показаны принимаемые наслецственные внутри
nопуляционные nоцразцсления, их объемы и изменчивость в страти'
графической nослецоватепьности, является разрез, вскрытый на 
правобережье р� Днесrр, в с .  Брага. Разрез расnоложен на косе 
длиною 300 м и шириною 50 м .  В 1 96 9  г. сильное навоцнение 
снесло с косы весь гравий и песок, обнажив коренные пороцы в 
отnреnарированном nрироцой вице. Несмотря на небопьшую мощ
ность ( 1 м ) ,  ценность разреза с остоит в том, что он вскрывает 
nороцы по nлоскостям наnластования ( рис . 1 1 ) .  Кажцая nлоскость 
наnластования вскрыта на щирцну от нескольких сантиметров цо 
"Грех метров и nростирается на цесятки, а иногца и сотни метров. 
План центральной части косы, с которой был собран исхоцный ма
териал, цан на рис . 1 2 .  Почти все колонии табупят нахоцятся в 
nрижизненном nоложении; nеревернуrые колонии рецки и были от
мечены особо. 

Рассмотрение затронутого зцес ь воnроса велось на nримере р�· 
ца Favosites - ецинственного nрецставитепя фавоэитиц в цанном 
разрезе. Кроме того, из табупят в разрезе имеются многочислен
ные альвеопитицы, хапиэитицы, гепиопнтицы. Расселение колоний 
роца F avosites оциночно ( рис . 1 3 )  со срецней nлотностью насе
ления :- оцна колония на 1-2 м 2 или скоnлениями тиnа банок 
( рис; 1 4 ) ,  Для анализа nокопений бралис ь только те колонии, ко-
торы� эввецомо нахоцились в nрижизненном состоянии на оцн·ой 
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Р и с ,  1 1 . ОSщий вид разреза косы р.Днестр в с,Браrа. Хорошо вид
ны отпрепарированные прирадой плоскости напластования (древнее 
твердое плоское дно бассейна) . На поверхности напластования на
ходятся многочисленные табупяты вида P rщ o s i t �s i!Othlandirus 1 - am.  
На плоскостях напластования лежат геологические мешочки с отоб
ранными выборками популяционных населений этого вида 

плоскости напластования. Интервал плоскостей напластования в 
стратиграфическом поряаке не превышал 2-7 см. Межцу изучен
ными плоскостями напластования обычно имеется оцин тонкий плас
тик, сложенный неслоистым глинистым известняком ( результат не
прерывного ипи почти непрерывного кратковременного осацконакоп
ления ) .  В таких пластиках захоронений табупят в прижизненном по
ложении не наблюцалось ( рис. 1 5 ) . В некоторых участках осацко
накопление происхоцило неравномерно, цаже в преаелах небольшой 
площаци бассейна. Обычно пластики выклиниваюrся (рис. 1 5, 
плоскость 6 а ) . В этих случаях они погребают, как правило, оцно
или цвухсезонных табупят, в то время как на сосецнем участке, 
еще не покрытом осацком, табупяты процолжали существовать. Та
кое чешуйчатое заХоронение свицетельствует в пользу непрерыв
ности смены от цельных поколений в стратиграфической послецова

тельности. 
Иногца прироцные условия не позволяли вести отбор материала 

с указанной цетальностью. В этих случаях материал аrбирался с 
поверхностей, разцепеиных межцу собой· набором оцнороцных плас-
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Р ис . 1 2. План центрlшьной части косы р. Днестр в с. Браrа. Жир.. 
ными линиями показана система трещин. ТонкиМи линиями показа
ны rраmщы раздела отдельных поверхностей напластования ( 4-2 9 ) .  
Точками показана плотность популяционных населений Favos i tes 
gothlandicus, приуроченных �, разным плоскостям напластования 

тиков с нечеткими внутри поверхностями напластования ( рис . 1 5 ,  
· ПЛаст 22 ) .  Н а  этих плоскостях напластования имеются табупяты 
С НебОЛЬШОЙ nрО!lОЛЖИТ€.ЛЬНОСТЬЮ ЖИЗНИ КОЛОНИИ, ЧТО СВИQеТепЬСТ
вует в пользу незначитеnьных се!lимеmационных пауз в перио!l IJа
копления осаQков и также поцтверЖQает непрерь1вное развитие та
бущrr в этой местности, Таким образом, можио закл ючить, что мы 
имеем Qeno с разрезом , Г!lе поколения неnрерывно сменяКУГ цруг 
цруга в стратиграфической nослеQовательности. Схематично такая 
смен� поколений Qана на рис. 1 5 .  

Рассматривая в разрезе смену поколений в о  времени, нетруцно 
установить nульсационную смену их численности, рассматриваемую . 
в цругих групnах органического мира как 'волны жизни' ( Четве- . 
риков, 1 9 1 5 )  ипи ' поnуляционные волны .. (Тимофеев-Ресоi?ский, 
Воронцов, Яблоков-, l 96 9 ) .  , 

Ниже 11ается оnисание изменчивосrи изученной поnуляции F'a vo
sites gothl andicus из коПанинекого (пуцловского ) яруса, малино

вецкого горизонта; гринчукских споев Прицнестровья, р. Днестр. 
Изучение изменчивости велось по площаQНой выборке из отцель

ных nоnуляционных насепений. Всего из метрового разреза было 
изучено в расшпифованн'ом состоянин 3 3 0  колоний F'a vos ites goth
landicus.Пpeжцe всего, были составлены таблицы, в которые зане-
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Р и с  • 1 3 .  Единично расположенная колоколовидная трехсезонная ко
лония Favosi tt:s gothlandicus, находЯщаяся в прижизне:;,ном положе
нии на поверхности напластования. Захоронение колонии происходи
ло в несколько этапов, так как к колонии с боков примыкают не
сколько параллепьных плоскостей напластования , которые свиде
тельствуют о поэтапном захоронении этой колонии 

Р и с  • 1 4, Скопление (типа банки ) на одной поверхности напласто
вания колоний табупят и строматопорат в прижизненном положении. 
Поверхность напластования Ng 1 0  

сены все цанные о признаках ,· Анализ этих цанных показал непре
рывную изменчивост ь всех изученных признаков как в прецелах от
цельного населения , так и в прецелах всей стратиграфической пo
пynяiiiOI. На рис . 16 показаны непрерывные ряцы изменчивости 
(через 0, 1 мм ) циаметра караллитов по отцельным населениям. 
Несмотря на небольшее количество экземпляров, вицно, что циаметр 
караллитов меняется непрерывно. Вверху цано распрецеление чис
ла экземпляров в популяiiЮI по этому признаку. На табл. 1\ пока
зан ряц изменчивости аиаметра караллитов в прецелах изученной 
популяции. Рис . 17 показывает непрерывность изменения и нормаль-
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Р и с . 1 5, Схематический рисунок, показывающий непрерывную сме
ну популяционных населениИ в стратиграфической популяции l'arю s i 
t�s gothlandicus Lam. , происходищей из метрового прослоя гmшис
тых известняков гринчукских слоев малиновецкого горизонта По
долин. Между плоскостями напластования (горизонтальные линии ) 
находится неслоистьlli известняк, в процессе ·образования которого 
поселения табупят не происходило, Табупяты (полусферы на рисуН
ке ) поселялись на уплотненном грунте во время седиментационных 
пауз. О::адконакопление происходило спорадически на отдельных участ
ках, вследствие чего населения табупят имели возможнос ть непре
рывного ра�вития во времени 

ное расnрецеление экземпляров по цевяти признакам как в преде
лах оцного населения ( рис . 1 7А) , так и нескольких смежных 
насепений ( рис . 1 7 Б ) .  На табл. l [ i цаны крайние фенотипы, зна
чительно откri оняющиеся от модального · класса. Т акая изменчи
вость количес;:твенных признаков, несомненно, свойственна одному 
вицу, независимо от того, является ли она наследственной муЛь
ти):'енной ( Герщкович, 1 96 8; Дубинин, 1 97 0 )  или лабильной Jvюци
фикационной (ШмальгауЭен, 1 96 8 ) .  Выделение каких-либо ест-ест
венных биологических групп (таксонов ) организмов в цаиной со
вокупности особей, по изученным признакам, не представляется 
возможным. Любое подразцеление этих признаков на более дроб
ные градации было бы искусственно. Кроме того, вьщеление зцесь 
нескольких вицов роца F avosi t �s противоречило бы принципу исклю
чения [ принциi-r Гаузе ( 1 937 ) ·- закон, согласно которому цва ви
ца с одинаковыми экологическими требованиями не могут сущест
вовать в одной области ) ищr принципу конкретного исключения 
Oiaгdin,  · 1 9 6 0 ) ,  ·гак как особи, нахоцящиеся ряцом на оцной плос
кости напластования, жили, без сомнения, в одинаковых экологичес
ких Уе!:ЛОВИЯХ. 

В кораплитах некоторых колоний отмечается септа (табл. 1 1 1 , 
фиг. 5 ) .  Изучение изменчивости этого признака показало, что 
больщинство таких колоний обладает· спорациче.ски появляющимися,  
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Р и с . 1 6. Распределение числа экземпl!Яров (по попуl!Яционным на
селениям и общее) по модальному диаметру кораппитов страти�ра� 
фической попуl!Яции Favosi tes gothlandicus Lam. ,' · происходЯщей Из 
метрово�о проспоя �ринчукских слоев мапиновецко�о �оризонта По
допии. Мощность показывает толщину пластиков, на поверхностях 
напластования которых отбирались колонии (выборки из попуl!Яцион
ных населений ) .  На�l!Ядно видна непрерывная изменчивость призна
ка по отдельным попуl!Яционным населениям и нормапьное е�о рас
пределение в пределах страти�рафической попул1rши 

рецкими, нецоразвитыми септами. СеП'J*ы, как правило, имеюг сре
цинную ппастинку, поцобную ерециниому шву стенки. Часто · они 
искривлены либо имеют на концах взцутие. Колонии, у которых 
такие септы встречаются цоiюльно. часто ( как это покаэано на 
рисунке ) ,  рецки. Анализ биоценоза показывает, что эти колонии 
тесно связаны с типичными nрецставитепями Favosi t es . goth landicus, 
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Р и с , 17.  Распределение числа экземпляров в одном населении (А,  
обр, Т -6 9 1 6 )  и � трех последовательных населениях ( Б, обр, Т-
694, 5, 6 )  Favos i t �s gothlandicus, происходящих из грЮiчукских сло
ев малиновецкого горизонта, по: 

а - циаметру караллитов (в мм ) ,  б - дифференциации каралли
тов ( 1  .,.. слабодифференцированные кораллиты, т,е. число граней 
кораzш�тов не превышает семи; 2 - среднедифференцированные ко
раллиты, число граней в кораплитах ·до девяти; 3 - сильнодиффе
ренцир(!ВаЮiые кораллиты, число граней в кораплитах свыше девя
ти ( обычно десять или одиннадцать) ,  в - толщине стенки (в мм ) ,  г 
поперечнику пор (в  мм) , д - расстоянию между днищами ( в  мм) ,  
е - частоте шипиков ( 1 - шипики редко встречаются, 2 - шипики 
обычные , 3 - шипики встречаются часто ) ,  ж - длЮiе шипиков (в  
мм ) ,  з - конфигурации ·дниЩ ( 1 - горизонтальные ,  2 - горизонталь
ные и вогнутые, 3 - горизонтальные, вогнутые, аркаобразные) ,  и 
количеству сезонных зон ( 1 - однозонные, 2 - двухзонные , 3 -
тре�зонные, 4 - четырехзонные ) 
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в то же время паявпение этого признака, несомненно, наслецствен
но. Исхоця из этого, цанное отклонение, по-вицимому, нужно рас
сматривать как мутантнуiо форму - F avos i t�s gothlandicus mut. s �p
ta ta  Tes . 

Изученная стратиграфическая популяция Favosit�s gothlandicus 
об:nацает , как вицно из привеценных цанных, широкой фенатипичес
кой изменчивостью. Кораплиты цифференцированы по величине в раэ
,,ичной степени, их .моцальный циаметр в разных колониях меняет
ся от 1 , 2  цо 3 , 8  мм, Стенка имеет толшину от О, 1 цо 0,4 мм, 
лоры - циаметр от 0, 2 цо 0,45 мм. Днища - горизонтальные, вог
.нутые или выпуклые - черецуКУГся с интервалом от 0, 1 цо 4 , 0 мм. 
Шипики расположены часто либо отсутствуКУГ. Длина их варьирует 
от О, 1 цо 0, 8 мм. Зональность в колониях иногца выражена хоро
шо, иногца отсутствует; моцальный возраст колоний равен цвум 
сезонам . Данный циагноз включает в себя циагнозы очень многих 
типологических вицов этого роца, что буцет покаэано цалее .  

11. 3. 1. BPEMEHHbiE И ЛАТЕРАЛЬНЫЕ ГРАНИЦЫ 
(ОСНОВАТЕЛИ, МИГРАЦИЯ) 

Установление временных границ популяции или отцельных ее 
частей в опрецеленных вертикал ьных стратиграфических разрезах 
обычно не прецставляет особых труцностей ,  помимо очень большой 
тщательности ·изучения разреза. При использовании всех известнь� 
методов стратиграфии и палеонтолог ии, прежде всего устанавливает
ся непрерьrnность того или иного стратиграфического разреза. 

В случае непрерывности разреза, т .е . непрерывного осацкона
коппения , на основе послойного изучения опрецеля КУГся естествен
ные границы расnространения в нем инrересующего нас вица. Ес
ли в цаиной местности виц встречается в непрерывной лослецо
вательности населений только оцин раз - ·это и буцет нижняя и 
верхняя граница распространенной эцес ь популяции этого вица. Наи-
большую труцность прецставляКУГ случаи, когца в стратиграфичес
кой послецовательности мы набпюцаем у вица неоцнократное цав
лен ие изоляции - биотическое ипи аб иnтическое. К биотическим фак
торам эдесь могут относ иться такие, как смена биоценоза на данном 
биотопе, а к абиотическим · - смена геоценоэв, в котором не может 
существоват ь интересу�щий нас виц. 

На установпение границ популяция на лалеонтологическом ма
териале могут наклацываться также чисто стратиграфические фак
торы . Это обычные стратиграфические лерерывы с размывом ос а
цочных пороц, в коТорых ранее была захоронена изучаемая попу
ляция. При nерерьшах популяция как бы временно мигрирует с 
цанного биотопа, а через какое-то время может вновь возвратить
ся на прежнее место. В этих случая х в стратиграфической nосле
Ll.ователЬнQСТИ чере"' оnредепенный ЮIТервал в.нц nоявляется вто
рично или может появпят ься несколько раз. Благоцаря этому ла
теральные гран.нцы палеоnопуляций могут иметь самые nричуцливые 
контуры . Llокаэаrельства связей или разрывов на популяционном 
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уровне зцесь можно искать только в изучении разрезов по прости

ранию. Непрерывное прослеживание пластов, соцержащих попупяuию 

по простиранию, показывает либо замыкание ареаЛа распростране
ния популяции, либо связи разрознеииых в стратиграфической пос

лецовательности частей популяции, объециняя, таким образом, эти 
биологические поцразцеления � ециное целое . Для того ·чтобы про
вести такое исслецование, необхоцимо иметь послойный фациаль
ный профиль всего бассейна или интересующей исслецователя его 
части. · Установление · ареала популяции в полевых условиях, при раз
рознщrности естественных выхоцов на цневную поверхность и при 
разной плотности поселений, связанной с биологическими законами 
существования биоценозрв, крайне затруцнено. В то же время ус
тановление полного объема палеопопуляций необхоцимо цля изуче
ния микроэволюционных процессов и внутривицовой изменчивости. В 
связи с этой проблемой накопление конкретных цанных по мигра
ции поnуляций табуnят преЦставпяет цостаточно большой интерес . 
Исслецования по миграциям популяций, естественно, можно вести 
только в тех регионах или районах, гце отложения хорошо вскрыты 
как по простиранию, так и вкрест простирания, и гце имеется воз
можность цостаточно. полно восстановить картину осацконакоплеиия 
и перехоца биогеоценозов цруг в цруга. . 

Ниже цается пример миграции цвух популяций табупят , нахоця
щихся в оцном биоценозе, в сравнительно небольшой периоц вре
мени и на небольшой территории, гце происхоцит непрерывное их 
развитие на оцних участках и затухание в развитии в цругих час
тях биотопа. В то же время цается и описание оцной из поnуляций, 
в которую, по нашим прецставпениям, могут вхоцить шесть ранее 
описанных вицов (Тесаков, 1 97 4б ) .  Привоцимые цанные основыва
ются на разрезе пржицольских отложений скальского горизонта 
рашковских слоов, вскрьrгом р. Днестр на участке полутора кило
м етров, начиная с верхней окраины с. Окопы вверх по течению 
реки. 

· 
В с рецней части обнажения, с оставляющего по MOiliНOCTH около 

2 0  м, вскрывается пачка слоев ( рис. 1 8 ) ,  включающая из табу
пят кустистые колонии Syringopora fa sc ie ularis ( L  .. ) и массивные 
колонии F'a vos ites gothlandicus Lam. ,  пре

.
цстав'ители которого из 

этого горизонта цосга:гочно П011робно описаны ранее (Тесаков, 1 97 1 ) . 
Описание S. ja·scicularis привецено ниже. Для рассмотрения мигра
ции поnуляций обоих вицов наибольший интерес прецставпяют три 
возрастных уровня, в.: которым приурочены определенные . типы 
пород. 

Первый уровень ( рис . 18, 1 ;  1 9, l) связан с комковатыми из
вестняками МОiliНостью 0, 3 м .  Зцес ь широко прецставлены колонии 
S. fascicul aris, которые наря11у с известняками яВляются пороцооб
разующими. Колонии, как правшю, нахоцятся в прижизн�нном по
ложении, только ециничные из них захоронены в смещенном состоя
нии. Часто наблюцается нарастание оцних колоний на цругие. Коло
нии обычно полусферические и неполносферические, часто с клино
вицным основанием . Послойное рассмотрение поселений по отцель-
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Puc.2! 

Р и с ,  1 8� Миграци я во времени nоnуляцИЙ Syringopora fascicularis 
и Favosi tes gothlandicus в nределах трех уровней осадкон·акоn
ления. ЧасТь разреза рашковских слоев скальскоrо горизонта nржи.. 
допьскоrо яруса Подолии, вскрытоrо на левом берегу р. Днестр на 
nротяжении 1 , 5  км неnосредственно выше с. Окоnы ( А-Б-В-Г) 

·1 - иЗвестияки комковатые, 2 - известняки детритовые, 3 -
известняки массивные, 4 - известняки глиннстые, 5 - мергепи, 
6 - колонии Syringopora (a sc ic ularis ,  7 - колонии F avosites gothlan
dic us • . I - уровень комковатых известияков - сирннrоnоровая за
росль по вс:ей nпощади участка, Н - уровень детритовых, массив
ных и глинистых известняков - nоnуляции nродолжают развиваться 
только в восточной части участка, I I I  - уровень мергелей и гпи
нисть� известняков - в восточной части участка nоnуляции раз
виваются неnрерывно , постепенно мигрируя во времени на заnад. 
Вверху над разрезом nоказаны участки, фотографии которых nриве
дены на рис. 2 1-25 

ным WJоскостям наnластования nозволяет установит ь непрерывную 
смену населений этого вида, состав.'I.<!!QШИХ в данный nериод вре
мени единую заросль в пределах всего рассматриваемого биаrопа. 
Кроме колоний S. fascicularis в комковатых известняках встречены · 
колонии F avos ites gothlandicus, большинство из которых также з� 
хоронены в nрижизненном nоложении. Наблюдается лекоторая за
кономерность увеличения количества экземппяров F .  gothlandicus 
с затюаа Шli восток. Таким образом, в табулятовом сообществе это
го уровня, состоящем из цвух nопуляций, абсолютным доминатом 
являлась S. fascicularis. 

Широкое расnространение комковатых (сгустковых ) известняков 
с большим количеством глинистого материала в nромежутках меж
ду Wiотными .разностями nороц свидетельствует в nользу достаточ
но рыхлого грунта. Это подтверждается та:М;Же наличием в заросли 
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Р и с . - 1  9, Последовательное развитие по трем уровням популяций 
Sy ringopora fascicularis и Favosites goth l and icus в плане на участ
ке выше с. Окопы 

1 - комковатые известняки, 2 - детритевые и массивные из
вестняки, Э - глинистые известняки , 4 - мергели, 5 - детрито
вые известняки , 6 - массивные известняки , 7 - колонии Sy 1·ingo· 
рота fasc icu laris, 8 - колонии P:avos ites gothlandicus, 9 - грани
цы фациальных зон; а - общий вид разреза, б - уровень комкова
тых известняков - сирингспоровая заросль, в - уровень детрито
вых, массивных и глинистых известняков - развитие популяций идет 
только в восточной части участка, г - уровень мергелей и глинис
тых известняков - развитие попуr.яций по всей цлошади участка. 
I - уровень комковатых известняков, 1 1  - уровень детритовых , мас
сивных, глинистых известняков, I ! - l  - фациальная зона,  связанная 
с детритоными извес'Гняками, 1 1 - 2 - фациальная зона, связанная с 
массивными известняками, 1 1 - 3  - фациальная зона, связанная с гли
нистьлми известняками - развитие попул�ций пдет топько � восточ
ной части участка, Ш - ypOEGrib мергелей и глинистых изве�.;'!'iili
ков,_ m--J - фац!ШЛЫi&Я Зона , связанная с развитием мергелей, 
l f l -2 фациа льная зона , связанная с развитием глинистых извест-
няков - популяции развиваются на всем участке 

неrюлносферических колоний с узкой зоной прикрепления и кпино
вицным основанием . Суо.я по кратковременности жизни большинст
ва особей, осацконакопление на этом участке было _практически не
прерывным. Колонии погребалис ь поц уровень осацка, просушест
вовав обычно не более цвух-'четырех сезонов. 

Развитие ' абулятового сообшества на первом уровне ( рис . 1 9б )  
протекало, вио:имо, в условиях относительного мелковоцья ( рис . 2 0, 
1 ) . Постоянс1·во геоuеноза позволяло популяr;.иям табуnят стабиль
но занимат ь  эцесь значительные по площаци поля относительно про
цолжитеР.ьное время . Ш ирокая оцнотипная непрерьшная изменчивость 
всех признаков S. fa sc icularis в послецовательных нас елениях , от
вечаюшая логарифмически нормальному закону распрецеления , по-
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Р и с , 20. Предполагаемое развитие бассейна на участке н районе 
с , Окопы, 1 - уровень развития комковатых известняков и сирингс
по ровой заросли - участок расположен в зоне относ ительного мел
ководья ,  1 1  - уровень развития детритовых, массивных и глинис
тых известняков и развития популяций тае)улят только в восточной 
части участка - участок расположен в зоне крайнего мелководья 
( регрес-с ия по сравнению с первым уровнем ) ,  1 1 !  - уровень мерге
лей и глинистых известняков и развития популяций табупят по всей 
площади участка - участок расположен в зоне мелководья (неболь
шая трансгресс ия по сравнению со вторым уровнем )  

1 - известняки комковатые , 2 - известняки детритовые, :� -.;. 
известняки масс ивные , :!_ ::_I•зВ�G?� :Ки t ·7iинистые-:-5 - мергели, 
6 - J{OЦIJ'!Нlli кopaлnoв 

казывает , что заселение новых бисrгопов, с м еняющих друг друга 
во времени, проис ходило за счет прецшествующих поколений дан
ной популяции, а не за счет миграции с юца личинок из других по
пуляций . 

Второй уровен ь  ( рис . 1 8, l f ;  1 9, f f )  с вязан с детритовыми из
вестняками (в центраЛьной части района )  мощностью СУГ О до 1 8 см 
и с глинистыми известняками ( н а  востоке ) .  Детри тавые известня
ки образу ют rтсrгный прослой ( рис . 2 1 ,  f l) , содержащий массу 
мелких обломков органических остатков. Табупяты в этом прослое 
сrгсутствуют .  К uентрап ьным районам цетриrовые известняки посте
пенно переходят в массИВНЬrе -;--М.gщи.щ:;т ь  массивных известняков 
значительно варьирует . На нексrгорых участках они утончаются до 
1 -2 см либо вообще сrгсутствуют . На западе в массивных извест
няках табупяты переотложены, на востоке часть из них захороне
НЬI в прижизненном nоложении. В бопьшинстве случаев колонии 
здес ь  с редних размеров полусферической форм ы .  В восточной части 
участка в глинистых известняках тафономическая характеристика и 
видовой с ост ав табулят остаются неизменными по отношению к пер
вому уровню. 

В общем rmaнe палеегеографической обстановки в это время на
мечается с ущественная · перестройка. Зона относительного мелко-
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Р�изу ( 1 ) - уровеuь развития комков·атых известняков 
и сирИJirопор��) - уровеuь детри- · 
товых известняков, табупяты отсутствуют. Bв�tft---Y�Ь 
развития мерrелей, табупяты отсутствуют в uижuей части разреза 

Р и с  • 2 2. Внизу ( I) - уровень развития комковатых известJIЯков 
и сиринrопоровой заросли. В средней части (1 1) - уровень разви
тия массивuых извесТJIЯков со слабым срдержаuием детрита и с 
переотложенuыми табупятами. Вверху ( 1 1 1 )  - уровень развития меР
rелей с редкими табупятами 

Р и с . 23. Внизу и в средНей части ( 1 1 )  - уровеuь развития м ас
сивных известJIЯков с пер�uтnоженными табупятами. Вверху ( I IO -
уровеuь развития мерr�лей с редКими табупятами 
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всщья сменяется ( рис , .  1 9,в,l l - 1 ;  20, 1 1 )  зоной крайнего мелковоо.ья, 
го.е сущес твование кораллов становится невозможным . Происхоо.ит 
как бы изапечатываниеи популяций табупят ( рис . 2 1 , 1 1 ) с замывом 
местообитания сирингопоравой заросли о.етритовым материалом. В 
центральную часть участка нарsщу с мелким о.етритом привносятся 
колонии S. 'fascir:ularis, F. goth landicus и захороняются обычно в 
перевернут�м положении ( рис. 2 2, 2 3 ) .  Несколько восточнее, на 
чистых известковых илах наблюо.ается рассеянное расселение коло
ний этих вио.ов. Наряо.у с коренным населением сюо.а также в боль
шом количестве заносятся колоции с прилежащих биотопов, Кроме 
того, имеются небольшие площао.и, в прео.елах которых· чистые кар
б онатные илы совсем не отлагались, и развитие популяций S. fasci·  

cularis и F. gath landicus проо.олжается непрерывно без каких-либо 
изменений ( рис . 24 ) ,  В самых восточных частях участка, го.е 
массивные известняк,и фациально замещаются глинистыми известня- 
ками, развитие кораллов также не приостанtffiливается ( рис ,  25 ) ,  
Таким образом, если в запао.ных частях изученной площао.и бла
гоо.аря обмелению и, по-вио.имому, более активному гио.роцинами
ческому режиму популяции S. fascicularis и F. gothlandicus прекра
щают свое развитие, то в восточных частях они развиваются не
прерывно, 

Третий уровень ( рис . 1 8, 1 1 1 ;  1 9, 1 1 1 ) связан с мергелями ( на 
запао.е ) и глинистыми известняками (на востоке ) .  Мощиость слоя 
около 0, 5 м. По сравнению с первым уровнем развития табулят, 
соотношение колоний Sy ringopora fa scicul aris и F'a vas ites gathlan-. 
d icus остается прежним, хотя количество экземпляров этих вио.ов 
резко снижается. В восточной части участка распрео.еление коло
ний по разрезу равномерное, Зо.ес ь наблюо.ается непрерывная сме
на населений. На запао.е, в основании слоя, табупяты отсутствуют, 
_ Их  распрео.еление связано только со среЦней и особенно верхней 
частями слоя. Наблюо.ается также постепенное затухание расселе
ния F. go th/andicus с востока на запао.. Табупяты третьего уровня 
захоронены в прижизненном положении. Колонии мелкие, обычно 
неполносферические и полусферические. 

Развитие сообщества табупят на третьем уровне ( рис. 1 9,г, II I) 
протекало, вио.имо, в условиях мелковоо.ья , причем на востоке, го. е 
отлагались глинистые известковые илы, условия о.ля кораллов были 
значительно благоприятнее, чем ·на эапаz:tе . 

Поо.воо.я итог со.еЛанным наблюо.еюi:ям, можно заключить, что в 
рассматриваемое время на территории изученного участка бассей
на существовал<;> сообщество табулят, состоящее из цвух популя
ций - Sy ringopara fa scicularis и Favosites gothlandicus. 

В первый периоо. ( рис. 18, _ ( ;  1 9, 1 ; 2 0, 1  ), благоприятный о.ля 
развития кораллов, по всей площао.и участка развивалась в отно
сительно мелковоо.ном бассейне заросль, прео.ставленная в основ
ном популяцией S. jascicularis • .  

Во второй периоо. ( рис . 1 8, 11 ;  1 9, l l ; 2 0, 11 )  наблюо.ается об
меление бассейна,  особенно в заnао.ной части участка. В крайнем 
мелковоо.ье запао.ной Части благоо.аря сильному возо.ействию на пло-
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Р и с  , 2 4. Внизу ( 1) - уровень развития комковатых известня
ков и сирингспоровой заросли, В средней части ( 1 1 )  - прерывис
тый уровень развития массивных известняков и г-линистых извест
няков с табупятами в прижизненном положении, Вверху ( I I I )  - уро
вень развития мергелей с редкимИ табупятами 

Р и с .  2 5. Внизу 0) - уровень развития комковатых известняков 
и сирингспоровой заросли. ·в середине , слева ( I I )  - уровень раз
вития массивных известняков, справа ( 1-IIO - уровень развития 
глинистых известняков и колоний табупят. Вверху ( I I I )  - уровень 
развития глинистых известняков и колоний табупят 
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ское поцвижное цно гицроюшамических процессов существование ко
раллов становится невозможным. В прибойной зоне ицет перемалы
ванне органических остатков с накоплением цетритового материала 
широкой полосой по всей зоне крайнего мепковоЦья ( рис . 1 9, в ,  
J [- 1 ) .  В более глубоковоцной зоне восточной части участка ( рис . 1 9, 
в, 1 1  -2,  3 )  развитие попу.ляций табупят процолжается. Латеральная 
граница распространения популяций прохоцит примерно в срецней 
части зоны J I - 2  ( рис . 1 9 , в, 1 1 -2 ) .  Она отмечается зцес ь по появ
лению отцельных колоний либо поселений т ипа банок. 

В третий периоц ( рис. 18, 1 1 1 ;  1 9, [ [ [ ;  2 0, [ [ 1 )  вновь происхоцит 
постепенное углубление бассейна, благоцаря чему граница распрост
ранения популяций табупят постепенно смещается к запацу. Таким 
образом, ицет заселение новых ацаmивных зон с расширением ареа
лов распространения популяций. 

Детально рассмотренные материалы позволя ют понять общую при
роцу латеральных миграций популяций в бассейне с частой сменой 
батиметрических и гицроцинамических режимов, а слецовательно, и 
со сменой экологических обстановок. ВременнЬ1е разрывы межцу 
населениями оцного вица, наблюцаемые в опрецеленной стратигра
фической послецовательности, таким образом, еще не свицетельст
вуют о существовании зцес ь разных популя ций. Для установления 
полного объема палеопопупяции с ее пульсирующим ареалом расп
ространения необходимо вести изучение как по вертикали, так и 
по латерали, нахоЦя тем самым как бы мосты непрерывного разви
тия популяции во времени. Ниже приводится описание изученной по
пуляции Syringopora fascicularis ( табл. I V  ) , имеющей широкие ва
риации количественнь� показателей признаков, что позвопило отнес
ти к одному виду восемь типологических видов, выделяемых ранее 
в силуре Подолии на основании количественнь� признаков: 

$yririgopora fascicularis ( L i n ne) ,  1 7 6 7 ;  Чуцинова, 197 1 ,  сгр, 89, 
табл. X X I V ,  фиг. 3, 4. 

Syringopora fergan msis Fom i tchev, 1 9 26; Чуцинова,197 1,сгр. 88, 
табл. X X IV,  фиг. 1 ,  2, рис. 1 0. 

Sy ringopora gorskii  Tchernychev 1 1 9 37 ;  Чуцинова, 1 9 7 1 ,  сгр. 84, 
табл. X X I I , фиг. 5, 6; табл. X X I I I , фиг. 1 .  

Syringopora schm idti Tchernychev,  1 93 7; Чудинова, 1 97 1, стр. 8 1 ,  
габл. X X I I ,  фиг. 2, 4. 

Syringopora novel/a Кlaama n n ,  1 9 6 1 ;  Чуцинова, 1 9 7 1 ,  сгр. 67 , 
рис. 1 .  

Syringopora mul tifaria Кlaamann,  1 9 6 2; Чуцинова, 1 97 1 ,  сгр. 67 , 
табл. X I X ,  фиг. 1-7, рис. 2-4. 

Sy ringopora Ьlanda Кlaamann,  1 9 6  2; Чуцинова, 1 9 7 1 ,  стр. 7 8 ,  
табл. X X J I ,  фиг. 1 ,  рис, 8. 

- · 
Syrin.�opora m eandrica Tch udinova , 1 97 1 ;  Чудинова, 1 97 1 ,  стр. 85,  

табл. X X I I I , фиг. 2,  3, рис. 9.  

Л е к т о т и п - э к.з .  5 725/1 5 2  ( Черньnпев, 1 9 5 1 ,  табл. Х!Х, 
фиг. 1-2) . Избран И.И. Чудиповой, 1 9 7 1 , стр. 89. Кузбасс, д. Ари
ничева , верхний силур. Uентральнь1й геологический муэей, г. Ленинград. 
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Р и с . 26. Распределение количества экземпляров популяции Syrin· 

gopora fascicu/aris: 
а - по минимальному диаметру кораллитов, б - по модальному 

диаметру кораллитов, в - по максималыюму диаметру кораллитов, 

г - по модальному расстоянию между кораллитами, д - по мини

мальной толщине стенки, е - по модальной толщине стенки, ж - по 
максимальной толщине стенки, з - по минимальному диаметру сое

динительных трубок, и - по модальному диаметру соединительных 

трубок, к - по максимальному диаметру соединительных трубок 
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"' � � + + � .;  � .., � + "S� 
·� ·� .:08 ++ + + + ·� �0,4 + + 
� §� ' 1 1  + + ;g "'  + +t ..,..., ", + + + :s � + + � .., <::( � �  

+ + + +  

+ +  
+ 

� » Е: + + �� 02-+ ++ + � '-' 0,4 + + + � � 1 L-L-J-Lt..LJ.-J-LL.J._JLL..Ll-'--..Ll..J 0,8 1,2 1,6' 2,0 2,4 0,8 1,2 1,8 20 24 Мо8альныt1 оаамотркораллитО(Jмм МоiJольныt1 ouaмemp кораллитоО,мм 
Р и с .  2 7. Зависимость диаметра соединительных трубок от диамет

ра кораллитов по модальным величинам у подольекой популяции 
Syringopora fa scicu/aris 

Р и с  • 2 8. Зависимость .диаметра осевых трубок от диаметра ко
раппитов по модальным величинам у подольекой популяции Sy ringo· 

рота fascicu/aris 
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Р и с . 2 9. Различный диапазон миграции попупяций стенобионwых 
и эврибионwых табупят. Миграция популяций стенобионтных видов 
значительно больше , чем эврибионwых. 

1 - стенобионwые виды фации мелкого моря, 2 - эврибионтные 
виды, З - лагунная фация , 4 - прибрежно-mrунная фация , 5 - фа
ция мепкоrо мор�1 , () - фnнп�' открi >lтоrо мор�1 

.{.1 

о о о о о о о о о о 

,.. ,..,._",.,, """" ! .f 
Schreлкia mvlta ·:}� ' "' 
focmpono4o � 
Svbatveolifes svlш/osvs 

Stelliporetto tomettota 

Nicvtietta 

Cysiiphyllvm 

tlyslrotиicriлvs 

� !'>.� 
�� ' "' } � 

Р и с. 30. Раслределение стеногалинных и эвригал инных видов в разре
зе венnока р.Курейки Штриховкой показано истинное и предполагаеw.ое 
развитие сообщества определенной группы стеногалинных нормально
морских n идов. Кружк а м и  обозначены услови11, nлиэкие к лагунным 



Т п ri л 11 н о  3 
I � ПJ I I : ' J <'CT!1f' 1 1 J J I , J<" J f OJ(I-I : I o1 TCJЧI прнзнтюв ( в  мм ) Sv l" in�.:·up urп (asciculuг i ., 

Номер экземпляра Диаметр кораплитов Расстояние меж.rот ТоltЦИР.:а стенок хорал-
кораJUIИтами пито в 

IП-72 3 5/ 1 1-1 0,6-1 , 1-1,6 0-1,0-2,0 0,07-0, 1 8-0,37 
ПТ-723 5/ 1 1-2 0,8-1, 2-1,4 0-0, 7-2,0 0,06-0, 1 5-0, 2 2  
ПТ-7 2 3 5/ 1 1-3 о, 7-1, 2-1,3 0-1,0-3,0 0, 1 5-О, ;Ю-0, '30 
П Т-7 235/ 1 1-4 1 , 2-1,6-2, 1 0-1 , 2-2, 2 0,1 6-0, 2 5-0,45 
П Т-7 235/ 1 1-5 о, 7-1 , 3-1 , 5  0-0, 8-2, 3 0, 1 0--0, 28-0, 3 6  
ПТ-72 3 5/ 1 1-6 0,7-1,0-1,1  0-0,8-2,0 0, 1 3-0, 22-0, 2 7  
ПТ-7235/ 1 1-7 0,8-1 , 1- 1 , 5  0-0, 5-1, 8 0 , 1 6-0,21-0, 3 7  
ПТ-7 2 3 5/ 1 1-8 о, 7-1, 1-1,4 0-1,0-2,0 0, 1 2-0,22-0,30 
П Т-723 5/ 1 1-9 0,6-0,8-1,0 0-0,6-2, 0 0, 1 2-0, 1 7-0, 2 5  
П Т-7235/ 1 1-10 1 ,3-1, 8-2,0 0-0, 7-2 , 5  0,20-0,3 2-0 45 
П Т-7235/ 1 1-1 1 0, 9-1 , 1-1 ,2  0-0,6-1, 5  0,07-0,22-0,30 
П Т-7 23 5/ 1 1-12 1 , 3-2,0-2,4 0-1,0-3,0 0,10-0, 2 7-0,45 
П Т-7 2 3 5/ 1 1-1 3 о, 7-0, 9-1 , 3  0-0, 7-3,0 0,07-0, 20-0, 2 2  
ПТ-72 3 5/ 1 1-14 о, 7-1,0-1,1  0-0,5.1 , 8  0,07-0,22-0,3 0  
ПТ-723 5/ 1 1- 1 5  о ,  9-1,0-1, 2 0-1 , 3-1,5  0, 10-0,20-0,30 
ПТ-7 2 3 5/ 1 1- 1 6  0, 9-0, 1-1,2 0-1,0-2, 5 0, 10-0, 20-0, 30 
П Т-7235/ 1 1-17 0, 1-1, 2-1,4 0-1,0-3 , 0  0 , 1 0-0,22-0,30 
ПТ-7 2 3 5/ 1 1- 1 8  0,8-1 ,0-1, 3  0-0, 5-2 , 0  0, 1 2-0,22-0,45 
П Т-723 5/1 1-1 9 0, 1...:1 , 6-1 ,8  О-1 , 5-·3 , 0  0, 10-0,30-0,60 
П Т-723 5/ 1 1-20 1,3-2,0-:2,4 0-1,0-2, 5 0 , 1 1-0,30-0,40 
ПТ-7235/1 1-21 1 , '3-2,3-2,6 0-1,4-2,3  () ,  22-0,30-0,50 
ПТ-7235/ 1 1-22 0,7-1,0-1,4 0-0,7-1, 5 0 ,10-0, 2 5-0,30 
ПТ-723 5/ 1 1-23 1,0-1, 3-1 , 5  0-0, 7-1 , 7  0,09-0,2(}-0,30 
ПТ-7 235/ 1 1-24 1 , 2-1 , 9-2,3 0-0, 6-2,3 0,20-0,30-0,40 
ПТ-72 3 5/ 1 1-2 5 0,7-1, 1-1,2  0-0, 7-2,0 0,07-0, 20-0,40 
ПТ-7235/ 1 1-26 1 , 0-1.�-1,3 0-0,6-1, 5 0 ,10-0,20-0 , 30 
ПТ-723 5/ 1 1-27 0,7-1, 1-1, 2 D-1,0-2,0 0, 10-0,20-0,30 
ПТ-723 5/ 1 1 -28 1 , 1-2,0-2,3 0-0, 8-2,0 0, 1 3-0, 22-·0,3 5 
ПТ-7235/1 1-29 о, 9-1,0-1,3 0-0,4- 1 , 5  0, 10-0, 25-0,40 
11Т-7 23 5/1 1-30 1 , 2-1 ,8-2,2 0-1 ,0-2, 7 0, 10-0, 20-0,3 5  

K OJIOIIИИ от yJIJIOЩC JШJ>IX ,ЦО IIСnолно<.:ферических, небольших и сред
них размеров. Коращrиты трубковидные.  Минимальный диаметр корал
литов колеблется в разных колониях от О, 6 до 1 ,  8 мм с модаль
НЫ!vl классом О ,  7...:0 , 8  мм ( рис. 26 а ) , модальный - от 0 , 8  до 2 . 4 
с модаль ным классом 1 ,  1-1 , 2  мм ( рис. 2 6а, б )  и м аксимальный -
от 1 . 0  до 2. 6 мм с модальным классом 1 , 3-1 , 4  мм ( рис. 2 6  в) . 
В каждой колонии имеются кораллиты. соприкасаюшиеся и в то же 
время отстояшие друг от друга на 1 ,  5-3,  О мм. СЮычно расстояние 
между ними варьирует от О, 4 до 1 ,  5 мм при модальном классе 
для популяции 0 , 8  мм ( pv.c. 26 г ) . Стенка ламеллярная. Минималь
ная толшина стенки в разных колониях от 0 , 0 6  до 0 . 2 2  мм при 
модальном классе О ,  1 0  мм ( рис. 2 6  д) , модальная - от 0 , 1 5  до 
О, 32 мм при модальном классе для популяции О. 20-0, 25 мм ( рис. 
26 е )  и максимальная _; от 0 , 20 до 0, 60 при модальном классе 
О, 3 мм ( рис. 2 6  ж) . ·  Соединительные трубки хорошо развиты. Их 
диаметр колеблется: минимальный - от О, 2 до 0 , 8  мм ( рис. 2 6 . з), 
модальный - от 0,4 до 1 , 1  мм (рис. 26. и ), м аксимальный - от 0,5 до 
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nonyJJ', I J tИИ,  n роисходЯщсii из ран 1коnских слоев Подопни 

Расстояние Меж;.. Дmma 
·коiШ-

Диаметр соедиНи- Расстояние меж- диаметр осевой чество 
ду соединитель- шипи-

тельных трубок ду днищами трубки шипи-.кыми трубками ков 
ков 

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

0,7-0,8-1,0 0,3-1, 5-13,0 о, 1-0,3-0, 5 0, 2-0,3-0,4 0, 1 Среднее 

О, 5-0,7-0, 9 0,4-1,5- 1 , 5  о ,  1-0,2-0,3 0, 2-0,3-0,5 0,2 Среднее 
0, 8-0, 9-1, 3  0,3-1 ,0-4,0 0, 1-0,3-0, 5 0,3-0,4-0,6 0,2 Мноrо 
.0, 5-0,6-0, 7 0,3-2,0-3 , 0  0, 1-0, 2-0,4 о, 1-0,2-0,4 0,1 Среднее 
0,6 0, 4-1,0-3 , 0  0, 1-0, 2-0, 3  0, 1-0, 2-0,3 0, 1 Среднее 
О, 7-0, 8-1,0 о, 3-0, 9-2, 7 0, 1-0, 2-0, 5 0,2 0, 1 Среднее 
0, 6-0, 7-0,9 0,3-1 , 0-3,0 о, 1-0,3-0,5 0; 1-0,2-0,3 0,1  Среднее 
0, 3-0,4-0, 5 0, 2-0, 7-1 , 5  0, 1,-0, 2-0,4 0, 1-0, 2-0,3 0, 1 " Среднее 
о, 7-1 , 1-1,7  0,3-1, 2-4 , 5  0, 1-0,3-1,0 0, 3-0, 4-0, 5  0, 2 Мноrо 
о, 7-1, 0-1, 4 0,3- 1 , 5-5, 0 0, 1-0,2-0,3 0, 3 0, 1 Мало 
0, 6-0,9- 1 , 2  0, 1-1 , 5- ?  0, 1-0, 3-0, 5 0, 2-0,3-0, 4 0,3 Среднее 
0, 4-0, 5-0, 7 ?-1, 7-3,0 0, 1-0, 2-0,4 О, 2-0, 3-0,4. 0, 1 Mano 
0,3-0, 5-0,6 0,7 0, 1-0,2-0,4 0, 1-0 , 2-0,3 0, 1 Мало 
0,3-0, 7-0, 8 0,3-1 , 5-2, 5 0 , 1-0,3-0, 9 0,2-0,3-0,4 0, 1 Среднее 
0, 3-0;4-0, 5 0,3-1,5-2,0 0, 1-0,2-0,3 0, 2-0,3-0,4 0 , 1  Среднее 
0, 2-0,4-0,6 0,0-1, 3-2, 5 О, 2-0,3-0, 4 ·о, 2-0,3-0,4 0 , 1  Мал с 
0,3-0, 7-0,9 0,2-1, 5-3,0 0, 1-0,2-,0,3 О, 2-0, 3-0,4 0,1 Среднее 
0,7-0,9-1,2  0,2-3, 0-7,5  0, 1-0,4-1 ,0  0,3-d,4-0,6 0, 2 Мноrо 
о, 7-0, 8-1,0 0,3-_1 ,5-? 0, 1-0,3-1 , 2  0,4-0,5-0, 7 0,4 Мноr"о 
0, 7-1, 1-1 , 3  0 , 5-1,5-4, 0 0, 1-0,5-0, 9 0, 4-0, 6-0, 8 0,3 Мноrо 
О, 5-О, 6-0, 7 0,0- 1 ,  5-2,0 0, 1-0, 3-1, 0  0,3 0 , 1  Среднее 
0,5-0, 7-0, 9  0,4-1, 7-6 ,0 0, 1-0,3-0,6 0, 4 0 , 1  Среднее 
0,6-0, 7-!., 0  0,4-2,0-5,0 0, 1-0,5-1,0 0,3-0, 5-0 , 7  0 , 3  Много 
0 ,4  0, 1-0 , 2-0, 3 0, 2-0, 3-0, 4 0, 1 М а по 
0,6-0,8-1,0 0,3-1,8-6 , 5  0, 1-0,3-0, 5 0, 2-0,3-0,4 0,3 Мноrо 
0,3-0, 6-0, 8 0,3-1, 5-2 , 5  0, 1-0,3-0,5 0,3 0, 2 Среднее 
0, 6-0 , 9-1, 2 0,3-2,0-3, 5 0, 1-0,3-0,8 0,3-0,5-0,7 0, 3 Мноrо 
0, 5-0,6-0, 7 0,3-1,0-3 , 0  0, 1-0,4-0, 6 0,3 0, 1 Мало 
о, 7-0, 9-1, 2 0, 5-2,0-6,0 0, 1-0, 5-1 , 5  0,4-0, 5-0, 7 0,2 Среднее 

1 ,  7 мм ( рис. 2 G, к ) . Расстояние между соединитеr.ыiЫМ!i трубками 
минимальное - от О до 0, 5 мм, модальное - О, 7-3, 0 мм и макси
мальное - от 1 ,  5 до 6, О мм. Днища обычные для рода, вогнутые, 
с осевой трубкой. Расстояние между ними варьирует от 0, 1 до 1 , 5 мм. 
ДИаметр осевой трубки : минимальный - от 0, 1 до 0, 4 мм, модальный 
от 0, 2 до 0, 6 мм и максимальный - от 0, 3 до 0,8 мм. Шиnики раз
виты во всех колониях, В некоторых из них они многочисленные и 
длинные, в других - короткие и редкие. 

Для попупяцни характерна прямая зависимость между диаметром 
караллитов и · диаметром соединенных трубок ( рис. 2 7 ) ,  а так
же между диаметром караллитов и диаметром осевых трубок 
( рис. 2 8 ) . 

Изменчивость количественных nоказателей в nределах изученной 
nоnуляции основана на выборке из 30 экземnляров, взятой из 
первого уровня комt.оватых известняков. СХ:новные nоказатепи 
даны в табл. 3, общие вариации признаков и их модальные вели
чины указаны nри описании. 

. 79 



Т а б л и u а  4 

Вар:Иаuия количественных покаэателей признаков ( в_  мм) 
происходящей из рашковских слоев скальского горизонта 
определявшихся ранее в Подолии 

Название 

Изученная популяuия 

S. fa s c ic ular is 
S. Ъlanda 
S. fas c ic u laris 
S. ferganens is 
S. gor s ky i  
S .  mean drica . 
S. multifera 
S. n ove l l a  
.5. s c h m idti  

Диаметр 
караллитов 

0,6-2 , 6  
1 , 6-2,3 
0, 5-1 ,0 
0, 9-1 , 5  
0, 8-1 , 2  
1 ,3-1 , 8  
1 , 3-2 , 0 
1 , 8-2, 2 
l , 0-1, 5  

Расстояние 
между . �о-
раплитами 

0,0-3,0 
0 , 2-2 , 5  
0, 1-2,0 
0 , 2-1, 5 
0 , 2-1, 2 
0 , 1-1 , 0  
0 , 5-3 , 0  
1 , 0-2, 0  

Толшина сте-
но к коралmr-
то в 

0,06-0, 6 0  
0, 1 2-0, 30 
0 , 1 0-0, 20 
0, 10-0, 20 
0, 10-0,20 
0 , 1 0-0, 20 
0, 1 4-0, 40 
0, 1 2-0, 20 
0, 08-0,30 

Как показано в табл. 4, вариаuия количественных покаэ ателей 
всех ранее указанных в Подо.пии видов сирингопор ( см. синонимику) 
не вь�одит за рамки изменчивоСти признаков у изученной поnуля� 
ции. Бtrагодаря этому названия всех восьми "видов" являются си
нонимами. В з адачу этого исследования не входила по.пная ревизия 
видов сирингопор, поэтому эдесь рассмотрены только вИды, расп
ространенные в Подо.пьском бассейне , откуда nроисходит изученный 
фактический материал. Вообще же Syringopora fasc ic ularis известна 
из силурийских отложений в пределах всех континентов. 

Миграuия популяций, видимо, свойственна очень многим вИдам. 
Ей особеннС? подвержены стенагалииные виды. Эвригалинные виды 
мигрирую т значительно меньше и занимают большие возрастные диа
п азоны, так к ак, несмотря на смену физико-географических условий, 
эти виды продолжают существовать на прежних биотоnах. Н аглядно 
это видно на приведеиной теоретической схеме ( рис. 2 9 ) ,  покаэы
вающей миграuию · нескольких видов, приурочеюiЬiх к определенным 
физико-географическим обстановкам, при ч асть� миграuиях берего
вой линии моря, а зн ачит и ч асть� сменах физико-географических 
обеталовок н а  оnределеннь� участках. 

Так; эвригалинный ВИд расnространен .практически во всех зонах, 
исключ ая лагуну. Он встречается в поЛной стратиграфической пос
ледовательности разрезов 5-7. Мигрирует только в случаях разви
тия лагунь1 в определенное время на части площади· ( разрезы 2-4) 
и полностью отсутствует в лагунной зоне (разрез 1 ) .  ВИд же, приу-
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в изученной популяции Syringopora (ascicularis (L.) ,  
прж идольского яруса и восьми типологических видов, 

Диаметр сое-
Расстояние 

Расстояние 
между сое- Диаметр осе-

динительных меЖду дни-
вых трубок 

трубок 
динительны-
ми трубками щами 

0, 2- 1 , 7  0, 0-7 , 5  0, 1-1 , 5  0, 1-0, 8 
0 , 7- 1 , 0  0, 5-5 , 0  0,4-0, 6 
0, 4-0, 6 0, 5-3, 0 
0 , 4-0, 8 0, 3-3,0 0, 2-0, 8 0, 2-0, 5 
0,4-0, 6 0 , 5-2, 0  ... 0, 3 
0, 8- 1 , 0  0,8-3 , 0  0, 2-0, 8 0,3-0, 5 
о, 7-1 , 0  0 , 5-5,0 0 , 2-0 , 8 0, 3-0, 5 
0, 7-0,8 1 , 0-3, 0  0 , 4-0, 5 
0, 6- 1 , 0  1 , 0-3 , 0  0,3.:..0, 5 

Количество 
шипиков 

Мало-много 
Много 
Мало-много 
Много 
Мало-много 
М ного 
М ного 
Много 
Мало-много 

рочеи ньrй к фации мелкого моря, мигрирует nри такой смене фаци
альных зон nрактически неnрерывно, вслед за своей фацией. Пред
ставляется, что nри установлении неnрерывной миграции все особи, 
связ�нные неnрерывной nоследовательностью смены nоколений, мож
но относить к одной nоnуляции, а не делить эту nоследовательность 
на разные nопуляции, как эт'J. nредлагается Ньелом (Майр, 1 9 7 1 ,  
стр. 60 ) .  Такой подход в изучении nозволяет иногда даже п о  од
н ому или нескольким разрезам делать nредnоложения о nутях миг
раций nопуляцИй или целых сообществ, а также о биоценотических 
с вяЗях, что невозможно было бы сделать без таких посьmок.· i 1ри
мером такого анализа може-т служить часть разреза венлокских от
ложений, nредставленных на р. Курейке , изученньrх нами при комn
лексньrх исследованиях большой литолого-палеонтологической груn
пы (рис. 3 0 ) . 

Первый и седьмой слои разреза содержат оnределенное сообшест-
. во стеногалинньrх организмов. Все слои ( от 1 до 7 )  включаю:г та

кие эвригалинные виды, к ак  Dblymotheris_ dydima и Schrenkia multa , 
и, кроме того, только в слоях 2'-3 и 5-6 в большом ·кС>личестве 
о тмечаются гастроnоды. Рассмотрение этих сообществ nоказыва�т, 
что виды из слоя 1 и слоя 7 nолностью идентичны, благодаря че
му имеется nолное основание nолагать, что их прерывистое разви
тие в разрезе не ч то  иное, как результат миграцИJ:I фаций. и вместе 
с ними миграции nоnуляций отдельных видов, развиваюшихся неnре
рьmно в соседнем районе. Пр авильиость этого nредnоложения под-
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тверждает и тот факт, ч то при п-:>левых исследованиях вначале в 

c.JIO?.X 1 и 7 был установлен разный набор органических остатко;з. 
Большое сходство литолого-фациальных комплексов и нескольких 
о бших видов послужило толчком к переизучению распределенип фау
н ы  в этих слоях. В к-:>неч ном ·итоге здесь была док 8эана полная 
идентичность комплексов ор�анических остатков, ч то позволяет пред
п олагать миграцию фаций и единого нормального морского сооб
шества по предлагаемой схеме ( см. рис. 2 9 ) .  Зная, таким образом, 
специфику сушествования вида по миграции попуЛяций, можно иног
да устанавливать направления смен фациальных зон, береговых ли
ний или батиметрических отметок. 

11. 3. 2. РАСПРЕДЕЛЕНИЕ КОЛОНИЙ И ТИПЫ ПОСЕЛЕНИЙ 
В ЗАВИСИМОСТИ ОТ ЖИЗНЕННЫХ ФОРМ 

Колонии табуnят в пределах популяции распределены неравно
мерно. Эта неравномерность выражается как в �устоте расселений 
колоний в разных частях ареала популяции { рассеянные расселения ) ,  
так и в расселении их обособленными группами ( островная · 
структура } .  

При рассеянном расселении частота расположения колоний зави
сит от разных экологи'ч:еских факторов и от конкурентоспособнос
ти вида на определенном биотопе. В случае 1малой конкурентоспо
собности вида или неблагаприятных условий среды обитания ко
лонии в популяции распределены рассеянно и только местами мо
гут Образовывать небольшие сгущения типа банок. При рассеянном 
распределении колонии обычi'о расположены друг от друга на значи
тельном расстоянии. В сгущениях же типа бщюк они находятся на 
очень близких расстояниях друг от друга. 

Островная структура популяции в основном зависит от грунтов. 
1 

Так как табуnяты явля;ются прикрепленны ми организмами , их место 
обитания приурочено обычно к твердому дну , в окнах же с: рыхлы- ' 
ми грунтам� они, как . правило, нJ селятся. Островная структура 
популяции создается также в случаях групповых засеnений биото-
па популяциями разных видов, когда участ'ки, заселенные группой 
организмов одного вида , чередуются с участками , заселенными груп
пами организмов других видов. 

В случаях достаточной густоты доминируюшей популяции ·и в 
зависимости от ее жизненных форм мо�ут различаться' следующие 

1 
три типа поселений: поля, заросли, луга. 

Табуnятавое поле - это поселение , в которое входяr популя
ционные населения с массивным сложение м колоний и обычно по
лусферическими или близкими к ним формами полипняков. Наиболее 
характерны для табулятовых nолей популяции фавозитид и других 
кораллов, обладающих массивным nолусферическим полипияком , на
пример ,  коралловое поле , представленмое популяцией F' avos ites goth
landicus.  Для силурийского времени такие поселения, доминантам 
которых является этот вид, очень характерны . 
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Табуnятсвая заросль - это поселение на широких плошадях 
или ограниченных участках, представленн')е толстокустистыми и вет
вистыми колониями, обычно средних и крупных размеров. Заросли 
часто образуют и цепочечные колонии с разомкнуты ми цепочками, 
·типичными представителями зарослей являются тамнопориды и си
рингопориды, Захороняются заросли , как правило, в прижизненном 
·положении, но обычно с боnьшим процентом поваленных форм. · Табуnятевый пуг - это поселение на широких площадях или на 
ограниченных участках, представлепное массовым скоплением 
тонковетвисть1х колоний. Диаметр ветвей, как правило, не превыша
ет 5 мм, а высота редко достиг�ет 10-J 5 см. Характерными 
представителями табулятовых лугов являются стриатопориды. Табу
nятевые ·пуга характерны для широких площадей мелководья и осо
бенно 'широко они распространены около биогермов и рифовых·, пост
роек. Тонкие веточки колоний редко захороняются в прижизненном 
положении, прИ зах-оронении они обычно обламываются, захороняясь 
в горизонтальном положении. И ногда они ориентируются длинными 
осями , показывая направление преимущественных течений. 

Табуnятевые поля, заросли и луга, распространенные на широких 
площадях при _непрерывной смене в стратиграфической последова
тельности , достаточно продолжительное время образуют органоген
ные постройки , обычно именуемые биостромами, В случае монови
довых поселений, имеющих островную структуру, при долговремен
кой их смене образуются органогенные постройки типа биогермов. Об 
органогенных постройках будет сказано более подробно при обсуждеНии 
биологических и бисгеологических объединений, та�к как в их соз
дании участвует обычно целый комплекс организмов и окружающих 
их абиотических факторов, 

Jl. 3. 3. ПРИЗНАКИ (КАЧЕСТВЕННЫЕ, КОЛИЧЕСТВЕННЫЕ, 
МЕРИЧЕСКИЕ, ОТНОСИТЕЛЬНЫЕ), ИХ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 

И КОРРЕЛЯЦИОННЫЕ СВЯЗИ 

У табулят , как и_ у всех организмов, различают качественные, 
количественные и меркческие признаки. Таксономическая оценка 
этих Признаков до настоящего времени обычно сводилась к тому, 
что качественные признаки определяли ранг рода , а количествен
ные и меряческие являлись признаками видовыми. При такой трак
товке вариация количественных и мерических признаков в одной 
колонии считается нормальным биологическим явлением, В то же 
время на основании градаций тех же самых признаков выделяют
ся виды , в которые входят колонии с определенным набором этих 
признаков , независимо о'г того, · составляют ли колонии по этим 
признакам непрерывные ряды или являются дискретными, Объемы вы
деляемых видов зависят от исходного материала либо от предс
тавления автора по объему вида, Таким образом , при выделении 
видов заранее задаются определенные параметры количественных и 
мерических признаков, Чтобы избежать этого, нужно иметь доста-
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точно боnьшой фактический материал, который подтвердил бы ши ... 
рокую изменчивость разных признаков в пределах вида. 

· В настоящее время биология·, ген.етика, экология и пале<>нтоло- · 

гия уже . имеют значитеnьный запас информации дnя объяснения тех 
или иных· вариаций количественных и мерических приэнаков. По ка
чественным дискретным признакам каждая особь может четко ос
носиться к оnределенному фенотиnу. Несмотря н а  то. что фенотиn 
создается всем комnлексом генов, конкретные качественные nриз
наки зависят обычно только от одной или нескольких nap генов. 
Поэтому внешние условия среды �казывают только слабое влияние 
на имеющиеся фенатиnические различия, а вариация качественных 
nризнак6в в одной nоnуляции nрактически отсут�твует. 

По количественным же признакам· особи в nоnуляции Составляют 
неnрерывный фонетипический ряд с множеством градаций. Поэтому 
no этим nризнакам в одной nоnуляции нельзЯ выделять какие-либо 
естественные биологические nодразделения. 

В nротивоnоложность качественным дискретным nризнакам коли
чественные nризнаки являются, как nравило, ·мультигенными ( Герш
кович, 1 9 68 ) .  Это обозначает, что каждый количественный nриз
нак оnределяется большим числом nap генов. Каждая пара nрояв
ляет небольшой фенатипический эффект, на который действуют од
новременно и внешние условия . среды. Поэтому в некоторых случа
ях внешнИе условия среды могут оказать большее воздействие на 
какой-либо количественный или меряческий nризнаК, чем все гены , 
взятые поодиночке. Хорошим примером воздействия средРI на та
кой мультигенкый nризнак, как размер кораллитов, является раз
нь� диаметр кораплитов в nределах одной колонии, •где обшая ва
риация дИаметра караллитов контролируетсп генетическим фондом, 
а рf!зная стеnень вариации в различных частях кол<:>нии - внешними 
условиями среды. 

Генетикой установлено также, что вариабельность количествен
ного nризнака зависит от числа гетерозиготных nолигенов. Чем 
больше число гетерозИГОтных nолиГенов, тем вариация nризнака 
меньше. В случае большого количества генов приблизительное nред
ставЛение об их числе дает стеnень изменчивости фенотиnа отно
сительно среднего. Чем больше квадратячеекое отклонение, тем 
меньше число генов, оnределяющих данный nризнак. 

При уст�новлении широких вариаций дИаметра каралЛитов у nред
ставителей одного и того же вида для характеристики видовь� и 
внутривидовь� категорий большое значение приобретают откоситель
ные величины тех или инь� количественнь� показателей nризнаков. 
В связи с этИм.. nредлагается введение коэффициентов для однознач..,. 
цого nонимания относителънь� величин - толщины стенок, величины 
nоnеречников пор, длины сеnталъных образований, величин расстоя-· 
ния между nорами и днищами ( Тесаков, 1 9 7 1а) . 

Коэфiрициенты рассчитываются однотиnно дЛЯ всех iiризнако�. Они 
равны отношению абсОЛI()Тной величины того или иного из вьШiеука
заннь� пРизнаков к абсопютной величине диаметра коралпитов. 
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Предлагаемые ниже градации выбраны с учетом практики оnиса
ния табуnят. Еспи тоrопина стенки менее О ,  1 диаметра кораппитов, 
стенка считаетсЯ тонкой; от О, 1 до О, 2 - средней тоnщины; от О, 2 
до 0 , 3 - тоЛстая и от 0 , 3 до 0 , 5 - очень толстая. Поры мепкие, 
еспи nоnеречник nop меньше 0 , 1  диаметра кораплитов; средней ве
личины - от О, 1 до О, 2; круnные - от О ,  2 до О, 3 и очень круn
ные - от О, 3 до О, 5. Сеnтальные образования короткие, еспи их 
длина менее О, 1 диаметра кораплитов; средней длины - от О, 1 .до 
О, 2; длинные - от О, 2 до 0, 3 и очень минные - от 0 , 3  и более. 
Еспи расстоЯние между nорами, а та:.сже днишами менее О, 5 диа
метра кораплитов, считается ,что nоры и дниwа расnоложены часто; 
от 0 , 5  до 1 , 0  - со средней частотой ;  от 1 , 0  до 1, 5 - редко; бо
лее 1 , 5 - очень редко. 

Приводимый ниже nример nоказывает, что два экземnляра, име:ю
шие разные абоототные величины nризнаков, no относительным ве
личинам совершенно Идентичны. Так, если у nервого экземnляра ди
аметр караллитов раве·н 2, О мм, у второго - 4, О мм, а ТOlnliИHa 
стенок соответственно О, 1 и 0, 2 мм, то коэффициенты толщины 
стенок как у nервого, так и у второго экземnпяра равны 0 , 0 5 .  

Исnопьзование коэффициентов nозволяет с большей достоверностью 
обосновать в�У'J:РИВИдовую изменчивОС'IЪ в рядах форм, имеюшик 
разные абсопЮтные величины количественных nоказателей, но обла:-· 
даюших одинаковыми относительными величинами. Изучение и солоо
тавпение относительных признаков дает возможность выяснения коро. 
реляционных связей между признаками. В настояшее время таких 
связей .У вИдОВ табупят выявлено еше мало. 

Как nоказывает изучение , вариация количественных nризнаков 
может бl. ТЪ в nределах nоnуляции очень большой ( Тесаков, 1 9 68)  о 

. Ниже дается Для nример а, вИдимо, одна из самых широких у табу
пят вариаций· диаметра кораллнто в и nоnеречника nop. , а также nо
казана прям(i.Я корреляционная связь между этими признаками у 
Favos i te s  goth landicus из лландоверийских отложений Сибирской 
nлатформы- ( Теса�;ов , 1 9 73 а) . Характерно, чТо эдесь колонии вИ.:. 
да обладают nостоянстВом всех количественных признаков , за иск
лючением диаметра кораллитов и nоnеречника nop. Колонии nоnу
сферические, кораплиты призматические, среднедИфференцированные 
( с  небольшой вариацией) , стенки прямые, тонкие, nоры круглые и 
несколько эппиnсоИдальные, расnоложены в один-три вертикальных ря
да no граням кораллитов , ШШIИКИ короткие, тонкие, игловидные , не
многочисленньrе , дниша горизонтальные и спабо вогнутые, расnола
гаются с интервапом, не превышаюшим диаметр кораплитов, С'l'рУК
тура стенки ламеллярная. 

Сочетание указанных признаков дает возможнОС'IЪ nри nомоши 
лростейших бИометрических методов проВеСти анапиз изменчивости 
особей в nоnупяции, не прибегая к многомерным системам no кор
реляции всеХ: признаков, и на фоне достаточно сТабильных призна-· 
ков nоказа'IЪ широкую изменчивость в одной nоnупяции дИамеТра ко
ратmтов и nоnеречника пор. 
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Р ис . 3 2. Распределение экземпляров Favosit�s gotblandicus по 
максимальному диаметру караллитов в разрезе верхнего лландове
ри р. Левый Омнутах по отдельным слоям. Во всех выборках из О'I'
дельных слоев отмечается непрерывная изменчивость диаметра ко
раллитов 

Для этой цепи в основном привпечены материалы с северо-.заnа
да Сибирской платформы из двух разрезов среднего-верхнего план
довери, отвечающих зоне Demirastrites convol utus и Monograptцs 
sedgwicki и нижней части зоны Spirogra ptus mirior и Rastrit�s l in n aei , 
Spirogra ptus tu rricul atu s и Gl obosograptus crispus (Обут, Соболевс
кая , Меркурьева, 1 968) . Первый разрез расrтоложен . в Норильском 
районе по р. Левый Омнутах, в 0, 5 км от истока. Второй разрез 

вскрыт р. · Горбиячин, непосре�tственно ниже руч. Оленьего. Иссле�tо

ванная часть план�tоверийского разреза nредставлена топщей чере�tую

щихся известняков с различным количеством терригенного· материала. 

Она с nостеnенным nереходом сменяет граптопитовые олашхы и nок

рывается сильно глинистыми тонко раселандованными известняками, 
а затем биостромами венлакского всхзраста (рис. 3 1 ) . 
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1,0 3,0 J,O 7,0 9,0 0,1 0,3 0,.5 
Диаметр кораллитоtl,мм !1опере11ник пор, мм 

Р и с . 33. Распределение количества экземпляров Favosit�s goth.
landicus по максимальному диаметру кораллитов ( а )  и поперечнику 
пор ( б )  в выборках из пяти последовательных пачек ТО1IЩИ извест
няков с различнь� количеством терриrенноrо материала, разрез 
р. Левый Омнутах 

Частота встречаемости по разрезу колоний Favosites gothlandi-
cus nооволяет установи'IЪ неnререрывную смену поко.пений вида, 
начиная с момента заселения им территории северо-залада Сибир
ской nла'Jформы в КО!Ще среднего лландовери nочти до КО!Ща nоод
него ллан:довери. Ряд nромежуточных разрезов, а также общноС'IЪ 
nризнаков в выборzщх из одновоорастных слоев этих разрезов nо
зволяют говорИТJ> о неnрерывности расnространения Favosites goth• 
landicus в nределах северо-залада nлатформы. Неnрерывность Геог
рафического ареала вида и смены nоколений в nределах территории 
свидетельствуют о вооможности существования здесь одной щирокой 
С'IратШ"рафической nоnуляции, которую следует рiюсмаТрива'IЪ как 
неделимую с био.погической Точки зрения. В крайнем случае .. здесь 
мы имеем дело с nоnуляционным континуумом слабо изо.пированных 
nоnуляций, т.е. с nоnупярием. 

Исследование эТой nоnуляции велось по отдельным выборкам из 
моноф.ациалъных слоев, мощнОС'IЪ которых не npeвьDIIaeт 1, 0-2, 5 м: 
Из омнутахского разреза мощностыо 23 м изучено в расщлифован
ном сосТоянии 2 70 экземnляров. Как nоказано на рис. 3 2 , диаметр 
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Р и с . 3 4, Распределение количесmа экземппяров F avos ites gothlan

dic u s  по максимальному поперечнику пор в разрезе верхнего ллан
довери р. Левый Омнутах по отдельныr.:r с лоям. Во всех выборках 
из отде пьных· слоев отмечается непрерывная изменчИвость попереч-· 
ника пор 
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Р и с , 3 5, Вариация коэффициента пор F avosites gotlt landicus Lam. · 
в разрезе верхнего лландовери р. Левый Омнутах по отде;1ьным 
слоям. Во всех выборках из отдельных слоев отмечается непре
рывная изменчивость по коэффициенту пор 
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Р и с . 3 6 ,  Коррепяция диаметра караллитов и поперечника пор у 
P avos i t �s gothlandicus Lam. в разрезе верхнего пландавери р. Ле
вый Омнутах 

Р и с .  3 7, Коррепяция диаметра караллитов и поперечника пор в 
пределах 104 типологических видов, подвидов, вариететов P avosi
t �s, описанных из силурийских отложений СССР 

Р и с. 3 8. Корреляция д иаметра караллитов и поперечника пор в . пре
делах 1 1  О типологических видов, подвидов, вариететов Pal  �о favosi-
t �s, описанных из с илурийских отложений СССР 

кар аллитов у колоний колеблется от 1 , 0  до 8 , 3  мм. Непрерывность 
изменчивости и нормальное распределение признака у колоний 
(рис. 3 2; 3 3 , а ) свидетельствуют о наличии шf[роких вариаций диамет
ра корыи-::итов у одного вида. Видимая дискретность в отдельных ря

дах ( рис. 3 2 , обр. 2 7 3 , 2 7 5 , 2 78 и дР•) вполне объясняется надостаточ

ностью выборки, а также избранной частотой класса . Общее распределе
ние количества экземпляров по максимальному диаметру караллитов в 
выборке из омн:утахскоrо разреза показано на рис. 3 2  а {вверху) . 

РЯды изменчивости поперечников пор, построенные по отдель
ным выборкам из монофациапьных слоев, показывают непрерывную 
изменчивость признака и нормальное его р аспределение (рис. 34) . 
Поперечник пор в этой выборке колеблется от 0, 1 до О ,  6. мм. Рас
пределение количества экземпляров по максимальному поперечнику 
пор в пределах выборки омнутахского разреза и отдепьных его па
чек показано на рис. 3 3. б. 

Вариационные ряды, построенные по �оэфjJициентам ( отношение 
диаме'11Jа кораппитов к поперечнику пор) , указывают на непрерыв
НОС'IЪ этого признака как в выборках по отдельным монофациапьнын 
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Р ис , 3 9, Пределы вариации диаметра кораппитов F avos i t es goth

landicus [-am. в ппандоверийском разрезе р, Горбиячин, по отдепь
нь� поспедоватепьнь� пачкам. Стрелкой показано наnравление ве
дущего отбора по увеличению максимального диаметра кораппитов 
в процессе развития 

споям, так и в. общей выборк':: ·(рис. 35 ) .  В цепом JJJIЯ no_nynяuии 
;.сарактерна nрямая (Зависимость nоnеречника nop от диаметра ко-
ралпиТов (рис. 3 6 ) . 

· 
Исследованиями. nроводившимися nараппепьно с изучением оnисы

ваемого вида на маТериалах Сибирской nпЮфqэмы и Приднестровья, 
таюке установпена nрямая зависимоС'IЪ nоnеречника nop от дИаме'l'

ра коралпитов в вИдовых nonyn.яuияx Paleo{avos ites alveolaris, . Ме· 
s o(avos ites multiporus и Ми/ tisolenia . tortuo sa, Интересно отметИ'lЪ, 

Что n011e вариации nрямой зависимости nоnеречника nop от диаметра 
коралпиТов одной с-i:р�афической nоnупяuии Favosites gothlandi
cus (рис. 3 6 )  аналогично nonю дпя всех ТIПIОIIОГИЧеских ВИдОВ ро
да Favos ites (рис. 3 7) и JJJIЯ Тиn011оГИЧЕЮК"riХ видов Paleo{avosiies 
(рис. 38) . эТо обс.ТО.sfi-ельсТво свидеТепьствует, nо-вИдИмому, о 
невоамоЖ1:1осТи иатОIIЬЗования дробных гр адаuий . названных копи
чесТвенных nризнаков дпя есТественных видовых кпассификаuи:й. 

Изучение вариаuии дИам€тра караллитов у колоний Favo s i tes  
g o th landicus, nроисходящих из разреза р .  Горбиячин, также nодТ
верждает щирdюiе к011ебаиия эТого nризнака ( от  1 , 0  до 8 , 0 мм) 
в nределах одной nоnупяuии. На рис.  3 9  nоказаны nределы вариа
циЙ и неnрерывное изменение nризнака у колоний вида из оТдель-
ных nачек разреза р .  Горбиячин. На табп. V ,  VI,  ·Vil  дан из 4 5  ко-
лоний · неnрерывный: ряд изменчивости ( чер�з 0, 1 мм) максимального 
диаметра кораллитов, охватывающий nолную вариацию nризнака в этой 
nоnуляции. Все экземnляры nроисходят из верхов лландовери обнаже
ния на р, Горбиячин, nравый берег в 01 5 км ниже руч. Оленьего, 

Рассма'I!JИВая n011ученные резупьтаты обработки материала, мож
но nрийти к закточеншо, что Favosites gothlandicus обладает сипь
ной феноТиnической изменчиво6ъю и, в ч астности, даже в nределах 
одной стратиграфической nоnуляции диаметр караллитов может варьи-· 
ровать от 1, О до 8, 3 мм, а поперечник пор от О, 1 до О, 6 к даже О, 9 мм, 

При такой трактовке у Favos ites  gothlandicus, в nределах ллан
доверийской nоnупяции северо-заnада Сибирской nлатформы, наме
чаются две модИфикации. Первая связана с rсловиями обитания, а 
именно, с условиями осадконакоnпения ипистого материала и noce-
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пения табупят на илистом грунте . Такие модификащm н аблюдаются 
на оТдеln>НЬJХ участках дна бассейна на севере - север()....Gападе 
Тунгусской синеклизы в начале позднего лландовери и хара�теризу
юТся кусТисТой либо цеnочечной формой колонии. эТи экотиnы были 
оnисаны р анее ( Тесаков, 1 9 65 ) nод названием F'avos ites catenatus 
Tes. и F'avos ites di((us us Tes. 

· 
Вторая модификация, nо-видИмому, является наследственной. К 

ней относятся немногочисленные формы, обладающие клиновидными 
шиnиками, часто напоминающими чешуи, х арактерные для рода Squa
meo{avosites. Эти формы, по-видимому, м ожно рассматривать как 1\,fУ
танты F' a vo si te s  gothlandicu s , . так как они имеют неnрерывный ne 
реход к тиnичным nредставителям вида, и ,  кроме того, занимают 
тот же аре ал расnространения , а к концу позднего лландовери пол
ностью исчезают, не nолучив дальнейЩего развития в этом регионе 
в nроцессе естественного отбор а. Таким обр аз ом, nоя вивщиеся здесr 
новые формы исчезли в результате nеремешивания и нивелировки с 
исходной форм9й Favo s i tes go thlandicus из-за недостаточного дав
ления исходной экологической изоляции. 

Подводи итог, можно заключить, что в лландоверийский век н а  
территории Сибирской платфор мы из nредставителей Favo s i te s  су
ществовал только F' a vo s i te s  gothlandicus, обладающий широк 'J й  фе
нотиnической изменчивостью . 

На основании сказанного в состав F'avos ites gotlllan dic us долж
ны быть включены оnисанные ранее из лландоверийских отложений 
Сибирской nлатформы многочислен ные тиnологические виды, варие
теты и подвИды F a vo s ites, имеющие константы вИдовых nриз наков, 
входящие в объем изученной популиции: Ниже дается перечень форм, 
происходятих с С ибирской платформы, которые, по моему мнению, 
должны войти в синонимику Favvs i te s  go th landic u s : 

Favo s i te s  his ir;geri М. Edw. et Н. · ( ЧерньШlев, 1 938,  стр . 148, 
без изображения ), Para(avos ite s tolmaclю{{i Bas s l .  { Bass ler, 1944, стр . 
45,  фиг. 4-6 ) , Р. germana Bassl . (Вass ler, 1 944, стр. 45, фиг. 9-
1 1 ) ,Р. m agna Bassl.  (Bassler, 1 944, · стр. 47, фиг. 23-2 5 ) , 
Р .  s im ilis Bass l .  (Bassler, 1 944 , стр. 47 , фиг. 20-2 2 ) ,  P.se

p arata Bassl. (Bassler, 1 944, стр . 47, фиг. 1 4-1 6) , F'avosites 
go thlandicus Lam. var. vaigacen s is Tchern. ( Соколов, 1 950, стр. 
2 1 2, табп. 1 ,  фиг. 1 ) ,  F'. go th.landicus var. kuk lini Тсhеrn. ( Соколов, 
1 950, стр . 2 1 2, табл. 1 ,  фиг. 3-4) , F. discoide u s  F .Roem. · ( Со
коnов, 1950, стр . 2 13, табл. r r ,  фиг. 1 , 2)  1 F'. cf. niagaren s i s  
н_аli . (Соколов_, 1 95 0, стр. 2 1 3, табл . 1 ,  фиг. 5, 6) , F'. {avosus 
(Goldf.) ( Сокоnов, 1 950, стр. 21 4, табл. 1 ,  · фиг. 9, 10) , F. fa-
vo s u s  (Goldf.) var. mul t iparus Sok. ( Сокоnов, 1 950, стр . 2 1 5 ,  
табл. 1 , фиг. 7, 8 ) ,  F'. fav o s u s  (Goldf.) ( Соколов, 1 9 5 5 ,  стр . 3 1 ,  
табп. L I I ,  фиг. 1 , 2 ) ,  Moyemlites s i Ьiricus Sok. · ( Соколов, 1 9 5 5, 
стр. 1 5 7, табл. VI I I ,  фиг. 7, 8 ) ,  F . spiп i(ero us ! sk. ( Искюль, 
1 9 5 7, стр . 93, табл. Vfl,  фиг. 5, 6 ) , F. aff. h i s in ge r i  М.  Edw. e t  J- 1 .  
( Искюль, 1 9 5 7, стр . 9 3, табл. VI I I ,  фиг. 1 , 2 ) ,  F' . , l! i s inger i М. E d w ,  
et  Н�· (Искюлъ, 1 95 7, С'Тр . 94, табл. VШ, фиг. 3-6) , F'. discoidcus 
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1:.  Н оет. ( Искюль , 1 9 57 , стр. 9 4 ,  табл. IX,  фиг, 1-4 ) ,  F' .  forbe s i  
M ; Edw. et  Н . · ( Искюль, 1957, стр. 95, табл. I X ,  фШ'. 5, 6) , F'.goth
landic us Lam. · (Искюль, 195 7,  стр. 9 6, табл. Х , фШ'. 1,  2 ) , F'. poly
pore s Is k, (Искюль, 1 9 5 7, стр. 96,  табл. Х, фШ'. 3, 4) , F'.ta buli

undo s u s  I sk. ( Искюль, 1 9 5 7, стр. 9 7, табл. Х , фШ'. 5, 6 ) , F'.aff. 
s i blricus Peetz ( Искюль, 1 95 7, стр. 97, табл. XI ,  фШ'. 1 , 2) , F', acu
tus Sok. et Tes.  (Соколов, Тесаков, 1 9 63 ,  стр. 54, табл. VI,  · фШ'. 

3, 4 ) ,  F', hirsutus Tchern. forma magna Sok. ·et Tes. ( Соколов,_ Те
саков, 1963, стр. 55, табл. VI,  фШ'. 5 , 6 ) ,  "Moyerol ites" 
s i Ыricus Sok. ( Соколов, Тесаков, 196 3, стр. 59, табл. VIII , 
фШ'. 1-4) ,  F'. catenatus Теs. (Тесаков, 1 965,  стр. 1 6, табл. 1 ,  · фШ'. 
1 -3; табл. I I ,  фШ'. 1-6 ) ,  F'. pa te n s  Tes. (Тесаков, 1965, стр. 1 7, 
табл. I I ,  фШ'. 7; табл. I II ,  фиг. 1, 2 ) , · F'. brodgensisl Zhizh. · 
s sp� mogok ten s is Zhizh. (Жижина, 1 9 68, стр. 96, табл, X l ,· фиг. 1 ) .  

Приведенный nр:им:ер лока.зьmает, насколько значительно у табу
пят могут меня'!Ъся ( практически в 1 0  раз) константы копичест
венных nризнаков, даже в nределах одной nопуляции. В uелом для 
органическоГо мира этот nредел является не самым большим. Из
вестно много ВИдОВ, вариация кол ичествен1:1ых признаков у кото
рых во много nревьnuает указанные рамки ( Вавилов, 1 92 2 ) . Как 
уже было сказано и будет сказано в дальнейшем, не все попупяuии и 
виды табупят имеют такую широкую фенатипическую изменчивость и не 
всех признаков. На размах вариаuии признаков в разных случаях влия
ют разные факторы, некоторые из них будут отмечены в следующем 
разделе. 

11. 3. 4. ФАКТОРЫ, ПОНИЖАЮЩИЕ И ПОВЫШАЮЩИЕ 
НАСЛЕДСТВЕННУЮ ИЗМЕНЧИ ВОСТЬ 

Существует много факторов, лоннжаюших и ловьnиаюших наслед
ственную,·  а ·также модификационную иЗменчиВоС'!Ъ. Некоторые из 
них могут быть отмечены и у табупят. 

Од!ЩМ из факторов, лоннжаюших наследственную изменчивОС'IЪ, 
может считаться npouecc зарождения nonynяiiИИ, именуемый как 
лринllИII основателя. ЭТот термин введен Майром (Mayr, 1 942 )  для 
обсхзначенин возникновения новой . nonynяiiИИ от одного или несколь
ких 'основателей", которые несут небольшую чаС'lЪ обшей наследст
венной изменчивости родительской nony./1ЯilJЩ. Принцил основателя 
во многом объясняет, nочему некоторые nоnуляции фенотипич:ески 
однообразны и имеют неболъшие вариашm лризнаков. ЭТо естест
венно, так как npouecc МШ'раriии из радоначальной популяции в дру
гую адаnтивную зону либо другой район, еше не заселенный вадом, 
прQИсходит с элементом случайности, и первые иммlfrрав.ты соот� 
ственно- не могут нести весь генофоНд и обесnечи'IЪ вариацию nриз
нака в лолной мере, какая имелась у радоначальной nолуляiiИИ. 

В -бопьшинстве случаев вновь зарожденные популяции характери
зуются среднИми константами количественных nризнаков или близки
ми к ним. ЭТо объясняетСя, ло-вИд:им:ому, -rем,- что особи, обладаю-
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щие средним генотиnом, на общем генотиnическом фоне имеют бОJIЪ
шую присnособленность, так как отклонения от средних усповий 
среды в ту или инуЮ сторону на них влияют в равной стеnени. К 
тому же особи со средним генотиnом в каждой nоnуляции nреобла
дают. _ 

ПриiЩиnу основателя, как nредставляется, не nодчиняются ТОЛЕ
ко те вновь возникшие nonyllЯIIИИ, основание которых было вызвано 
массовой иммиграцией из родительской nоnуляции во вновь образо
вавшуюся адЩiтивную зону, сходную no усповиям среды, в которых 
находИлась родительская nоnуляция .  В этом случае во вновь обра
эовавшуюся nоnуляцию может быть леренесен весь генофонд. Таким 
образом, анализ развития бассейнов и изучение стеnе ни вариаuии 
р азных nризнаков может дать в руки ключ для решения задачи миг
рации вида и, кроме того, дает возможность иногда nонять истинную 
nрироду тех или инь� вариаций nризнаков вида. 

Примерам может служить nодольекая nоnуляция Caten ipora escha· 
roides, .установленная в молодовских слоях верхнего ордовика. Эта 

стратиграфическая nоnуляция расnространена в nределах подольеко
го бассейна и существовала недолговременно на nротяжении части 
молодовекого времени. Поnуляция обладает незначительными коле
баниями всех количественнь� признаков, а именно: модальный диа
метр караллитОв варьирует от 2, 1 до 2, 3 мм, толщина стенки от 
О, 40 до О, 45 мм. Селтальные шилики -хорошо развиты. В отдель
ных кораплитах они достигают даже центральной .зоны. Днища гори
зонтальные, наклонные, вьmуклые, отстоят друг от друга на рае
стоянии от 0, 2 до 2, 0 , мм. форма колонии варьирует незначитель
но, ОТ УПЛОЩеННОЙ ДО лепеШК9ВИдНОЙ И КЛИНОВИдНОЙ. 

Рассма'Iривая смежные регионы и связи бассейнов в это время, 
можно сделать заключение, что основателями nодольекой поnуляции 
явились эмигранты из Прибалтики, где вид в это время был широко 
развит и имел широкие вариаuИи nризнаков. Так , у nредставителей 
катенипор в Эстонии, nроисходЯщих из пиргу и воормси, стратигра
фических аналогов молодовекого горизонта Подолии, максимальный 
диаме'Iр коралпитов колеблется от 1, 2 до 2, 3 мм. Значительно 
шире и вариация других nризнаков. Наглядный nример можно nривес
ти и с расселением Tiveria vermiculata Sok. et Tes. ,- о чем будет 
сказано nозже. 

Наследственная изменчивость значительно может понижаться в 
случае, когда количественнь� nризнак коррелятивно связан с ка
чественным, а наличие этого качественного признака определяет 
фенотиnЯчеекое однообразие или небольШую вариацию того или ино
го nризнака. Примерам такого сцеnления могут служить табупяты 
с наследственным б азапьным способом почкования, nри наличии ко
торого в колонии коралпиты, как nравило, равновелики ( см. рис. 40) . 

Одним из самых существенных факторов, снижающих ·наследст
венную изменчивость, является естественнь� отбор. Действие ес
тественного отбора в nоnупяuип особенно хорошо видно nри разви
тии nоnуляции в разнь� экологических условиях и особенно nри 
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резких сменах условий обитания кораллов. Так, наглядным приl\юром 
естественного отбора является развитие популя ции F'auos ites go tlt.ian 
clic u s  в Подолии на рубеже малиновецкого и скальского времени. 
Здесь резко изменились условия обитания дЛя табулят в неблагопри
ЯТff.r.Ю сторону. В частности, здесь меняется соленость в сторону 
ее увеличения .  Это вызвало резкое уменьшение размера каралли
тов в оставшейся небольшой части популяции, которая продолжала 
существовать в исаковекое и раннерашковское время, впоследствии 
постепенно восстанавливая прежние размеры кораллитов. Р ассмат
ривая р азвитие во времени еще немногих изученных популяций, мож
но сказать, что естественный отбор контролировал наследственff.r.Ю 
изменчивость табулят, сохранял ее при благоприятнь� ус�овиях и 
постепенно или резко менял свое направление в ту или Иff.r.IO сто
рону при улучшении или ухудШении условий их обитания. 

Наиболее четко у табулят вь�ажен направленньm отбор. Это 
связано с тем, что mобая среда подвержена постоянным изменени
ям, поэтому и давление отбора постоянно смещается. При направ
ленном отборе какога-либо количествен ного признака в популяции 
сохр аняются те гены, которые плейотропно увеличивают данный 
признак .  Если отбор no одному из признаков проявляется слабо, то 
отбираются только те гены, другие фенатипические проявления ко
торых не подавляются отбором. Спабый отбор по какому-либо муль
тигенному признаку часто не оказывает никакого другого лействия 
на фенотип. Примером направленного .отбора может служить попу
ляция F'a uo s ite s gothlandicus, .развивающаяся в пределах Сибирской 
;платформы в лландоверийское время и, в частности, на р. Горбиячин. 

В момент появления вида здесь, в н ач але среднего лландовери, 
размеры караллитов не превьпuали 3, 0-3, 5 мм. В процессе разви
тия популяции происходит отбор в сторону увеличения размера ко
р аллитов. В nозднем лландовери максимальные размеры караллитов 
равны уже 8,0-9, 0 мм ( см. рис. 39 ) .  Отбор по этому полиген
ному признаку не отразился в общем на фе нотипе nоnуляции. Все 
остальные nризнаки остаются более или менее постоянными, не зат
ронутыми отбором. Искmочение составляет только еше один поли
генньm признак, которьlli коррелятивно связан у этого вида с диа
метром кораллитов, - это поnеречник пор, которьm также меняется 
в сторону увеличения р азмера . .Благодаря широте развития и мнО
гочисленности этой популяции генетический фонд ее был, видимо, 
н астолько широк, что отбор по названным признакам слабо заметен 
и проходил в широких диапазонах общей изменчивости nопуляции, 
з атрагивая ч астично все комбинации в фенотипе . 

Понижение наС"..Ледственной изменч:шости для nолигеннь� nризна
ков контролируется также принципом регрессии. А именно, особи, 
фенотип которых отличается от среднего з начения ПОJiiУляции в mо
бую сторону, дают потомство с фенотипом, менее отличающимся от 
этого среднего значе!JИЯ ( Гершкович, 1 9 68 ) .  

Накоnление фенатипической изменчивости связано с факторами, 
rювьпuщошими как генотипическую, так и фенатипическую изменчи-
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вость. Сущестеует много факторов расширения изменчивости по ге
нотипу и связанной с ним. фенатипической изменчивости. 

В каждой популяции существует за счет потомства тенденция к 
отклонени� признаков в обе стороны от среднего значения их у ро
дителей. Видимо, поэтому в больших популяциях, как правило, суще
ствует тенденция к быстрому расширению фенатипической изменчи
вости из-за многочисленных nерекрестных скрещиваний. Примеры 
больших nоnуляций будут даны ниже. 

Заканчивая рассмотрение отмеченных факторов, расширяющих и 
сужающих фенатиnическую изменчивость табулят, следует оговорить, 
что, как и в других групnах органического мира, эта изменчивость 
не бесконечна. Как отмечают генетики, каждая nоnуляция nредстав
ляет собой отдельную интегрированную систему, которая сnособна 
накаnливать только такое количество наследственной изменчивости, 
которое может быть объединено в гармоничный генный комnлекс 
(Майр, 1968 ) .  Поэтому изменчивость в nоnуля11ии по фенотиnу не 
бесконечна, а имеет жесткие, хотя иногда и широкие границы. 

1 1 .  3. 5. ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ ПЛАСТИЧНОСТЬ 
ЩЕПОЧЕЧНЫЕ ФАВОЗИТИДЫ, ЗАВИСИМОСТЬ . 

ДИФФЕРЕНЦИАЦИИ КОРАЛЛИТОВ ОТ СРЕДЫ ОБИТАНИЯ) 

Широкому фенотиnическому, а также геньтиnическому разнообра
зию благоnриятствует разнообразие внешних условий среды. При ти
nологическом подходе это разнообразие может быть 0n1есено к ви
довому разнообразию. Тщательное же изучение видов с вниматель
нь� рассмотрением экологических отклонений в пределах одной по
пуляции дает все больше. и больше материала по экологи
ческому nопимQрфизму табулят. Примерам экологического nолимоР
физма, расширяющего рамки фенатиnической изменчивости в nреде
лах одной nоnуЛЯIIии благодаря существованию ·nоnуЛЯIIии в разных 
гео11енозах, является попуЛЯIIИЯ Fa vo s ites gothlandicus из среднего 
лпандовери р. Горбиячин, Здесь были обнаружены перфорироваиные 
'Табупяты из семейства Favositidae , обладающие массивно-цеnочеч
нь� строением nопИnняка. 

Их колонии построены, как у рода Tollina Sokolov, 1 94 9, Uе
почки большей частью сложены двумя и более рядами кораллитов. 
МеЖду 11епочками образуются лакуны разной величины. Имеются так
же колонии, у которых груmfы цеnочек не связаны между собой, 
а расходятся nучкаобразно или направлены в разные стороны от об
щего центра. Иногда кораплиты групnируются в многорядные или 
даже однорядные цепочки·, вытянутые линейно, Часто эта линейная 
струк'Ij'ра усложняется боковыми разрастаниями ( табл. VIII,  фиг.1-
3; I X ,X).  · Подобное сложение колоний ' фавозитид встречается край
не редко и, несомненно, заслуживает большого внимания в морфо
логическом и систематИЧЕ!СКОМ оnюшении, 

До настоящего вреМЕ!НИ массивно-11епочечная форма колоний бь.
ла известна только у некоторых, преимущественно древнейших; nред-
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ставителей семейства Нalysitidae, .Тetradiidae; · Bill ingsariidae, · L iche
n ariidae и Lyoporidae . Она имеет здесь большое систематическое 
значение и является часто важным критерием при выделении родов. 

Массивно-цепочечная форма колоний дала основание для выде
ления таких родов, как To llina Soko lov , 1 949 ; Manipora Sinclar, 1 955 ; 
Para te trad ium Sokolov, · 1 955. Она . прежде всеГ'о учитывалась при 

выделении рода Baikitolites So kolov,  1 95 5. Интересно отметить; 

что массивно-цепочечные полипинки местами имеют и цепочечное 
строение, т.е. коГ'да корi:шлиты в цепочках располаГ'аются в один · 
ряд. Uепочечная же форма колонии считается важнейшим призна

ком такоГ'о крупноГ'О таксона в табулятах, как хализитиды. 

В связи с этими Представлениями казалось бы, что присущее 

обнаруженным видам сочетание перфорированных караллитов с мас
сивно-цепочечной формой их сложения является прямым указанием 

на открытие новоГ'о рода среди фавозитид. Однако более Г'лубокое 
изучение условий существования этих колоний показала, что мас
сивно-цепочечная форма колоний не может ИГ'рать решающей роли 

в качестве систематическоГ'о признака, так как обусловлена эко

лоГ'ическими причинами. 

РазвитИе нормальных полигональных
· караллитов с типично фа

возитидНой стенкой , перqррированной несколькими рядами пор, а 

также наличие типичноГ'о для фавозитид септальноГ'о аппарата, пред
ставленноrо шипиками, не. оставляют сомнения , что обнаруженные 

табупяты относятся к роду Fauos i tes. 

Массивно-цепочечная форма их колонии обусловлена здесь преж

де всеГ'о условиями жизни в сильно замутненных водах при интен

сивном привносе илистоГ'О материала , который препятствовал нор

мальному развитию коралла.
_ 

В таких условиях для колонии была 

Г'Ораздо ВЫГ'ОдНее цепочечная форма роста, имевшая большую пло

щадь соприкосновения со средой , что, вместе с тем, лучше обес

печивало и нормальное питание даже в мутных водах. Массивно

цепочечная форма роста открывала возможность более широкоГ'о об

мена продуктами питания меЖдУ кораплитами удаленных частей ко

лонии. Развитие же лакун способствовало осаЖдению терриГ'енно-

Г'О материала меЖду цепочками кораллитов, не нарушая существен

ным образом жизнедеятельности колонии. . 
' 

В связи с формированием массивно-цепочечной колонии у обна
руженных бионтов преобладает не межстенное, а базальнее или бо

ковое почкование. Именно с ним связан интенсивньlli латерапьньlli 
рост. Нужно отметить, что кораллиты, не соприкасающиеся непо
средственно с лакунами, имеют строение , типичное для массивных 

фавозитид, что хорошо иллюстрируется на табл. VIП, фиГ'. 4-:-5, Г'де 

даны для сравнения поперечные и продольные разрезы массивно

цепочечных и массивноГ'о полипняка рода Fa vos ites. Кораллиты, не

посредственно Г'раничащие с лакунами, ОдНотипны с крайними ( ба
зальными ) кораплитами массивных колоний. Те и др.уГ'ие с внешней 

стороны окруГ'лены и покрыты общей Г'олотекой. Подобное явление 

нередко наблюдается у массивных фавозитид в случаях повреждения 
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колоний или при нарушении внешними причинами нормалыюй формы 
роста, коrда возникают дакуны механическоrо _происхождения или 
образуются меандрирующие края колоний ( та б л, Х,  фиr. 7 ) , 

Обнаруженные колонии с массивно-цепо •шчным строением по
липняка хотя и отличаются от рода фавозитид по этому nризнаку, 
но по друrим признакам полиостью отвечают диаrнозу вида Fa-vo s i
ie s gothlandicus. Кроме тоrо, есть коЛонии, половина которых име
ет массивное сложение , как у типичных представитепей этоrо вида. 
Вначале малонии массивно-цепочечноrо сложения по количествен
ным признакам были отнесены ( Тесаков, 1 96 5 ) к двум новым ви
дам в пределах рода Favos i tes.  Переизучение полевоrо и коплек
ционноrо материала показало , что все колонии и массивные , и це
почечные принадлежат одной популяции Favosites  gothlandicus. К то
му же вариация количественных признаков в массивных и массив
но-цепочечных колониях rомолоrична. Ниже дается описание выбоР
ки из попупяuии, обладающей массивно-цепочечным полипияком с 
включением в синонимику двух видов , выделенных на основании сло
женИя колонии и по количественным признакам: Favo s ite s  ca tenatus 
Tes .  ( Тесаков, 1 96 5, стр, 1 6, табл, l ,  фиr, 1-3 ; табп. I I ,  фиr, 1-
6 ) и Favo s i tes paten s Tes. (Тесаков, 1 96 5, стр, 1 7 , табп. I!, фиr. 7 ;  
табл. I I I  , фиr. 1-2 ) . 

F'avo s ite s  gothlandicus Lam. , табп. VIII ,  фиг, 1-3; табп, I X ,  Х.  
КолОнии небольшие , и · средних размеров, Образованы мноrорядными 
цепочками кораппитов. Замкнутые лакуны между цепочками хоро-
шо развиты либо отсуТствуют, Ч асто рост колонии сопровож-дается 
пучкеобразными ответвлениями ( табл, VI I I ,  фиr, 1 ;  табп, I X ,  фиr, 6 ) , 
Иноrда колонии вполне катениПороидные, Форма колонии довольно 
разнообразная , но большей частью бывает полусферичес кая либо не
правильная , часто с незакономерно располо женными боковыми це
почечными или массивно-цепочечными· разрастаRИЯМИ ( табл, I X ,  фиr. 2-
3, 5 ) .  Кораплиты полигональные, однородные. Минимальный 
диаметР их: в разных колониях ко11.ебпется от 1 ,  5 до 2, О мм, мак
симальный - от 2, О до 3, 5 мм, Стенки в смежных хораллитах до
вольно тонкие; толщина общей стенки колеблется от 0,09 до 0, 1 5  мм. 
Стороны кораллитов, обращенные к лакунам, обычно окруrлены и 
значительно утолщены до 0, 1 2-0, 1 5  мм, Здесi: особенно хорошо 
видиа ламелпярная структура склерэнхимы; часто в склерэнхиму по
rружены шипики. Снаружи стенки пок рыты общей эпитекой , имею
щей морщинистое нарастАние, Поры круrлые , иноrда овальные , рас
полаrаются в один-два вертикальных ряда. ОкоJюпоровый валик хо
рошо развит, блаrодаря чему длина порсвоrо канала значительно 
превыщает толщину стенки и дос тиrает ..rnorдa О, 3 мм, Попереч
ник пор варьирует от 0, 1 2  до 0, 20 мм. У крупноячеистых экзем
пляров встреrаются овал·ьные поры диаметром до О, 22 мм. Днища 
rоризонтальные, изоrнутые, вьmуклые, Несут на себе редкие шипи
ки, Интервал между диищами 0, 3 - 2,0 мм, обычно они отстоят 
друr от друrа на расстоянии 0, 6 - О, 9 мм, Шипики развиты до
J юпыю хорошо, располаrаются на rранях хораллитов рядами, в не-
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которых . кооониях расnоложены зонапьно по горизонтальным уров
ням. В зонах . с редКИМ расnоложением днищ шиnики, · как nравило, 
отсутствуют, ДЛина шиnов до 0, 1 5  мм. Экземnляры многочислен
ные; . все они происходят из трех последовательных слоев. 

Представители рода Fa vos i te s  с массивно-цепочечной формой 
кооонии открыты сейчас в СредНей Азии в нижнедевонских отложе
ниях Аrоашинского хребта (Чехович , 1 960; Теt:аков, 1 96 5 ) . Это 
новьrn nример образования массивно-цеnочечной колонии в условиях 
интенсивного осаждения пелитоморфного терригеиного материала, 
о чем свидетельствуют темные известково-гпинистые сланцы, за
ключаюшие цеnочечные колонии. Ненормальность развития колоюrn 
отчетливо видна здесь на коралпитах, граничатих с лакунами. 
Они бош,шей частью неправильные, угнетенные, треХ-четырехсто
ронние , тогда как в массивных участках имеют совершенно НОР

мальньrn вид. 
Интересно отметить, что в той же тоrоце нижнего девона Атба

шинского хребта массивно-цеnочечная форма полиnияков характеР
на и для рода Squameo{ava s i t e s, Известные колонии характе ризу
ются всеми признаками рода Squameo{a v o s i te s ,  и только массив
но-цепочечньrn тиn колонии ставит их в особое положение среди 
массивных представителей этого рода, 

Таким образом, приходится сделать вывод, что фавозитиды, об
ладаюшие массивно-цепочечной и цепочечной формой роста колонии, 
не могут быть выделены в самостоятельные роды и даже виды, Мас
сивно-цепочечная форма колонии обусловлена у них прежде всего 
экологическими причинами. 

В то же время цельrn отряд l la lysi tidae выделен именно по ос
новному признаку цепочеЧности строения колоний. Поэтому вопрос 
о взаимоотношениях кораллов, обладающих массивными, компактны
ми, массивно-цепочечными и цепочечными полиnняками, нельзя рас
сматривать без учета времени их развития и без детальных эколо
го-стратиrрафических, палеогеографических и палеобиогеографичес
ких исследований. Эти исследования должны показать, отражает ли 
переход от массивной постройки коралла к цепочечной филогене
тическое развитие , как это намечаете� в с емействе 3 i l l ingsari id3e 
(подсемейство Nyctoporinae),  или он зависит от условий сущест
вования соответствующих кораллов и имеет чисто экологическое 
значение, как это выявлено у описанной группы фавозитид, 

Экологическая пластичность табупят особенно четко выступает 
в больших природных популяциях, когда популяция находится в нес
кольких различных геосистемах, иногда с постепенной зоной их за
мещения. Примером экологической пластичности, связанной с тако
го рода факторами, может служить малиновецхая стратиграфичес
кая популяция Favos ites go th/andicus из подольекого силурийского 
бассейна. Здесь неоднократно можно найти переходы от одной фа
циальной зоны к другой, В то же время Favo sites goth/anri i rus 
является эврибионтньлм организмом и существовал во всех этих зо
нах: в нормально-морских фадиях в сообществе с многочисленной 
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морской фауной , в переходной зоне с более бедным комплексом фау
Н !,, н в ла.f'унных условиях, оставаясь иногда единственным пред
ст:, вителем из бентесных организмов. Для каждой из этих зон при
суши свои формы колоний и дифференциация кораллитов. 

Рассмотрение дифференциации караллитов у табупят и у фаво
з�тид, в частности , очень важно, так как этому признаку придает
ся иноrда разное таксономическое значение. Так, он является оп
ределяющим для характеристики рода Oc u l ip ora Sokolov. В преде
лах рода Prnus ite s о таксономическом ранге этого признака в на
с тоящее время существует три мнения. Наибольщий таксономи
ческий ранг этому признаку придает Н.Б. Келлер ( 1 9 7 1 ) ,  возво
дя его в ранг подродового ( подрод Porbe s ites Keller).  В других 
с лучаях на основании этого признака или в комплексе с ним вы
делены самостоятельные вхды ( Pa vo s i tes  (or be s i  и др. ) .  Мне пред
ставляетс я ,  что этот · признак у Pa v os ite s является не чем иным, . 
как отражением форм1;>1 колонии. Так, в нормальноморских услови
ях в подольекой популяции этого вида развиваются полусферичес
-кие и уплощеннополусферические колонии, для лаrунных условий ха
рактерны вздутые , часто неполносферические и сферические формы, 
В биогермных фациях также имеются комковатые колонии с паль
цеобразными выростами. Рассмотрение отдельных видов колоний 
показало, что их форма з ависит от способа бесполого размноже
ния ( рис. 40 ) . Различаются три способа бесполого размножения : 
базальньШ, внутриколониальньш и· центральньШ . 

БазальньШ способ бесполого размножения характеризуется фор
мированием новых зоо идов у основания колонии. Кораплиты при ба
зальном способе бесполого размножения сначала стелются по суб
страту , затем довольно резко отгибаются вверх. Б азальньШ способ 
бесполого размножения включает элемент пучкообразности , т.е. при 
возникновении нового зооида в основании колонии от него довольно 
быстро отпочковывается несколько зооидов, которые располагаются 
между материнским кораллитом, лежащим на субстрате, и корал
литами основной массы колонии. ВнутриколониальньШ способ бес
полого размножения характеризуется формированием новых зооидов 
внутри колонии ( по всей площади по липняка ) .  UентрапьньШ способ 
бесполого размножения характеризуется формированием новых зо
оидов только в верщинной части колонии. При базальном способе 
размножения обычно образуются колонии уплощениой , лепещковид
ной формы. В данном случае колония растет б ыстрее в щирину. 
ВнутриколониальньШ способ бесполого размножения опреде ля ет сфе
рические колонии, у которых отсутствует б азальпая эпитека. В этом 
с лучае рост колонии идет равномерно во всех направлениях от цен� 
ра колс:>нии. При центрапьном способе бесполого размножения или 
его преобладании образуются ветвистые, пальцевидные или в ытя
нутые в каком-либо из направлений колонии. При одинаковых соот
нощен:иях базальноге и внутриколониального способа размножения 
образуются обычно полусферические колонии. Нередко все спосо
бы бесполого размножения встречаются в пределах одной колонии ,  
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Р и с , 40, Зависимость формы колонии и диффереющации коралли
тов от способа и скорости бесполого размножения: 

а - базальный способ бесполого размножения - колония упло
щенная , кораплиты равновеликие , шестигранные; б - базальный и 
внутриколониальный способ бесполого размножения - обычная по
лусферическая колония , кораnлиты слабо дифференцированные, обыч
но четырех-семигранные; в - внутриколониальный способ бесполо
го размножения - сферическая колония , кораnлиты сильно диффе
ренцированНые, трех-девятигранные; г - центральный способ бес
полого размножения - колония ветвистая , кораплиты сильно диФ
ференцированные в осевой Зоне колонии и равновеликие в диеталь
ной ее части 

в результате чего образуются неправильные комковатые формы ко
лоний с пальцеобразными выростами. 

Ог скорости и способа бесполого размножения, в свою очередь, 
зависит дифференциация ко раnлитов ( рис, 40 ) .  Все без исключения 
колонии, обладающие сферической формой полипняка, а значит и 
внутриколониальным способом бесполого размножения , имеют силь
но дифференцированные по величине кораллиты, Сильная дифферен
циация в данном типе колоний связана с быстрым почкованием, ко
торое приводит к сферической или полусферической форме постройки 
растущего коралла. Коnопии с идеально равновеликими кораплитами 
на поверхности полипняка могут образоваться только при наличии 
базальпого -способа бесполого размножения. Наличие только цент
рального способа беспоnого размножения дает равновеликие кораn
литы на поверхности ветвей и сильно дифференцированные в цент
ральной части ветви и у ее вершины. 

Вторым немаловажным ф:lктором, влияющим на степень диффе
ренциации кораллитов, является микросреда, свойственная для раз
вития каждого зооида, Несмотря на то, что табупяты - это коло
ниальные организмы, каждый зооид имеет свои характерные осо
бенности в зависимости 01· положения в колонии, времени возник.
новения, ассоциации с соседиими кораnлитами и, в какой-то сте
пени, от усло�;�ий питания. 
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Приведеиные примеры нагпядно показывают широкую экологи
ческую пластичность табупят и важность ее изучения. От правиль
ной или неправильной ин�рпретации того или иного явления порой 
зависит общее представление о таксоне ( Яковлев, 1 91 3 ) .  

11.  3. 6. МИКРОЭВОЛЮЦИЯ 
(МУТАНТЫ, МИКРОЭВОЛЮI�ИОННЬIЕ ПРЕОБРАЗОВАНИЯ) 

Под микроэволюцией понимаются эволюционные прс;щессы, проте
кающие в попупяциях и низших внутривидовых таксонах, к0торь1е 
приводЯт к образованию вида как основного эволюционного таксона 
( Тимофеев-Ресовский; 1 958; Шварц , 1 96 5 ;  Дубинин, 1 966 ) .  В 
эволюции вида выражается не суммарный, а интегральный эффект 
преобразования популяций, которые оцениваются в груnnовом естес
твенном отборе. 

Популяция является элементарной ед иницей эволюционного 
процесса. Каждая популяция обладает определенной численностью 
( с  возможными периодическими и историческими изменен ия- . 
ми} и наследственной структурой ( для Данного времени) , ко
торые поддерживаются на иэвестном уровне, соответственно усло
виям среды. Это происходит при помощи контролируемых каналов 
в связи с внешней средой и внутреннего регулирующего механизма 
( Шмалвгаузен, 1 96 8 } .  Процессы эвоmоцин nри таком Р.змене'!ШИ 
протекают в результате мутаций ,  rенетического дрейфа, отбора, ми
грации генов. При этом концентрация генов меияе1'1::я тремя путя
ми: в пропорции, меняя относительную обильность генов; в качест
ве, когда новые гены добавпяются или теряются; в разнообразии, 
когда добавочные гены и гены потерЯнные не имеют баланса, так 
что общее количество генов в геносjюнде меняется ( Dobzhansky , 
1 937;  Wrigh t,  1 940 ) . Благодаря тому, что элементарной едИНи
цей явпяется попупяция ,  микроэволюционные процессы, как прави
ло , протекают на небольших территориях, ограниченных ареалом рас
пространения популяции, И связаны с относительно небольшими от
резками временн. Учитывая сезонность в развитии древних корал
лов , можно полагать, что продоЛЖИтельность генерации, т.е. вре
мени, необходимого для достиження отдельными особями репродук
тивного возраста , у них равна одиому сезону. Скорость эволюции 
вида обратно пропорциональна продолжительности генерации, поэ
тому чем быстрей: особи достигают половой зрелости, тем большее 
число пеколений может образоваться за один и тот же промежуток 
времени ( Оно, 1 97 3 ) • 

достижение табупятами половой зрелости в течение одного се
зона может считзться, по-в:цдимому, средНей продолжительностью 
генерации средИ других организмов животного царства, Учитывая , 
что в стратиграфической последовательности отложенИЙ иногда уда
ется проследя:ть развитие популяции в течение геооогического века 
И даже более, МОЖНО СЧИтать, ЧТО за эrо время происходила смена 
миллионов поколений. Поэтому можно полагаться на успел при изу-
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чении долrо существующих популяций с точки зрения микроЭволю
ционных процессов. 

Как показывают наблюдения , для изучения микроэвопюциоииых 
процессов в палеепопуляции табупят абсолютно необходим доброт
ный исходный материал, на котором можно было бы достоверно про
следить все фенотипические изменения в популяции при смене на
селений и даже иноrда по отдельным поколениям. Такой материал 
обычно нельзя· попучить при первых полевых исследов·аниях. той или 
иной популяции, так ·как для изучения процессов микроэвопюции не
обходим особый целенаправленный метод сбора материала, Поэтому 
после установления общих изменений, замеченных в популяции, не
обходимы послойные сборы по населениям и поколениям в местах 
давления микроэволюционных процессов. Только после этоrо пред
ставляется возможным восстановление по фенотипическим измене
ниям - изменение rенотипиЧескоrо состава популяции, 

Как показала экспериментальная rенетнка, элементарным на
следственным эволюционным материалом являются мутации, Этот 
термин употребляется для обозначен� как процесса возникновения 
мутантной формы, так и носителей конкретноrо мутантноrо призна
ка и иноrда - rруппы мутантных индивидов в популяции ( Тимофе
ев-Ресовский, Воронцов, Яблоков, 1 96 9 ) .  В применении к табу
пятам, как к вымершим орrанизмам, этот термин, естествеwа:о, мо
жет быть применен только в смысле мутав:·пюй формы по фенотипу 
или rруппы мутантных индивидов, как и ко всем ископаемым ОР
rаиизмам ( РаузеР-Черноусова, 1 964 ) .  

Влияние малых мутаций на количественные признаки кратко об
суждалось в работе при характеристике количественных признаков 
и их изменчивости. Ниже приводятся дополнительные примеры воз
можных мутантных форм табулят, связанных с накоплением в фе
нотипе некоторых качественных и мерических признаков, 

Как уже отмечалось, при характеристике исходиого материала 
в малиновецкой популяции Favosites gothlandicus Lam. (в Подольеком 
бассейне) среди миоrочисленных 4t>рм вида встречаются формы с 
периодически появпяющейся септой, Приводимая ниже их характе
ристика показывает, что они ничем, кроме этоrо признака, не от
личаются от типичных представителей вида ( табл, XI, XII ). 

Попипняки полусферической несколько уплощенной 4t>рмы. Диа
метр полипияков обычно не превышает 1 50 мм, ero высота 50 мм, 
Кораплиты расходятся радиально от центральной части основания 
колонии. Способ бесполоrо размножения как внутриколониапьный, 
так и базальный, Кораплиты трех-, восьмиrранные, слабо- и сред
недифференцированные, Диаметр кораплитов от 1,4 до 3 , 6  мм. ·На 
табл, XI, . фиг, 1, 3, 5 дан ряд трех коrоний, показывающий. вариацию 
от мелкоячеистых до крупноячеистых ко110ний. Поры круглые и эп.
липсоидальные. Распопаrаются на rранях хораллитов в одИН-три 
вертикальных несколько смещенных ряда. Поперечник пор меняется 
от 0, 1 5  до 0 , 34 мм. Днища rоризонтальпые, воrнутые, косые, ре
же выпуклые, Чередуются с интервалом от 0, 1 до 2, 5 мм� Сеп-
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талъньШ апnарат представлен · шипиками и периодически появлякхцей
ся септой в некоторых ко раппит ах" ( табл. x r ,  ' фиг. 1-8; xrr '  фиг. 1-
2 ) .  Шиnики немногочисленные, развиты обычно зонально. Они тон
кие ипи нескопько утоnценные в зонах с утопшенным�;� скелетными 

элементамИ. дпнна шипов достигает О, 7 мм. Наличие септы харак
терно д;ш всех· экземnляров, У некоторых экземпляров септы ко
роткие и немногочисленные (табл. XI , , фиг. 5 ) ,  у других же они 
встречаюТся довольно часто (табп. Х ! , фиг. 7 ) .  Как правило, в ко-. . 
раппите имеется только одНа септа, которая никогда не тянется на 
протяжении всей его дпины. Иногда сеnты ирерывистые ( табп. X l ,  
фиг. 8 ) . Появление септы не  связано с какими-mfбо закономернос
тями в процессе роста колонии. Септа появляется в разных корал
литах на различных стадиях роста. Очертания септ часто непра
вильные, продольно гофрированные ипи искривленные. Септы обычно 
оканчиваются слабыми ипи сильными вэдутиями, В полость хоралли
тов септы вдаются с_лабо либо достигают центра коралпита, Име
ются септы, которые полностью обособляют два хоралпита ( табп. Х ! I ,  
qнг, 1)  mfбo отделяют зарождаюшуюся почку в уг лах  коралпитов. 
Поэтому можно предnолагать, что возникновение септ связано с не
попньпм делением , тем более что при появлении септы в кораппи� 
тах, как правило , появляется допопните пьная грань ( табл. XII ,  фиг. 1 ,  
2 ) ,  Септа имеет ламеппярное строение с хорошо выраженным сре
динным швом, идущим от срединного шва стенки. 

Описанные мутантные формы отличаются от типичных предста
вителей вида Favos i te.s . (Favosite.s)  go thlandicus топько периодически 
появляющимися сеr:тами. Учитывая то обстоятельство, что септы 
появляются периодически и не более одной в каждом корщш.ите, вы

полняя функцию непопного деления, данньШ фенотипячеекИЙ признак 
рассматривается как инфр�подвидовой. Наследственная природа это
rо признака, по-видимому, также не вызывает сомиен ия , так как 
экземпляры, обладающие септамй;' -с.vществовапи на протяжении все
rо мапнновецкоrо времени. Рассмотрение описанных ЭУ.§€М!!!'.Я1J3В !'! 
рамках новоrо рода па основании указанноrо признака представ
ляется не обоснованным, тем более что в иЗученном биоrеоценозе 
мапиновецкоrо rоризонта они составляют непрерывный ряд с типич
ньпми предетавителями Favos ites  (Fa vos ite s }  goth.landicus. Совмест
ное нахождение аберрантных и типичных фОрм вида не позволяет 
рассматривать их и в качестве подвида. 

Все описанные мутанты происходЯт из верхов малиновецкоrо rо
ризонта rринчукских -споев. В дальнейшем они, не попучив какой
либо изопяции, в пределах Приднестровья были сJтивелированы с ис
ходной формой Favo sites  gothlandicus. 

Подобной приведеиному примеру возникновения мутантных форм 
с дальнейшей нивепировкой их в пределах большой популяции явля
ется популяция Favos i tes  gothlandicus, происходЯшая из лландове
рИЙских отложенИЙ северо-запада Сибирской платформы. Здесь, в 
отличие от подольекой популяции, появляются в верхнем лландо
вери мутантные формы, обладающие не сеnтой, а сквамулами, на-
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nоминающими сквамулы Squameo{avos ites.  Так как мутантные фор
мы, кроме этого nриэнака, ничем не отличаются от исходНых nред
ставителей вида Favosites gothlandicus, , оnисание их эдесь специ
ально не nриводится. 

Наибольший интерес в рассмотрении мутантов nредставllitют те 
случаи, когда в результате мутаций и естественного отбора возни
кают новые таксономические nодразделения. В этом отношении ин
терес nредставляют случаи, nодобные линии · развИтия Multiso lenia -
Mesosolenia -Sapporipora,  которую неnосредственно по отдельным по
nуляциям можно nроследить в nределах севРро-эаnада Сибирской 
платформы в конце nозднего лландовери - раннем венлоке. СреднИй 
и верхний лландовери Сибирской nлатформы характеризуются широ
ким развитием Multis olenia tortuosa Fritz, обладающей соединитель
ными образованиями двух типов - с.олений и угловых пор. Соотно
шение этих признаков в разных колониях различно, но у большинст
ва изученных поnуляций оно nодчиняется закону нормального рас
nределения, т.е. количество колоний со средним развитием солений и 
пор явnяется наибольшим. В то же время в процессе анализа выявляет
ся, что крайние варианты этого ряда могу·r относиться к разным родам. 
А именно, колонии, имеющие только угловые поры, nринадлемат 
роду Pa leofavosi tes, члены другой стороны рЯда, обладающие топь
ко .таким качественным признаком, У.ак наличие соединительных 
обраэований в виде солений, по этому принципу должны также 
относиться к самостоятельной груnпировке со своим собственным 
названием ( условно члены этого рЯда мы будем называть "Sоlепiа"). 

Таким образом, на протяжении среднеrо и верхнего пландавери 
существуют параппепьно три набора колоний по комбинациям сое
динительных образований: 1 ) только с угловыми порами (Paleofa
v o si tes),  2 )  с угловыми порами и солениями { Миliisоiепiа ) и  
3 ) только с солени.<Iми ( Solenia). В раннем венпоке возникают 
НОВЬJ� Набор.ы�с солениями, уrловыми и стенными порами (Me
sosolenia), 5 )  с угловыми и стенными nорами .  ( Paleosapporipord) 
и 6 )  со стенными порами (Sa ppoгipora) .  Весь этот ряд, как нред
ставляется, возник неnрерывно в результате мутаций и возникно
вения новых мутантных форм с тем :v.ли иным набором соедини
тельных образований. Указанные наборы моrут бы1ъ зафиксирова
ны как фенотипячеекие разновидности, тем более что nоявление 
их закономерно в исторической nоследовательности развития орrа
ническоrо мира. 

При анализе этих наборов с nопуляционных nозиций окаэывRет
ся, что решить так просто воnрос о таксономическсй их принадлеж
ности не представляется возможным. Ниже мы попытаемr-..я пока
эать исходный материал, касRющийся этой nроблемы, который да
ет возможность подойти к ее решению несколько nо-друrому, а 
именно, с позиций мутаrенеэа. Для этоrо необходимо рассмотреть 
несколько естественных совокуnностей rе бупят. 

П е р в о е  с о о б щ е с т во . На р. Курейке устанавливается в 
сравнительно небольшой толше нижневенлокских отложений вся по-
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следавательность названных наборов (рис. 4 1  ) . Вначале появля
ются формы, облэдающие единичными стенными лорами; затем ко
лонии, у которых, наоборот, соле!IИИ представлены единично, а уг
ловые и стенные поры представлены хорошо; затем идет массовое 
развитие колоний, у которых стенные поры развиты очень. хоро
шо, а угловые единичны. ЗаканчиваЮт этот ряд колvнии; облада
ющие только стенными порами. 

На табл. XI I I  показано, как в пределах одного биоценоза су
ществовали колонии: только с солениями ( фиг. 1-2 ) ;  с солениями, 
с угловыми и стенными порами (фиг. 3-4) ; с угловыми и стенны
ми лорами ( фиг, 5-8 ) и только со стеннымИ лорами (фиг. 9-1 0 ) .  

Все эти формы происходят из двадцатиметровой осадочной тол
щи стрематопоро-коралловых известняков венлакских отложений р. Ку
рейки. Кроме названных отличий, они идентичны по всем признакам. 
Ниже приводится краткое описание этой совокупности табупят. 

Колонии мелких и средних размеров, полусферы. Кораплиты с мо
дальным диаметром 0, 8 мм. Очертания караллитов от округлых ме
андрирующих до полигональных. Вариация очертания караллитов свя
зана прямой зависимостью с развитием соединительных образований. 
У колоний только с солР.ниями или с преобладанием солений корал
литы меандрирующие и сильно округлены. Чем меньше солений и 
угловых пор, тем кораплиты полигональней. В колониях с развитием 
только стенных пор корзплиты, естественно, только полигональные. 
Модальная толщина стенки 0, 1 мм. Величина поперечника солений 
и пор значительно варьирует. В то же время имеется общая за .. ш
номерность. Солении, как правило, больше стенных пор, а стенные 
поры больше угловых пор, Модальная веrмчина поперечника соле-
НИЙ составляет О, 27 мм, поперечник_а стенных пор - около О, 23 мм 
и поперечника угловых nop - примерно 0, 20-0, 2 1  мм. Днища во 
всех колониях частые. Шипнки хорошо выраЖI:!НЫ. Таким образом, 
в идентичности колоний по всем признакам, кроме соеминительных 
образований, нет никакого сомнения. 

Все рассмотренные далее совокупности табупят происходят из 
биоценозов стратиграфической последовательности нижневенлокских 
пород, пре детавленных в разрезах р� Jiевый Омнутах ( рис. 42 ) .  

В т о р  о е с о о б щ е с т в о .  Наиболее интересным с рассматривае
мой точки зрения здесь является совокупность, происходящая из 
кораллово-строматопоровых известняков мощностью около семи мет
ров (обр. 2 97-2 9 9) . 

В этой совокупности имеются все перех:щы между колониями, 
имеющими только солении, к колониям, обладающим только стен
ньrми лорами. Кроме того, здесь также наглялно прослеживается 
ряд от колоний с мелкими кораnлитами к колониям r:: КР) пными ко
ра nлитами. Во всех классах этого rяда им<>ются полные поровые 
наборы. 

На табл, X I V  показан один из переходов от колоний, обладаю
ши к только солениями (фиг. 1-2 ) ,  к колониям с многочисленными 
салениими и частьrми угловыми лорами (фиг. 3-4 ) ,  далее к ко.,. 
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Р и с • 4 1 .  Стратиграфическая послgдовательность среднего венпока 
р.Курейки, Нижние Щеки, включающая колонии с разными , после
довательно развивающимлея генерациями соединительных образо
ваний в филогенетической последовательности 

Колонин: а - со стенными лорами; б - со стенными лорами и 
единичными угловыми лорами; в - с угловыми и стенными лорами; 
r - с единичными солениями, частыми угловыми лорами и редкими 
стенными; д - с солениями и угловыми лорами 

Р и с . 42.  Стратиграфическая последовательность веялокских отло
жений , вскрытая на р. Левый Омнутах, включающая разные генера
ция форм по соединительным образованиям: 

1 - только солении, 1 1  - солении и угловые поры (Mult isole 
nia), 1 1 1  - солении и угловые и стенные поры (Mes os olen ia ) ,  I V 
угловые и стенные поры, у - только стенные поры (Sapporipora ) 
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лониям с частыми солениями, уrловыми порами и единичными стен
ПJ,Iмll порами (фиr. 5-6 )  и, наконец,  к колониям с частыми уrло
выми и стенными порами (фиr. 7-8 ) ;  все колонии имеют небол�:
шие размеры полипняков, Модальный диаметр караллитов 0, 5 мм, 
Кораплиты меандрических, эллипсоидальных или окруrлых очерта
ний у колоний с развитием солений, окруrлых и полиrональных очеР
таний у колоний с развитием уrловых и стенных пор. Как уже ука
зывалось, эти признаки коррелятивно связаны и зависят друr от 
друrа, Стенки достаточно тонкие с модальной их толщиной 0, 7-
0,8 мм. Модальный поперечник солений 0, 2 мм, пор 0, 1 6  мм. дни
ща мноrочисленные, часто расположенные, Септальный аппарат хо
рошо развит в виде шипиков - тонких иrловидных с широким осно
ванием. Колонии этоrо ряда, как видНо из описания, полностью иден
тичны по всем признакам, исключая соединительные образования и 
их процентные соотношения в пределах разных колоний. 

На табл, XV, фиr. 1-4 дан ряд, состоящий из колоний с диа
метром караллитов 0 , 3  мм, т.е. значительно меньше, чем у коло
ний, показанных на табл. X IV. На таблицах видНо, что мелкоячеис
тые колонии только с солениями (табл. ХV,фиr, 1-2 ) полностью 
идентичны крупноячеистым колониям также только с солениями 
(табл. XIV,  фиr. 1-2 ) ,  а мелкоячеистые колонии с уrловыми и 
стенными порами (табл. X V, ljиr. 3-4) полностью отвечают харак
теристике крупноячеистых колоний с такими. же признаками 
(табл. XIV,  фиr. 7-8 ) .  Таким образом, здесь мы имеем подтвер
ждение тому, что различные наборы соединительных образований 
имели место в пределах всей этой rруппы с широкой изменчиво
стью по друrим количественным признакам. Это заключение будет 
иrрать свою роль при определении общеrо обьема видов в преде
лах семейства Mult isolenidae. 

Второй ряд, расширяющий рамки изменчивости по количествен
ным признакам, показан на табп. X V, фиr. 5-8. Здесь имеются эк
земпляры, обладающие редКИми солениями и частыми уrловыми и 
стенными порами ( фиr. 5-6 ) ,  и колонии только со стенными пора
ми (фиr, 7-8 ) .  В отличие от колоний, показанных на табл, ХIV,они 
имеют кораплиты диаметром 0, 8 мм, т.е. несколько крупнее ука
занных ранее, Остальные признаки являются идентичными, за ис
ключением тоrо, что в этом ряду добавляется набор колоний тол�:
ко со стенными порами, закан•швающий полный ряд наборов от со
лений до стенных пор в этой совокупности. Подводя итоr по ис
следованной совокупности, можно заключить, что в пределах ее 
бпаrодаря постепеннь� количественным переходам всех признаков 
невозможно выделить какие-либо биолоrические таксоны, кроме му
тантов, В то же время эта совокупность показывает широкую фе
нотипическую изменчивость как по количественным, так и меричес
ким и качественнь� признакам. 

Т р е т ь е  с о о б щ е с т в о (обр, 303-3 0 4 )  представлено экземп
лярами, обпадающими: а - солениями, уrлоьь�и и стенными пора
ми и б - только стеннь�и лорами ( табл, XVI ,  фиr. 3-8 ) .  Причем 
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имеются экземпляры с единичными солениями, частыми угловыми 
порами и редКими стенными порами ( фиг. З-4 ) ,  экземпляры с ред
кими солениями, редкими угловыми порами и частыми стенными по
рами (фиг. 5-6 )  и экземпляры только со стенными порами ( фиг, 7-
8 ) .  Колонин преимущественно средних размеров, полусферы, Корал
литы полигональные, несколько округленные 'l'ОЛЪКО в экземплярах, 
обладающих солениями, Диаметр караллитов 0,6 мм, Стенки мо
дальной толщиной 0,07 мм, Поры поперечником 0, 1 5  мм, Солении 
редкие, более крупные , чем поры, Днища частые, Септальные шипы 
хорошо развиты. Все экземпляры по всем признакам полностью иден
тичны, за исключением сочетаний соединительных образований. В тЬ 
же время ра.:щеление и этих форм на биологические таксоны из-за 
постепенных переходов этих признаков в одной совокупности не пред
ставля ется возможным, 

Ч е т в е р т о е с о о б щ е с т в о предста влено популяцией практи
чески не Вdрьирующих форм, имеюuiих соединительные образования 
только в виде солений и, возможно , как исключение, единичных уг
ловых пор ( табл, XVI, фиг, 1-2 ) .  Колонии средних размеров, полу
сферы. Кораплиты меандрирующие и округленные благодаря разви
тию солений. Диаметр караллитов 0, 6 мм. Поперечник солений 
О, З мм, Днища многочисленные, Шипики редкие, но хорошо раз
виты, &е экземплЯры относятся, без сомнения, к одному таксону, 
даже с типологических позиций, так как изменчивость здесь прак·:.. 
тически не проявляется. 

П я т о е  с о о б щ е с т в о  включает экземпляры, обладающие толь
ко стенными порами ( табл. XVI ,  фиг. 9-10 } .  Колонии средНИХ раз
меров, Кораплиты полигональные, диаметром 0,6 мм, Поры попе
ре чником 0 , 1 8  мм, Днища частые, Септальные образования ред
кие, но хорошо развиты. ЭтF экземпляры являются также практи
чески фенонами и, естественно, относятся к одНому таксону, 

Представленный материал показывает, что в природНых условиях 
встречаются отдельно все качественные единицы ( "Solenia", Mul ti
s olenia, Mesoso len ia, " Pa le osa pporipora", Sa ppo ripora) и все их со
четания со всеми их количественными переходами, Благодаря это
му развитие всей филогенетической линии nредставляется следую
щим образом. 

У исходной формы, обладающей солениями и уrловыми порами 
M ultisolen ia (Multisolenia) ·щrtцo sa Fritz, в результате наnравлен
ного отбора, nутем количественного смещения признаков в сторо-
ну сокращения уrловых пор и увеличения количества солений, обра
зовывались формы, обладающие только солениями. В друrпх поnу
ляциях благодаря мутациям появились мутанты со стенными по
рамп. Анализ ·всей линии развития пока.зьшает , что эта. мутация 
оказывается устойчивой и в конце концов nриходит на. смену ис
ходной форме. Вначале мутанты содержали мало с:тенных пор , 
но nосТепенно их количество все более и более возрастает, а соле
ний - уменьшается, Впоследствии в одной популяции могли возни
кать колонии со всевозможными сочетаниями соединительных об-
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разован:ий; к тому же они были неразрывно биологически связаны 
между собою, Поэтому все формы, встречающиеся в одНом биоце
нозе и имеющие между собой все качественные и количестr;енные 
nереходы, могут быть отнесены к nоnуляции одНОI'О вида, Назва
ние е;тоrо вида зависит от исходной формы, в результате развития 
которой появились мутантные формы. Так, наnример, если в nрЕоде
лах nоnуляции Multisole n ia tortuosa имеются экземnляры со стен
ными лорами, они относятся к этому виду в качестве мутант'!!ых 
форм. 

Все рассмотренные мутантные формы, даже в nределах СибиР
ской nлатформы, являлись основателями новых nопуляцИЙ, В этих. слу
чаях они, по-�;�идимому, могут быть выделены в самостоятельные 
таксоны. Учитывая,, что все мутанты встречаются в пределах одНой 
популяции и могут входить в один видовой таксон, отдельные био
типы, слабо иЗолированные от ·исходных nопуляцИЙ, как представ
ляется, не могут иметь ранг выше подвидового таксона. В связи 
с этим в ранневенлокское время, в которое nроисходило видообразо
вание, предпагается следующая иерархия в nределах исследуемой 
груnпы организмов. Каждая мутантпая форма, если она обрузует 
самостоятельную изолированную от исходной формы nопуляцию, мо
жет считаться самостоятельным видом. В то же время, если му
тантные формы находятся в nределах исходной популяции, то они 
должны входhть в состав исхоцн·ого вида и описываться не иначе 
как мутанты. Такая система исключает иногда четкость характе
ристики некоторых видов, но, как представляется, она более реаль
но отражает естественные биологические подразделения. 

Аналогичная ситуация наблюдается в развитии филогенетического 
ряда, именуемого Pale 0(a v os ites - Meso(avo s i tes - F avosites. Исхо
дя из вьШJеизложеиного, этот ряд также не так прост для понима
ния, как это представлялось ранее. Некоторые моменты несоответ
ствия предлагаемого ряда в его чистом виде были указаны Hi:l nо
допьском материале (Тесаков, 1 97 1 ) .  Так, в мукшинеком горизон-· 
те наряду с многочисленными колоциями фавозитид, обладающих по
рами в угЛах кораппитов, обнаруживаются несколько кьлонИЙ, у 
которых кроме угловых пор имеются единичные стенные nоры. Та
кое же соотношение имеется у раннелпандоверИЙских фавозитид Си
бирской nмтформы. Появление мутантов описано так ;е В.Л. Ле
лешусом ( 1 95 9, 1 96 3 )  в линии разnития Multisoltmia :.... A nterq lit�s.  
Такая трактовка таксономических категорий создает nредставление 
о том, что популяция по объему может быть больше, чем вид, Р 
случае если виды nроизошли от мутантных форм этой исходНой по .. 
цупяции. · 

Установление времени nоявления в nоnуляции мутантных форм 
является очень важным для стратиграфии, так как уже пщ:iвь1е му .. 
танты четко фиксируют в неnрерывной nоследовательности момент 
зарождения нового таксона. Сейчас все более широко утверждает
ся представление о том, что одинаковые мутации могут возникать 
по всему географическому ареалу распространения вида, Поэтому 
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установление времени появления мутаций в разных районах позво
лит проводить точные сопоставления, Так, в описанном примере 
становления новоrо таксона первые п редставители, обладающие нп
ряду с солениями стенными порами, возникли на рубеже лландо
вери и веялока в бассейнах всей Средней Сибири ( Таймыр, СибиР
ская платформа, Саяно-Алтайская область, Тува ) .  Появление в ря
ду Paleof a vos ites - М e s o fa vos ite s - Favos ites форм только со 
стенmыми порами соответствует примерно границе нижнего и сред
него лландовери. 

На процессе эволюции табупят существеннр отразился, по-види
МО1'>iУ, и фактор, известный под названием 'волны жизни' ( Чет
вериков, 1 9 1 5 )  или " популяционные волны" ( Тимофеев-Ресовский 
и др, , 1 96 9 ) ,  который, как утверждается, существует во всех по
пуляциях и совершенно случайно, статистично и резко изменяет кон
центрацию всех редко встречающихся в популяциях мутаций и rено
типов благодаря изменению численности популяции, 

Этот фактор сыrрал, по-видимому, немаловажную роль для ста
новления рассмотренноrо эволюционноrо ряда Mu/tiso/enia-Mesosole
nia-Sapporipora, где благодаря разным фпуктуаuиям численности nоnу
ляЦий, особенно на краю ареала ( в  крайних популяциях, расположен
ных в бассейне р. Омнутах ) происходила, видимо, случайная кон
центрация нового фенотипа, обладающего стенными порами. 

II .  4.  ПОПУЛЯРИИ ,  ПОДВИДЫ , 
КЛИНАЛЬНАЯ И ВОЛНОВАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 

Рассматривая отдельные п опуляции как в пространстве, так и 
в о  времени ,  петрудно убедиться, что нет практически ни ' одн ой 
сходн ой друг с другом популяции п о  всем признакам. Некоторые 
п опуляции отличаются незначительно и только п о  отдельным коли
чественным градиентам признаков, другие же могут отличаться 
настолько, что часто могут быть приняты в качестве разных видов 
и даже род ов. В то же время, если популяции принадлежат к одной 
таксон омической категории, в их расположении и изменчивости 
имеются свои, свойственные этому такс ону, закон омерн ости. Одной 
из выявленных закономерностей является клинальмая изменчивость. 
Этот вид изменчивости получил широкую известн ость п осле раб оты 
Гекели ( H uxley , 1 93 9) .  Клинальмая изменчив ость имеет место 
в непрерывном ряду п опуляций или, как ег о называет Э. Майр 
( 1 97 1 ) ,  п опуляционном континууме. Она проявляется как в прост
ранстве - географический клин, так и во времени - хроноклин. 

Изучение клинальной изменчив ости привел о некот орь� исслед о
вателей, как например П.В. Терентьева ( 1 965,  1 96 7 ) ,  к т ому, 
что ге ографическая изменчивость всегда является клинальн ой и что 
в связи с этим с истема внутривидовь� такс ономических единиц пос
тепенн о утрачивает свое значение, а п оэтому следует отказаться 
от п онятия подвида, а вид · Считать конечным такс оном. Как видно 
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из -этого замечания, проблема клинальной изменч ивости затраги
вает не только частные вопросы изменчивости видов, но касается 
и общих вопросов систематики. Как показали наблюдения над табу
пятами, нельзя сводить все явления географической изменчивости, 
существующей в природе, к одн ому · лишь типу непрерьmной клиналь
ной изменчивости, на что, в частности, указывал и О.Л. КрьDКановс
кий ( 1 96 8 ) .  

Рассмотрение серий географически и хронологически близких и 
слабо изолированньхх друг от друга популяций Favosites gothlandicus, 
существовавших на протяжении лландоверийского века в Среднеси
бирском эликонтинентальном бассейне, п оказал о, что здесь . мы 
имеем дело не с разными таксонами, а с одним видом, имеющим 
в пределах этого бассейна кпинальную изменчивость. Первые посе
ленцы этого вида в Среднесибирском бассейне имели достаточно 
небольшие величины и градации изменчивости таких количественньхх 
признаков, как диаметр кораллитов и п оперечник п ор. В дальнейшем 
п од давлением направленн ого отбора эти градации к концу лландо
верийского времени значительн о увеличились. Если в среднем ллан
довери максимальный диаметр кораллитов был не более 3, 5 мм, 
то в конце позднего лландовери он достиг 9, 0 мм. Соответственно 
увеличился и п оnеречник п ор от 0, 3-0, 4 д о  0, 6-0, 9 мм. В nро
цессе развитиЯ вида его ареал в пределах бассейна менялся.Если 
на северо-западе вид рассеnяnся nрактически непрерывно, то в юго
восточньхх и южньхх районах ( Випюйская синеклиза, Иркутский ам
фитеатр) заселение происходило периодически, только в моменты, 
благоприятные для развития кораллов. Судя по мал ой фенотипичес
к ой изменчивости, заселение этих районов происходило, вероятно, 
т олько за счет краевьхх частей ареала вида, обитатели которого 
не обладали п олным запас ом ген офонда. Как уже указьmал ось, вид 
достиг наибольшего ареала в п озднем лландовери. Рассмотрение 
его ге ографической изменчивости п оказал о, что наибольший макси
мальный диаметр кораллитов и п оперечника п ор находится в .двух 
центрах развития в пределах открытого моря с развитием нормаль
н�орских осадков. Уменьшение модапьной величины признаков 
отмечается на юго-в осток, в сторону замкнутости бассейна и при
брежньхх лагунно-морских фацИй. Таким образом, изофены, т.е. ли
нии, соединяющие точки с одинаковым выражением прнзнака, имеют 
ориентировку в пределах Среднесибирског о бассейна с северо-восто-· 
ка на юго-запад ( рис. 43 ) .  Uентральные п опуляции имеют большую 
численность и, кроме т ог о, в них отмечается наибольшая вариация 
названньхх признаков. В приведеин ом примере кЛинальмая изменчи
вость п остеnенная. в других же случаях она может развиваться 
ступенчато, иногда даже дискретно. 

Очень часто изменчивость между смежными п опуляциями разви
вается, на первый взгляд, с овершенно незакономерно, Смежные по:
пуляции могут иметь значительнЬiе разрьmы по отдельным призна
кам и, в то же время, · отдаленные п опуляции часто близки по ва
риации многих признаков. При изучении же большого числа п опуля-
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Р и с . 43. Местонахождения разрезов и юшнальная изменчивость 
максималыюго диаметра кораллитов Favo s i t t:s gothlandicus в по.зд
неллаНдоверийское время в Среднесиб ирском бассейне: 

а - граНЮIЫ бассейна; б - местонахождения разрезов: 1 - р. Ле
вый Омнутах, в 1 ,  5 км ниже истока, 11 - р. Горбия чин, в О, 5 км 
ниже руч. Оленьего (арабские цифры у точек местонахождений раз
резов обозначают максимальный диаметр кораллитов ) ; в - изофены, 
соедИНЯющие участки ареала вида с одинаковым максимальным диа
метром кораллитов; г - зона относительного мелководья с распро
странением прибрежных и лагунно-морских фаций; д - зона нормаль
ных морских r:лубин (до 200 м ) с распростран ением но,_ 'v!альных 
морских известковых осадКов 
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Р и с ,  44, Волновая изменчивость ма ксим ального диаметра корал.
литов у Favos i t �s gothlandicus по популяциям, происходЯщим из 
Подолии 

А - популяция из китайгородского горизонта, Б - популяция из 
коновских с лоев, В - популяция из сокопьских слоев, Г - популяция 
из гринчукских споев. Д - популяция из рашковских слоев, Е ·- по
пуляция из дзвенигородских слоев. а - непре рывная изменчивость 
признаков путем стыка; б - непрерывная изменчивость путем перекрытия 

% 
50 

2.5 

!, 0 2,0 J,O 4,0 5,0 6,0 7,0 8,0 
Моксш.шльныtl 8цаметр lfораллито6' , мм 
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Р и с . 4 5, Кривые, показываюшие пределы вариации и модальный 
класс 1лаксимзпьного диаметра караллитов у колоний разных стра
тлграфических популяций F avos i t �s gothlandicus. 

Популя:.:.(ИИ Приднестровья : а - низы китайгородского горизон
та, б - коневекие слои, в - сокольекие и гринчукские слои, г -
рашковсю.е с лои , д - дзвениt'ородские слои. Популяция Сибирской 
платформы: е - верхи среднего - низы верхнего лландовери. Стра
тиграфические популяции а и г имеют полное несовпадЕ!!Ие, другие 
популяции незначительно или почти полностью перекрываются, Си
бирская популяция ( е )· перекрывает все популяции 

ций вариаци онные кривые какого-либо признака располагаются в 
один ряд, образуя непрерывную серию с п олным перекрытнем вариа
ци онных кривых. Кроме т ого, имеются большие п опуляции, в кот о
рь� изменч ивость как ого-либ о признака так велика, ч т о  она перек
рывает всю вариацию и..зменч ивости многих из п опуляций, Такую 
изменчив ость признаков авт ор называет в олновой изменчив остью� 
l la рис. 44 дан пример в олнов ой изменч ив ости у вида Fauo s i  tes · 
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Р и с . 46. Расnределение числа экземшiЯров в отдельнЬIХ nоnуляциях 
Favos ite s goth landic u s ,  nроисходящих из Подопии, no максималь
ному диаметру коралпитов. Китайгородская и дЭвенигородс:каs( nо
nуляции, nроисходящие из известняковой фации, имеют наивысшие 
варианты nризнака; рашковская , nроисходящая из доломитовой фа
ции, обпада� наименьшей вариантой. Средние по условиям оби
тания nоnуляции малиновецкого времени имеют средние значения 
этого nризнака 

1 - известняки, 2 - глинистые известняки, 3 - доломиты 
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Р и с . 4 7. Распределение числа экземпляров в отдельных популяциях 
F avosites gothlandicus, происходящих из П одопьского бассейна, по 
максимальному поперечнику пор 

gathlandicus среди попупяций П DJ:i ольского силурийског о бассейна. 
Здесь наглядн о n о казало незакономерн ое изменение диаметра 

к ораллитов в смежных n опуляциях, а также разная их численность. 
На рис. 45 n оказано, как вариаци онные кривые, nостроенные п о  
диаметру кораллитов для всех популяций Подольекого бассейна, п ол
н остью перекрываются вариационной крив ой, свойственн ой для п о
пуляции Favos i tes  gothlandicus, происходящей из лланд оверийских 
отложений С ибирской платформы. 

Волновая изменчив ость, так же как и клинальная, тесно связа
на с условиями обитания коралл ов. При расс мотрении п одольских 
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1 1 опуляций F'avosites  gothlandicus с этих п оз иций оказал ось, ч т о  все 
н ризнаки в какой-то степени связаны с фациальными усл овиями, п 
к от орых. находились к ораллы. В первую очередь это относится к 
диаметру хораллитов ( рис. 46 ) ,  Популяции, развивающиеся в раз
ных усл овиях, характеризуются различными пределами максималь
н ого диаметра хоралл ит ов и его модально., величины. При улучше
нии условий обитания кораллов предел макс имальн ог о диаметра ко
раллит ов и ег о М')Далqная величина возраста•от, при ухудшении 
уменьшаются. 

П опуляции, развивающиеся в благоприятных усл овиях среды (дем-: 
шинекие сл ои китайг ородского г оризонта и дзвен иг ородские слои 
скальского горизонта ) ,  характеризуются самыми б ольшими значе
ниями модальн ог о диа метра хораллитов и изменчив ости. Предел 
меньшей варианты, как правило, смещается в сторону увеличения 
абсолютной величины пр�:�знака. 

П опуляциИ, развивающиеся в неблаг априятных условиях ( рашк ов
ские сл о и  скальского г ориз онта) ,  имеют резко.:! смещение модаль
ной величины д иаметра хоралл итов в ст орону уменьшения. Значи
тельн о .  уменьшается велич ина и б ольшей варианты признака. 

П опуляции из разных слоев малиновецк ог о гориз онта, к от орые 
ф ормиравались в более ипи менее · одинаковых ( средних для разви
тия кораллов в Подольеком бассейне) усл овиях среды, имеют п о  
отношению к названным п опуляциям с;:редние модальные веl'ИЧИНJ.,I 
диаметра корапл Атов и средние величины б олыuих вар•1ант. 

При смене физико-ге ографических условий среды не остаются 
п остоянными и другие признаки, что наглядн о можн о пр оследить 
на примере тех же п од ольских п опуляций F avas i t �s gathlandicus. 
На рис. 47 п оказаны вариации в отдельных популяцИях по макси
мальн о му п оперечнику п ор, а на рис. 48 - п о  максима;1ьной длине 
шипиков и макс имальн ому расстоянию между днищами. Характерн о, 
что · близкие по условиям обитания п опуляции из малин овецкого г о
риз онта имеют близкие вариации и этих признаков, так же как и 
близкие вариации по д иаметру к ораллитов, 

R олн овая изменчивость ос обенн о ярко пр оявляется при флуктуа
циях численности населений в пределах одн ой п опуляции, т.е. при 
наличии популяционнь� в олн, В олн овая изменчивость здесь связана 
с тем, чт о при сокращении численн ости п о  каким-либ о причинам 
всегда отбираются какие-1: 0 фенотипы случайно. Зависимость вариа
ции признаков от численн ости населения можно наблюдать на рис. 1 6  
при · смене населений в стратиграфическ ой п ослед овательн ости 
п ород. Волн овая изменчивость проявляется как по количественным, 
так и по качественным ·признакам. Характерным пример ом эт ому 
м огут служить п опуляции качественного ряда Mul tisal �nia -M �sasa· 
l enia-Sappaтipara с р. Левый Омнутах, чья характерист ика дана 
в разделе 'Микроэвоп:юция' ( стр. 10 1 ) . 

Бпизкие, слабо изолированные популяции из смежнь� б и отоп ов 
одн ог о бассейна, связанные между с об ой кл инальн ой или в олновой 
изменчивостью, м огут объединяться в п опуляции. Поnулярии, так же 
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Р и с .  48. Распределение числа экземпляров в отдельных популя
циях F avosit�s gothl andicus, происходЯщих из Подольекого бассей
на, по максимальной . длине шипиков и по максимальному расстоянию 
меЖду днищами 

как и Dтдельные п Dпуляции, мDгут ин Dгда Dтвечать рангу п Dдвида 
ипи вхDдить в ег D сDстав. Объед инение п Dпуляций в п Dпулярии дает 
В DЗМDЖНDСТЬ ИЗучеНИЯ ЭТИХ C DB DKYПHDCTeй DрГаН ИЗМDВ В цen DM еще 
дD выяснения их п DдвидDвых DТНDшений. Так, например, в пределах 
среднесибирских бассейнDв имеется, ПD крайней мере, три пDпуля
рия Favosites gothlandicu s, характерных для Таймыра, СибирскDй 
платф Dрмы и СаянD-АлтайскDй Dбласти. В сDстав этих п Dпуляриев 
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вх одят тесно связанные между с об ой клинальной изменч ивостью 
популяции, развивающиеся в средне- и п озднелланд оверийск ое вре
мя. Общие же рам� и изменчивости признаков у этих популяриев раличны. 

Вопрос о вьщелении п одвидов у табупят с овершенно не разрабо
тан. К п одвиду у табупят как ге ографической и хрон ологической 
разн овидн ости, п о-видимому; может относ иться п опуляция или груп
па п опуляций, отличающаяся дов ольно резко от друг их групп п опу
ляций кол ичественными градиентами наследственных признаков. М о
рификационные признаки для устан овления п одвидов не могут играть 
решающей роли. Клинальное изменение градиентов признаков в пре
делах одной ископаемой популяции или популярия, по-видимому, не дает 
основания для выделения достоверных подвидов. Ниже на конкретных при
мерах будет показано , в какой трактовке понимается поДвид у табупят. 

В заключение первой части раб оты м ожно отметить следующее. 
Изучение ген отипической и модификационной изменчивости насе

лений с оздает общую картину развития п опуляций и подвидов. 
В ид в це,п ом с ост оит из многоч исленных популяций, отделенных 

друг от �;�руга разн ой степенью ИЗоляции, обладающих разной чис
ленностью населений и заселяющих разные по физ ик о-химическим 
условиям биот опы. Благодаря этому в пределах вида не может 
быть двух идентичных п опуляций как по ген офонду, так и фен оти
пичес�им признакам. Из сказанного становится очевидно, что для 
изучен ия политипического вида табу�т необходИмо установление объе
мов и изменчивости п одвидов и п опуляций. Изучение мутантов пред
ставляет большой интерес с т очки зрения эволюции популяций и 
видо образ ования. Классификация модификаций, связанных с условия
ми обитания, должна разрабатываться самост оятельн о. 

С огласн о политипической концеrшии вида рассмотренные в этой 
главе внутривид овые катег ории, на мой взгляд, п олн остью охваты
вают все наследственные биол огические п одразделения табулят. По
к оление и население определяют биологические п одразделения со 
всей их изменч ивостью в определенный момент жизни вида на ес
тественно оконтуреннь� ареалах п опуляций и нужны для в осстанов
ления развития вида во времени. Их вьщеление связан о с искусст
венным разрыв ом видового п одразделения во времени, п оэтому они 
не являются целостными биологическими единицами и не должны 
иметь с обственнь� наименований. 

Описаннь1е п опуляции табупят х отя и имеют определенные гео
графический и в озрастной объемы, также не могут претендовать 
на с обственные наимен ования, так как к он туры их распространения 
определяются в осн овном ге ографическими рамками, п озв оляющими 
иметь тесные генетические связи с группами с оседних популяций, 
И только п одвид и мутант заслуживают ос обог о  тринарн аг о наиме
н ования. При этом п одви.t:J.ы с оставляют вид, а мутанты входят в 
с остав отдельнь� частей вида, подвида ил и  п опуляции. Кр оме того, 
учитывая, что мутирование идет практически нР-прерьmно, наимено
вания заслуживают т олько те мутанты, кот орые влияли на ход раз
вития п опуляции или вида в целом. 



ГЛАВА ТРЕТЬЯ 

ОБЪЕМ, РАСПРОСТРАНЕНИЕ 
И СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ 

ВИДОВ ТАБУ ЛЯТ 

Предлагаемые ниже объемы п олитипических видов табупят в о  
многом отличаются от устан овл'енных ранее т опологических видов. 
Н овьm· объем вида влечет за собой и пере оЦенку ег о стратигра
фического значения. Ниже -на конкретнь� примерах будет п оказан 
предлагаемый объем тог о  или ин ог о  п олитипическог о в ида табупят 
и его значение для целей стратиграфии. Кроме т ого,  здесь будет 
п оказана• прямая зависимQсть изменчивости вида от его ге ографи� 
ческого распространения. Чем шире распр остранен вид в о  времени, 
тем значительнее его фенатипическая изменчив ость. 

I l l .  1. ВИДЫ, 
КРАТКОВРЕМЕННО С УЩЕСТВОВАВШИЕ 

В ПРЕДЕЛАХ ОДНОГО БАССЕЙНА 
(НА ПРИМЕРЕ CR YPТOLICHENARIA MIRANDA) 

Анализ в ид ов табулят, существ овавших кратковременно в пре-
делах одн ог о басс.ейна или как ой-л иб о ег о части, 
основной характерной чертой является неб ол ьшая 
Как известно, п оявление н ов ог о  в ида связано с 

п оказал, что 
их изменчивость. 
ге ографической 

изоляцией обычн о небольшой п опуляции, а значит и с одержащей 
довольно незначительный запас исходной ген атипической изменчи
в ости. Для п оддержания широкой изменчивости необходимо прежде 
всего время для развития н овых wтаций. В т о  же время виды, 
существующие. кратк овременно, не успевают развить п олностью 
свой П отенциальный запас в этом отношении. Наиб олее часто у 
видов, кратковременно существующих в пределах разных фаuиаль
ных зон бассейна, выражена т олько м одификационная изменчив ость, 
связанная с обитанием тех или инь� популяций или их частей в 
разнь� усл овиях среды. В бассейнах же с д остат очн о устойчи.вым 
режимом п о  всему бассейну такие в иды обычн о п о  св оей природе 
приближаются к м он отипным или тип ологическим, благ одаря чему, 
даже несмотря на любой п одход к оценке в ида, они остаются в 
т ом же объеме, в каком вьщелsтись и ранее. Ярким примером это
му является Cryptolichen aria m iranda Sok. ( табл. XVII) .  Этот вид 
распространен на территории Сибирской платф ормы в очень узком. 
с тратиграфическом интервале, включающем самую верхнюю часть 
гурагирского времени в пределах снежн огорского уровня раннего 
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орновика. В наст оящее время известн о его пять мест онах ождений 
на территории Сибирской платформы ( бассейны рек М ойеро, Гор
биячин, П одкаменная Тунгуска, Ангара, Калар} . Все эти биото;-rы 
не имели, п о-видимому, между с об ой знач ительнь� давлен ий изо
ляции, хотя и распол ожены друг от друга на д ов ольно б ольших рас
ст ояниях. Поэт ому все известные п опуляции могут рассматриваться 
в с оставе одн ого п опулярия, имевшег о развитие в Среднесибирск ом 
э л иконтинентальн ом бассейне. Все п опуляции имеют практически 
одинак овые рамки изменч ивости признаков. Разницу с оставляют 
т олько ;с оличественные вза имоотн ошения тех или инь� экзампляров 
с пре обладанием отдельнь� признаков. Все п опуляции характеризу
ются наличием мелких и средних по величине к олоний диаметром 
до 50 мм и в высоту до 35 мм. К олонии п олусферические или нес
к олько вытянутые вверх. Образ ованы п олипняки т онкими, радиаль
но расходящимиен корапл итами неправильн ог о п олиг ональн ог о, иног
да несколько округл ог о очертан ия. Большей частью они чет ь�ех
или пятиуг ольные, но ин огда встречаются трех- и реже шестиуг оль
ные. Для коралл итов характерна неравн овеликость граней, f>тчего 
они и приобретают неправильные очертания. Диаметр коралл итов в 
пределах кол онии варьирует не б олее чем в пять раз. Юные корал
литы имеют диаметр О, 2-0 , 3  мм. М одальный диаметр в разнь� 
к олониях колеблется в пределах О, 5-0,7 мм, а максимальный -
О, 8- 1 , 1 мм. Стенки имеют. слитную ламеллярную структуру. Они 
прямые или изогнутые, минимальной т олщиной в разнь� колониях 
от 0, 01 до 0, 0 3  мм и максимальной толщиной от 0,05 до 0, 1 0 мм. 
Дн ища т онкие, слабо в огнутые, расп олагаются з ональн о. Часто дни
ща имеются т ольк о в периферической з оне колонии. У нек оторь� 
кол оний, обычно с т онкими скелетным!'! э1!ементами, днища практи
чески отсутствуют. В з онах с о  сближенными дн ищами интервал 
между ними колебпется от 0, 1 до О, 4 мм. В з онах с разреженны
ми днищами интервал часто превышает 1 , 0-3, 0 мм. В к ораплитах 
rrоявляется периодически п о  два ш ип оватых септальнь� ребр&, рас
п ол оженнь� симметричн о в смежных к ораплитах и п о  обе стороны 
углов к ораллитов, образуемь� смежными гранями. Сливающиеся 
концы септальных ребер отделяют от к ораллитов юные п очки, кот о� 
рые быстро д остигают взрослой стадии. П оявление септальнь� ре
бер в основном приур очено к з онам с частыми днищами. В з онах 
с б олее слабым развитием днищ септальные ребра также слабо раз
виты. Все леречисленные признаки встречаются в пределах кажд ой 
из известнь� п опуляций, хотя они развивались в разнь� фациаль
нь� з онах. Так, п опуляции из бассейнов рек Горбиячин, М ойеро 
связаны с известняковыми фациями, п одкамеин о-тунгусская п опу
ляция - с песчаными,. ангарская - с дол омитовыми и каларская -
с аргилл итовыми красн оцветными фациями ( рис. 4 9 } .  

�учение иЗменч ивости в пределах отдельнь� п опуляций п оказа
л о, чт о в кажд ой из них имеются :::кземпляры с х орошо развитой 
септоit, частыми днищами и несколько ут олщенной стенкой к оралли
тов, т.е. видовые признаки, вероятно, коррелятивно связанные. 
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Р и с·. 49, ! !риуроченность нонушщИii Crypto lichenaria m inarda к ра&
нь� rураrирским rеоценозам Сибирскоrо бассейна 

а - местонахождения попуruщий, б - rрщпщы бассейна ,  в - из
·вестняки, r - доломиты, д - песчаники, е - алевролиты, ж - арrи� 
литы 

Имеются также и экземпляры с т онкими сте.нками к ораллитов, ред
кими или зонально расположенными днищами и слабо развитой сеп
т ой, Все эти признаки связаны непрерывной изменчивостью. Блuго
даря этому все экземпляры как в пределах каждой, так и во всех 
П ОПУЛЯЦИЯХ, · ВЗЯТЫХ вместе, ОТН ОСЯТСЯ К OДH OJV(Y ВИду. Ранее, ДО ВЫ
ЯВЛеНИЯ отмеченных пределов изменчивости ( Соколов, Тесаков, 
1963}  экземпляры , обладающие тонкими стенками , редкими днИ
щами и слабо развитой септой, были отнесены к новому видy 
Cryptolichenaria ba i k it ica Sok. et Tes. , 1 96 3. В настоящее вре
мя благодаря п оп олнению материала, собранного д€ленаправленно, 
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Р и с . 50, Зона Cryptol ichenaris minarda в. верхах ryparиpcкoro под
горизонта (планвирн ? ) в пределах Сибирской платifх>рмы 

стал о очевидн о, что Cryptolichenaria baikitica . синоним Cryptolichena
ria miranda. 

Приведенный пример наглядно показывает, как благодаря деталь
ным п опуляционным исследованиям можно избежать выделения но
вых видов. В то же время эт о является п окаэательным в отноше
нии того, как влияет та или иная концепция на выделение объема 
вида, следовательно и на стратИграфию. В имеюшемся случае все 
экземпляры происходят из очень узкого стратиграфического интер
вала верхней части гурагирского п одгоризонта ( Тесаков, 1 967,  
1 97'5 ) ,  а именно, не б олее 0, 2-0, 5 м разреза р.  М ойеро, О,  2 м 
разреза р. Горбиячин, О, 5 м разреза р. Ангары и О, 4 м разреза 
Верхнекаларского грабена (рис. 5 0 ) .  П оэтому выделение эдесь иэ 
числа имеющихся представителей дополнительнь� видов ни в коей 
мере не ведет к дробности стратиграфического расчленения. В то  
же время нахоЖдение экземпляров ( в  случае неполной выборки, 
как это случилось вначале при въщелении в ида Cryptolichenaria bai
k i tica) с несколько отклоняющимися признаками от г олотипа типG....; 
вог о  вида может отвлечь исследователя от прямой корреляции 
разрезов только ка основе того,  что в различнь� разрезах распрост
ранены разные виды. Рассмотрение изученнь� экземпляров в пре
делах одного вида позв оляет п о  любым его формам проводить уве
ренную корреляцию разн офациальнь�, д остаточно удаленнъ� друг 
от друга разрезов, В частн ости, для всего Лен о-Енисейского стра
тиграфическог о региона предлагается вьщеление в верхах гурагирс
ког о  подгоризонта нижнего ордовика очень узкой стратиграфической 
зоны Cryptolichenaria miranda, прослеживающейся в указанном узком 
стратиграфическом интервале через всю Сибирскую платформу. 
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I I I .  2. ВИДЫ, 
КРАТКОВРЕМЕННО СУЩЕСТВОВАВШИЕ 

В ПРЕДЕЛАХ НЕСКОЛЬКИХ БАССЕЙНОВ 
(НА ПРИМЕРЕ DESMIDOPORA AL VEOLARIS, 

SYRINGOLПES KUNТНIANUS) 

Ос� овн ой характерной чертой для видов, существовавших �рат
ковременно в nределах неск ольких бассейнов, так же как и для ви
д ов, существ овавших кратковременно в одн ом бассейне, является 
небольшая их изменчив ость. Это связано, n о-видимому, с тем, что 
миграция от радоначальной nоnуляции идет так быстро и так одно
тиnно, что в бассейны, хотя и далеко удаленные друг от друга, 
nрактически nоnадает весь генотиnический материал, св ойственньili 
р од оначальной n оnуляции. Исх одная n оnуляция, еще не д остигшая 
широкого заnаса гено- и фенотиnической изменчив ости, естественн о, 
м ожет дать основателей т олько одн ого би отиnа. Другими словами, 
крайние чnены р од оначальной п оnуляции настолько незначительно 
отличаются друг от друга, что при основании нDВых n оnуляций даже 
их крайними членами вновь образ ованные n опуляции будут также 
близки друг к другу. Учитывая кРв.тковременн ость существ ованv.я 
таких в иц ов, они , естественн о, за очень короткий срок своего раз
вития не м огут nри обрести широкие вариации наследственнь� nри
знаков. Для вицов, существ овавших кратк овременн о в npeueлax нес
к ольких смежнь� бассейнов, св ойственна в основном т олько мо
дификационная изменчив ость, приобретенная в результате nриспо
с обпения к тем или иным условиям обитания. Д остаточно хорошим 
пример ом, иллюстрирующим высказанные n ол ожения, является Des
m idopora alv eolaris Nich., 1 886, изученная Б.С. С околовым с овмест
н о  с автором. 

Как сейчас устан овлено, этот редкий вид, впервые открытый Ни
кi>льсоном ( N icholson, 1 886 ) в Англии, распр остранен и на терри
т ории П од олии ( Тесаков, 1 96 0 ) ,  и в Баррандиене. Указание на 
развитие Desmidopara alveolш-is в Баррандиене здесь дается впер
вые. Эти представители изучены п о  материалам, nюбезн о пред остав
ленным чехосл овацкими ге ол огами Б.С. С окол ову и О.И • . Никифоро
в ой при п оКазе им класс ических разрез ов с илура Барранnовой муль
ды. При изучении всех им:еющихся материалов бьи о установлен о, 
что этот вид по ряду признаков наиболее тесно связан с хатеритами .  

1. Стенка у Desmidopora не слитная, как э т о  nредставлял ось 
ранее, а образ ована свое образными, вертикальн о расп ол оженными 
трабекулами - тесн о ср осшимися меЖду с об ой боковыми ст оронами 
( табл. XVIII, фиг. 5, 6 ) . Ин огда трабекулы несколько об ос Dблены, 
вслед-ствие чего в n оперечнь� сечениях ( табл. XVI II, фиг. 2 )  и на 
выветренной n оверхн ости n олиnняка (табл. XVIII,  фиг. 4) стенка 
имеет четковидное очертание, как у некот орь� каменноугольнь� 
хететид. 

2. Трабекулы стенок в наnравлении р оста часто nрерываются 
( табл. ХVШ, фиг. 1 ) ,  nод обн о столбикам р ода LaЬechia. 
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3. D esmidopora не имела св ойственн ой коммуникатным табуля
там системы с оединительных образ ован ий между з о оид.ами; ее ске
лет л ишен настоящих п ор. Н ик ольсон ом и другими исслед ователя ми 
за п оры, вероят:но, был и  приняты просветы между прерывающимися 
ил и расходящимиен трабекулами· 

.
( табл. XVII I , фиг. 1 ,  3, 5 ) , а так

же просветы, в озникающие в результате неп олн ог о деления ячеек 
( табл. X VI I I , фиг. 7 ) .  

4. Размн ожение Desmidopora пр оисходил о путем продольного де
ления. Ячейки нередко нарастали в как ом-л иб о одн ом из направле
ний ( табл. X VI I I , · фиг. 4, 6 )  и, д остигнув зрелой стадии, начинали 
быстр о делиться, с оздаваЯ меандрические ф ормы в структуре ске
лета. Деление происходило с п ом ощью псевдосептальных выростов, 
также с ост оящих из трабекул ( табл. XVIII , фиг. 2, 3, 7 ) ,  к от орые 
вп оследствии переходили в самост оятельные стенки (табл. XVIII , 
фиг. 3 ) . 

П од ольекие и баррандиенские представители практически не отли
чаются друг от друга. П олипняки уплощенн ой п олусферической фор
мы, д остигающие в диаметре 100 мм и выс отой 50-60 мм. Ячей
ки расходятся радиально от основания к ол онии. Они имеют п олиго
нально-округлые или меандрические п оперечные очертания в зави
симости от степени п олноты деления смежных ячеек. Д ов ольн о част о  
встречаются эллипт ические и с ильно удлиненные ячейки 5ез призна
к ов деления. Диаметр округл о-полигональнь� ячеек колеблется в 
пределах 0, 3-1 , 0  мм, эллиптических - 0,7-1 , 2 мм и вытянуть� -
0, 4-1 , 0  х 1 , 2-9, 0 мм и б олее. 

Стенные трабекулы, распол оженные в углах ячеек, значительно 
ут опщены, отчего внутренние п ол ости ячеек при обретают округлые 
очертания. Толщина стенок 0, 0 9-0, 1 5  мм. В стенках местами на
блюдаются щепевидные пр осветы, в озникающие в результате расх ож
дения и прерывистости трабекул. Ширина просветов равна ширине 
трабекул в случае их прерьmистости и д ов ольно непостоянна 
в случае их расхоЖдения, Длина просвет ов зависит от величины 
разрыва трабекул, но обычн о к олеблется в 'пределах 0, 1-0, 5 мм. 

Днища в б ольшинстве случаев выпуклые, реже г ориз онтальные, 
в серийно связаннь� меандрических ячейках они всегда нузырчатые. 
Нередко в смежнь� ячейках дн ища распол ожены на одн ом уровне и 
ин огда перех одят из одной ячейки в другую через щепевидные про
светы. Интервал между днищами 0, 2- 1 , 0  мм, обычно 0, 5 мм.· П ор 
фав озит r>идн ог о типа с овершенно не наблюдается. Септальные обра
зования отсутствуют. Х орошо выражены л ишь псевд осептальные вы- . 
ступы стенок. 

Имеющиеся в коллекции экземпляры обнаруживают т олько нек о
т орые различия в ф орме полипняков, размерах и ф орме ячеек. В 
т о  же время имеются и п олипняки ( экз. 3 8-2, 5, 1 0 ) ,  полностью 
отвечающие диагнозу, данн ому для D esmidopora alvealaris Никольсо
н ом. Другие экземпляры отличаются либ о формой п олипняка - п олу
шаровидной и б окал овидной - до 1 50 мм в высоту, либ о несколько 
б ольшим средним диаметром ячеек - до 1 , 5  мм ( экз. NQ 38- 6, 7 
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9 ) .  У некоторь� п олипияков пре обладает округл о-п олиг ональная 
ф орма ячеек ( экз. N1 38....;6 ) ,  у других - сильно в ытянутая в одном 
из направлений ( экз. NQ 38-9) . Наблюдаются различия и в обшей 
конфигурации расположения ячеек. П оск ольку большинств о из этих 
признаков в т ой или ин ой мере пр ослеживается в кажд ой колонии, 
они могут рассматриваться т олько как проявления внутривид ов ой 
изменчивости. Более шир окая изменч ивDСть п одольских представи
телей, в озможн о, отмечается т олько п от ому, что для т оп отипичес
к ог о  материала не бьmа дана п олная характеристика. 

Таким образ ом, замеч�нная изменч ивость, проявившаяся у Des· 
midopora a lveolaris , не вь�одит за рамки типологической, Благодаря 
этому в nалеонтологической л итературе в nределах рода с охраняет
ся д ост&верн о т олько один RИд D esm idopora, несмотря на т о, что 
его представители распространены в д остат очн о отдаленнь� рай онэх. 
Вполне в озможн о также, что к D esm ido pora alveolaris N ich . д олжны 
относиться D, s p. и D. multitabttl a ta Fi tz�era ld ( 1 9 55 ) ,  отличаю
шиеся от описанн ог о вида т олько меньшим д иаметрQм ячеек, Одна
ко недостат очная характеристика австралийских экземпляров не 
дает в озможн ости сделать п олное от ождествление указаннь� форм 
и отнесение. их д ост оверно даже к роду Des midopora , 

Из рассмотренн ого материала видно, чт о несм ['тря на расширение 
ареала в ида, бг.агодаря изучению новь� район ов, объем вида Desmi
dopora alveolaris не изменился. Не изменил ось также >� стратиграфи
ческое п ол ожение этого в ида. В Англии он был описан из известня
ков Дадшi венл ока, в П од олии - из верхней части мукшинек ого г о
ризонта, относимого большинств ом исс1rед ователей к венл окскому 
ярусу ( Никофор ова, Предтеченекий и др. ,  1 97 2 ) .  R Чехословакии 
вид имеет распространение в верхней части литенеких сл оев также 
венл окск ог о в озраста. Таким образ ом, в ид D esm idopora alv eolaris , 
имеющий распространение в трех бассейнах · и обладающий слаб D.й 
изменч ив остью благ одаря, видимо, св оему неriрод олжительному вре
мени существования, является узкой зональной формой, хорош о  кор
релирующей отл ожения на д остаточно значительнь� расст ояниях 
( рис. 5 1 ) .  

Для случая, когда вид существует недолг овременно в пределах 
смежных бассейн ов, необходимо привести также пример для иллюст
рации и большей изменчивости, чем эт о был о п оказан о ранее, Та
ким примером может служить Syringolites kunth ia n us ( табл. X I X, 
Х Х).  Этот вид примечателен тем, что несмотря на кратковремен
н ое существование в трех районах - о. Готланд, Прибалтика, П одо
л ия, он имеет достат очно значительные вариации количестБенных 
признаков , и в частности диаметра к ораллитов, о чем свидетель
ствует прив одимая ниже характеристика. 

Полипняки средних размер ов, п олусферическ ой и уплошен.Iой фор
мы. К ораплиты призматические, с максимальным диаметром корал
литов у разнь� кол оний от 1 , 5  до 4 , 0  м, Стенки прямые и продоль
Нё> г офрир ованные, т олшина стенок к олеблется в пределах 0, 04-
0, 22 мм, П оры расп ол ожены в углах и на гранях к ораллит ов в 
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один-два ряда. Они большей частью круглог о сечения. В нек от о
рых полипняках п оявляются поры эллиптическог о сечения ( обr. Т-
6 5 1 27-3) . Пределы поперечника пор в разных кол ониях от 0, 1 д о  
0, 3 мм. Огношение п оперечника пор к диаметру кораллитов обыч-
но 1 : 1 0. У мелких форм он о смешается в сторону увеличения ( т оль
ко одна форма - обр. Т-573 1г) , у форм с диаметром коралл итов, 
начиная от 2, 2 мм и выше, это соотн ошение становится меньше 
1 : 1 0. В углах кораллиТов прры встречаются довольно часто. На 
гранях они обычно располагаются в два ряда. У мелкоячеистой 
формы ( обр. Т-573 1г) отмечен только один ряд. У средне- и круп
ноячеисть� форм количество рядов пор доходит д о  трех. Lllипики 
хорош о  развиты только на днищах, где их длина д остигает 0, 3 мм. 
На гранях шипы либо отсутствуют, л ибо  слабо намечаются. Длина 
их обычн о не превышает О, 1 мм. Типы днищ разн ообразные. Они 
в огнутые, примыкающие к осевой дудке, либо н ормальн о вогнутые. 
Наряду с вогнутыми днищами часто встречаются г ориз онтальные и 
аркообразные. Расст ояние между днищами колеблется у разных ко
лоний от 0,06 д о  1 , 50 мм. В дудках диафрагмы горизонтальные 
или вогнутые, расст ояние между ними от 0 , 0 3  до О, 70 мм. 

Максимальный диаметр кораллитов варьирует ·у п одольекой по
пуляции от 1 , 5  до 4 , 0  мм ( табл. X I X ,  фиг. 1 -'7 ) ;  у готландекой 
от 1 , 5  до 3,0 мм. Эстонские предстаЕ ители вида характеризуют
ся максимальным диаметром коралл итов 2, 4 мм со средним их 
диаметром 2,0 мм. Максимальная толшина стенки меняется от О, 9 
д о  О, 24 мм у под ольских форм, у эстонских же она д остигает на 
периферии 0 , 5  мм. Вариация толщины стенки у готландских форм 
не изучена. К оличеств о рядов п ор обычно два, у единичнь� полип
ияков стенки перфорированы тремя или только одним ряд ом пор. 
К ол онии с tfacт o  распол оженными днищами имеют интервал между 
ними 0, 06-0, 30 мм. В других кол ониях днища разрежены д о  1 , 5  мм. 
Lllиnики на днищах обычно хорошо развиты, но имеются колонии, где 
шипики редко встречаются, либо полностью отсутствуют. 

Судя по тому, что в каждом из указаннь� рай онов такая широ
кая изменчив ость проявляется уже среди первых осн ователей, мож
но предп олагать, что имеется родоначальная, еще не открытая по
пуляция с широкой фенатипической изменчивостью, давшая начало 
описанным выше п опуляциям. В том, что п одольекая популяция яв
ляется быстрым мигрантом, уже несущим определенный запас измен
ч ивости, нет никаког о  с омнения, о чем свидетельствует и ее рез
кое п оявление среди мон офациальн ой толщи пород китайг ородског о 
гориз онта. Стратиграфическое значение этого  вида также трудно 
переоценить. В настоящее время он известен только из н ижнег о 
висби о� Готланда, слоев яани Прибалтики и демшинских слоев П о
д олии ( рис. 5 2 ) .  Если полагать, что этот вид действительно крат
ковременно заселял эти смежные бассейны, то все названные стра
тиграфические подразделения являются возрастными аналогами, вхо
дящими в очень узкую биостратиграфическую з ону Syrin�ol i tes kuп
thianus.  Популяционные исследования, проведеиные на стратиграфи-
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Р и с . 5 1 ,  Зона ГJ e s m id opora a l v eo l a rts в средней части венлакских 
известняков "Дедли" Англии, в верхнt?й части мукшинских Извест
няков ( мукшинекий горизонт ) Подолии и верхней части литенеких 
слоев Чехасловакии 

lloiJoлuя 

.Jcmoнuя 

о. Готлаш} 

зона .S!Jriпgolites kuпtlliaпus 

Р и с . 5 2, Зона Sy rin�ol i t es  kunth i anus  в верхней части демшинских 
слоев китайгородского горизонта Подолии, средней части споев яани 
Эстонии и в средней части слоев нижнего висби о.Готланд 

ческих популяциях из О, 8 м прослоя демшинских известняков По
д ол ии и 1 , 5  м прослоя известняков яани Эст онии, дали возможность 
изучить изменчив ость этого вида, что, видимо, в дальнейшем пре
д отвратит возможн ость выделения из этой ассоциации организмов 
н овых вид ов, Наличие у рода Sy ringo li tes  т ольк о двух видов: S, h u
ranen s i s  l l inde,  1 87 9  ( имеюшего поры т олько на гранях к оралли
т ов) и S. k u n t h ianus ( п оры в углах и на гранях ) можно объяснить 
исторически. Первые представители этого рода, имеющие достаточ
но широкие вариации количественных признаков, бьUJ и описаны 
К. Триппом ( Tripp, 1 93 3 )  - сторонником широкой трактовки вида, 
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L\ Эст онии ( Клааманн, 1 96 1 )  были описаны представители вида, 
с о ответствующие тольк о г ол отипу. Под ольекие же ф ормы ранее не 
uписывались и п олучили оценку только в 1 97 1  г. уже с п озиций 
популяц ионн ой изменч ив ости ( Тесаков, 1 97 1 ) .  

Ш. З .  В ИДЫ, 
КРАТКОВРЕМЕННО СУЩЕСТВОВ А В Ш И Е  

В ПРЕДЕЛА Х  МНОГИХ Б АССЕЙНОВ 
(НА ПРИМЕРЕ ВILLINGSARJA PAR VA )  

Рассмотрение практически всех видов, существовавших кратко
временно в пределах многих бассейнов, показывает, что они имеют 
незначительную изменчив ость количественных признак ов. Часто эти 
изменения модификационные и связаны с условиями обитания к орал
л ов и прерывистостью ареала их распр остранения. Прерывистость 
любого ареала распространени� стратиграфически узких вид ов на
кладывает определенные трудн ости в устан овлении одн ов озрастн ос
ти отдельных ег о ЧJiенов. Эт о происходит из-за того, что корреля
ция отл ожений проводится, как правило, п о  ископаемым остаткам, 
х отя распространение их на одн ом в озрастн ом уровне само нуждает
ся в п одтверждении. ГJ Dэтому надежн ость однов озрас -гн ости обычно 
зависит от комплекса фактов, и в частно<.-ти пале онтол огических. 
Чем шире рассматриваемая территория, тем менее надежно с опос
тавление п о  пале онтол огич�ским остаткам D очень узких стратигра
фических интервалах. Д остат очн о надежным, узко стратиграфически 
распространенным видом с щироким ге ографическим ареал ом явля
ется B i l lingsa ria par!!a (Bi l l .). 

Этот вид, впервые установленный из чезийских отложений Кана
ды, имеет широкое ге Dграфическое распространение на территории 
Сибирской платф ормы, Китая, Австралии, благ uдаря чему его мож
н о  считать п овсеместным. На территории Канады ег о представите
ли также описьmалисъ, п о-видимому, из трентонских отложений п од 
названием Billingsaria occ iden talis, на Сибирск ой платформе эт от 
вид известен п од названием Billingsaria lepida Sok., на территории 
Китая - Billingsaria gan s uensls и в Австралии ( Тасмания) - Bil
lingsaria bank si Hi! J .  · Расс·м отрение всех этих представителей, а 
также изучение нескольких выборок, происходящих с рек М ойеро, 
Горбинчин и Кулюмбэ Сибирской платформы, п о�азывает, что измен
Чивость описанных ф орм находится в рамках одн ог о вида. П оэт ому 
мы .приходим к заклю·�ению, что в настоящее время этот свое образ ... 
ный род табулят, имеющий ст олбик у к ораллитов, является м оно
типным, д остат очн о узко распространенным в стратиграфической 
п ослед овательности и широко ге ографически. Ниже прив одится опи
сание Bi llings aria parva ( Bi ll . !  с включением в синонимию этог о  
вида : Billingsaria occ iden talis (Nich . e t  Eth. ), 1880;  Billing.saria. lepida 
Sok., 1 955; Billingsaria bank si  Hill,  1 955; Billingsaria gansuensis Yii 

Chang-mi ng, 196 2  (табл. XXI). 
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ПолипшJ КI I  обычн о небольших размеров п олусферических ил и КDМ
коватых очертаний. Они образованы коралл итами, радиально расхо
дяшимися от центральной части основания колонии. К ораплиты до
в ольн D мелкие, звездчатых очертаний в .п оперечн ом сечении. Ми
нимальный: модальный и максимальный диаметры кораллитов в изу
ченных экзем·плярах популяции колеблются с оответственн о ( в  мм) : 
0, 9- 1 , 3 ,  . 1 , 1-1 , 6 ,  1 , 3-2, 3 (р. Кулюмбэ ) ;  0,7-1,  2, 1 , 1 - 1 , 6, 1 , 3-
2, 0 ( р. Горбиячин) ;  0, 6-0, 8, 1 , 2- 1 , 3, 1 , 4-2, 0  . (р. М ойер о ) .  Та
ким образ Dм, для среднесибирского п опулярия минимальные диамет
ры кDраллит Dв в разных кол ониях равны 0, 6- 1 , 3  мм, модальные 
от 1 , 1 до 1 , 6  мм и максимальные от 1 , 3  до 2 , 3  мм, а общая вариа
цИя кораллитов от 0, 6  д о  2, 3 мм. У канадских форм. диаметр кD
раллит ов 0, 6-0, 8 мм, у австралийских - 1 , 0  мм. Стенки . обычно 
ут олщены, общая вариация толщины стенки от Dдной десятой до О, 5 
диаметра кораллитов. У экземпляров с диаметром к ораллитов 2, 3 
мм толщина стенки достигает иногда О, 8 мм, За счет утолщения 
стенки сильно сужается в исцеральное пространство. На дне чашки 
находится грубый столбик, который проходит через всю длину ко'" 
раплитов или ин огда прерьrnается, В некот орь� кораплитах он появ
ляется периодически, Как строение столбика, так и стенок трабе
кулярное, иногда между трабекулами образуются просветы. Днища 
располагаются либо равномерн о п о  всей длине к ораллитов с интер
валами 0, 6-1 , 0  мм, либо несколько зонаnьно. В одних зонах 
они отстоят друг от друга на 0, 2-0 , 6  мм, а в других разрежены 
до 1 , 5  мм. Днища толстые, слабо в r::--нутые, прип однятые у столби
ка. Часто встречаются также гориз онтальные и даже косые дцища. 
В кораплитах иногда прекрасно развиты в осемь грубь� септальнь� 
ребер, которые вдаются в пол ость кораллита, придавая ей звездча
т ое очертание. В некоторь� случаях септальные ребра достигают 
столбика и плотно срастаются с ним • .  

Рассмотрение экземпляров из различнь� зон С иб ирской платфоР
мы, Канады и Австралии п оказывает, что канадские и австралийс
кие формы т олько не.сколько мельче по диаметру кораллитов, осталь
ные :tризнаки варьируют одинаково, Учитывая, чт о вариации диамет
ра кораплитов канадских и австралийских ф орм полностью уклады
ваются в рамки изменчивости с ибирских форм, можн о сделать вы
в од об отнесении и тех и других к одному виду. Установленная 
вариация количественнь� признаков у Billingsaria parva в общем 
остается незначительной по сравнению с другими видами, обладаю
щими широкой степенью вариации количественнь� признаков. Рас
смотрение объема Billingsaria parva (Bil l . }  с пот:итипических позиций 
показьrnает неоспоримое иреимущество такого вида для стратигра
фии по сравнению с тип ологическим. Развитие С'l'ратиграфически 
узко распространенного вида на широких площадях дает возможность 
т очной корреляции значительно удаленнь� разрез ов. В данном конк
ретном случае мы можем уверенно ·коррелировать среднюю часть 
в олгинеких слоев криволудкого гориз онта С ибирской платформы . 
( Тесаков и др., 1 97 5 )  с основанием верхиеЛо чези Канады и из-
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Р и с .  53. Зона B i l1i ngsari.a parva в нижней части верхнего чези Ка
нады, средНей части волгинекого подГоризонта кривоnуuкого гори
зонта Сибирской ппатф:>рмы, известняков Клифд�нской пещеры Авст
раmm 

вестияками Кппфденской пещеры Австралии ( рис. 53 ) , Раб о·r:а же 
с местными тип ол огическими .в.идами сильн о  затруднила бы эти 
к орреляции. Д о  наст оящег о времени каждый регион ,  с одержащий 
представ ителей Billingsaria, имел сво·А: местные виды, благ одаря 
чему в кажд ом из регионов могли выделяться т олько свои местные 
би озоны, ничем не связанные меЖду с обой, кроме р одового объеди
нения. Представляется, что з она B i llingsaria parva является одним 
из надежнь� коррепяционнь� стратИграфических уровней в пределах 
средней части ордовика, По существу, это вт орая древнейшая зона 
в ордовихе по табуnятам п осле Cryptolichenaria mtranda. Стратигра
фическИЙ разрыв между этими з онами незначителен. В пр омежутке 
меЖду ними характернь� табупят п ока не установлено. На этом 
примере nоказама исключительная важн ость правильной трактовки 
вида для стратиграфии, Устан овление n ол итипических видов дает 
в озможн ость п одойти к з ональному членению стратиграфическ ого 
разреЗа no табулятам, что с овершенно nрактически исключено nри 
тиnологическом п одходе .к вьЩепению вида. 

III. 4. В ИДЫ, ПРОДОЛЖИТЕЛЬНО НЕПРЕРЫВНО 
СУЩЕСТВОВАВШИЕ В ОДНОМ БАССЕЙНЕ 

И КРАТКОВРЕМЕННО - В СМЕЖНЫХ БАССЕЙНАХ 
(НА ПРИМЕРЕ ПVERINA VERMICULATA) 

Характерн ой чертой видов, существовавших неnрерывн о на nро
тяжении значительн ого времени в одн ом бассейне, является их ши
рокая фенотиnическая изменчивость. В то же время кратковремен
н ое существование того же вида в смежных, д остаточн о удаленнь� 
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районах, обьNн о связан о л ишь с незначительной изменчивостью в 
пределах периферических п опуляций. Кроме т ог о, у них с окрашаются 
мерические признаки. Объяснение этому, как представляется, лежит 
в том, что , существуя д олг овременно в одн ом районе·, вид, как пра
вило, расширяет свою экологическую нишу, в связи с чем у нег о 
развивается потенциальная возможн ость к выживанию при широких 
изменениях условий среды, Живя долгое время в пределах одн ого 
биот опа и имея ·б ольшой п отенциальный запас присп особительной 
изменчив ости, вид обычно становится доминантным в этом районе. 
Численность же населения и частота скрещивания также сп особст
вуют расширению изменчивости. Сп особность к присп особлению, а 
значит и к широте изменчив ости накапливается видом и в процес
се времени существования, так как даже в пределах одной части 
бассейна усл овия обитания во времени част о меняются и иногда 
очень значительно. Иначе говоря, вид може� д олг о  существовать 
в пределах как ого-либо региона со сменой условий обитания, иног
да д остаточно резкой, т олько в том случае, если он сп особен при
спосабливаться, т очнее, вьuкить в этих условиях, а значит он д ол
жен иметь достаточно б ольшой запас наследственной изменчивости. 
Развитие вида, пр одолжительно существовавшег о в пределах како
г о-либо бассейна и кратковременн о - в смежных, обьNно связан о 
с пульсационными связями этих бассейнов, вследствие чего основа
тели н овых п опуляций не несли всего запаса наследственной измен
чивости. Кратковременн Dсть развития популяций п одтверждает т о, 
что они не имели времени поп олнять свой ген офонд за счет имми
грантов от родительской п опуляции, несущей широкий п отенциаль
нь� запас изменчивости. Благ одаря немног очисленным основателям 
из шир окой, продолжительно существующей р одительск ой популяции 
н овые п опуляции могут значительно отличаться друг от друга ·не 
только по количественным признакам, кот орые во мн огих случаях 
являются модификационными,. н-о и п о  мерическим признакам, при
р ода кот орь� чаще наследственная и связана с определенными ге
нами и мутациями, Такая изменчивость в идов обьNно характерна 
в случаях, когда они непрерьmно развиваются продолжительное вре
мя в изолированнь�, но периодически связаннь� бассейнах, вслед
ствие чего открывается в озможн ость иммиграции. Если связи бас
сейнов устанавл иваются пр очные и п оявляется возможность широких 
биологических общений, то в соседнем бассейне развиваются 
также nопуляции с достаточно широкой фенатипической измен
чивостью. 

Идеальным примером п опуляции, непрерьmно и продолжительно 
существующей в одн ом бассейне, и п опуляций этого вида, кратковре
менно обитавших в нескольких смежнь� бассейнах, является T ive
r ina vermiculata Sok. ·et  Tes.,  впервые описаннь� нами в 1 96 8  г. 
Отличаясь наличием небольшог о числа признаков, этот вид имеет 
в основном два направления изменчивости. Одн о  из н их связан о с 
изменением п остройки колоний от кустистой через массивн о-кустис
тую к массивной и второе - с изменением диаметра кораллитов в 
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предеnвх разных колоний� · Чтобы оценить изменчивость этого вида, 
необходимо привести п одробное его _ описание, 

Полипняки кустистые ( табл, XXII, фиг, 1-2),  кучковато-кустис
тые ( табл, XXII, фиг. З-4) , куi::тисто.;.компактные ( табл. XXII, 
фиг.5-6 ) ,  коМПактные ( табл, XXII ,  фш<. 7-8 ) и редко массивные, раз
-мером от нескольких милпиметрое до 170 см, Они аf!ерические, 
полуаf!ерические, уплощенньlе полусферические или лепешковидной 
формы. К ораплиты имеют различную форму ' в  зависимости от поло
жения в колонии, Свободные кораплиты в п оперечном сечении все� 
да округлые, сблюкенные кораплиты имеют округлые и неправиnь
не>-округлые очертания, в комnактных и масс_ивных участках колоний 
кораплиты обычно округло-nолигональные, апьвеолитоидные, полигональ
ные, Максимальный диаметр кораплитое в разных K Dii OHЩIX колеб
,nется от 0, 5 до 1 , 8  мм ( табл, XXIII, • Фиг. 1-1 4 ) ,  Наибольшее 
распространение имеют колонии с поперечником кораллитов 0, 7 -
0, 8 мм. Колонии с п оперечником кораплитое 1 , 5-1, 8 мм встре
чаются очень редко. Стенки кораплитое т онкие, толщина их колеб
nется от 0,0 1  ДQ0,08 мм, в больцщнстве поnипняков 0,02-0, 04 мм 
Соединительнь1е образования · между кораплитами отсутствуют. 
Днища г ориз онтальные, наклонные, иногда в огнутые, Минимальное 
расстояние меЖду днищами 0, 4 мм, обычно же оно не менее 1 , 0  мм, 
Во многих случаях днища очень редки или вообще отсутствуют, 
Септальные сiбраз ования наблюдаЮтся редко; они единичные, обыч-
но· отсутству-ют, Возникновение сеnтальных шипиков, в озможно, свя
зано только с делением кораппитов, когда в них суnротивно возни-· 
кают два септальных выстуnа ( табл• XXIII, фиг, 1 5 ) .  · 

В прецелах поцоnьской популяции наибооьшую изменчивость име
m: форма колонии, циаметр и очертания кораплитов, Наиболее ши
роко- распространены пучковато-кустистые колонии. Часто встречают
ся · кустисто-компактные; колонии компактного и массивного сло
жения встречаются реже . Расстояние межцу кораплитами в местах 
компактного и кустистого сложения колоний значительно варьирует 
от 0, 1 цо 3,0 мм и более. Имеются все перехоцы от колоний с ку
стистым сложением к колониям компактным и массивным . На табл, 
X XII покаэан оцин иЗ ряцов перехоца от колоний (с циаметром ко
раплит'Ов 1 , 1  мм ) с кустистым сложением к колониям с массивным 
сложением. МаксиМальный циаметр караллитов у разных колоний 
варьирует от 0, 5 цо 1 , 8  мм. На табn. Х ХШ фиг, 1- 14 цан ряц 14 
колоний, покаэывающий прецелы этих колебаний, Как уже указыва
пос ь, наибооее распространены колонии с циаметром кораппитов 
О, 7 мм, а кооонии, имеющие циаметр кораплитое 0,5 и 1,5 .  цо 
1 , 8  мм, встречаются · рецко. Свобоцные кораплиты имеют округлую 
форму, компактнс:>-оежатые - поnигонапьную. Округло-попигоJ:[апьные 
и апьвеолитоицные очертания кораплитое зависят от комбинаций их 
расположения в колонии. 

На табл. 5 цаются результаты статистической обработки име!О
щихся поцольских экземпляров. Зцесь вицны значительные колеба
ния количественных прщшаков. Постепенные перехоцы от мелко-
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TaUMl>lp 

зона Tiverina vermiculala 

Culfupcнaя плаn'!tрориа 

Р и с . 54. Зона Tiverin a  vermicula ta, , включающая чортковский и 
нижнюю -часть иваневскоrо rоризонта Пощ).лии, нижнюю часть ниж
неrо девона · Таймыра и Сибирской nлат�рмы 

ячеистых колоний к круnноячеистым в разных тиnах сложения nо
лиnняков и постеnе'!j:ные ряцы межцу равноячеистыми колониями, 
отnичающимися только по тиnу сложения nолц:пняков, свицетепьст
вуют о nринацлежности всех nривеценных экземnляров из чортковс.,. 
кого и иваневского горизонтов нижнего цевона Поцопци � оа�аму 
вицу. Всего статистической обработке был:о поцвергнуто около 
1 7 0  экземппяров, Таблица nривоцится в сокращенном вице. 

Т�им обра..;;юм :  широкая вариаrшя разных nризнаков у неnрерыв
но и nроцопжительное время сущест·:вовавшего в оцном бассейне 
вица очевицна. В настоящее время открыты еще цве поnуляции 
Тiveri�a v erm ic u la ta, кратковременно существовавшие в сосецних 
бассейнах. Оцна :и:з них nроисхоцит из нижнего · цевона Таймыра 
(Смирнова, 1 96 8 ) ,  а вторая - из нижнего цевона Сибирской плат

формы. Первая характеризуется только колониями nучковато-кус
тистого сложения и мелкими кораnnитами. Сибирская rюпуляция из 
биострома, усложненного скоплениями кораплов бисгермного тиnа, 
характеризуется массивными комковатыми колониями со срецне
ячеистыми кораплитами. Образование этих популяций связано, по-ви
цимому, с периоцическим нарушением изоляции сибирских морей от 
Поцольского бассейна. Учитывая специфичность таймырской и ку
люмбинской nоnуляций, можно. полагать, что их образование проис
хоцило в разное время шrбо основателями таймырской популяции 
явилис ь экземпляры, облацающi;:е пучковато-кустистыми попиnня
ками, а кулюмбинской· - обпацатепи полиnияков массивного сложе
ния. Стратиграфическое значение этих вицов также велико. Во-пер- · 
вых, по ним возможна цост-аточно точная корреляция цаже уцапен
ных цруг от цруга разрезов,_ в nрецелах точности времени расnрост
р анения наиболее цолго существовавШей популяции, а во-вторых, -
изучение миграционных связей в бассейнах и установпение nалео-
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Т а б л и ц а  5 

Количественные nоказатели ( в  мм) Tiverina vermic ula ta, 

Номер Диаметр Оiертание Тоrnцина 
экземпляра к ораллитов к ораллитов стенки 

1 2 3 4 

Н-1 3 0а-1 0, 5 К, О 0, 0 1-0, 03 
Н-1 3 7-1 0, 5 к, о 0, 0 1-0, 0 2  
Т-50-1 5 0, 5 к, о 0, 0 2-0, 04 
Н-1 40г-1 0, 5 к. о 0, 0 1-0, 02 
1'-63-2 0, 6 к. о 0, 0 1-0,03 
Т-0 9 1 -6 0 , 6  к,  о 0, 0 1 -0, 04 
Т-7 2-4 0, 6 к, о 0, 0 1-0, 07 
Т-7 2-3 0, 6 К, О, А 0, 0 1-0, 04 
Н-786-2 0,6 К,  О, А 0 , 0 1 -0, 03 
Т-63-З 0, 7 к, о 0, 0 1-0, 03 
Н-74и-3 0, 7 К, О, А 0, 0 1-0,03 
Т-50-1 2  0, 7 К, О 0, 0 1 -0,03 
Т-86-4 0,7 к. о 0, 0 1-0,03 
Т-6 5-5 0, 7 к, о 0 , 0 1-0, 03 
. .  '7 '=\  н�з--- - 0 , 7  к,  о 0, 0 1 -0, 08 
Н-73е-5 Oi 7 К, О, А 0,0 1-0, 05 
Н-76 и-5 0, 7 К,О, А 0, 0 1-0, 03 
Т-31-2 0, 8 к, о 0; () 1-0, 0 3  
Н-1 37-2 0, 8 J/ r. 0, 0 1-0 , 0 3  .1\., V 

Н- 7 6 и-7 0, 8 К, О, А 0, 0 1-0, 05 
Н-140ж-1 0, 8 К, О, А 0, 0 1 -0, 03 
Т-09 1 -4 0, 8 К, О, А 0, 0 1-0, 03 
Т-50-8 0, 8 О,А 0, 0 1-0, 04 
Т-64-2 0, 9 к, о 0, 0 1-0, 09 
Н-8 1ц-3 0, 9 к, о 0, 0 1-0, 03 
Т-50-5 0, 9 К, О, А 0, 0 1-0, 04 
Т-87а 0, 9 к, о, д 0, 0 1-0, 06 
Н-7 8и- 1  0, 9 О, А 0, 0 1 -0, 0 2  
Н-83-1 1 , 0  к, о 0, 0 1-0, 03 
Н-7 6 и-1 1 ,0 К,  О, А 0 , 0 1 -0, 0 9  
Т-87-1 1 , 0  К, О, А 0 , 0 1-0, 07 
Н-74ж-1 1 , 0  К, О, А 0, 02-0,07 
Н-81с-1 1 Г1 .L ' '-' К, О, А 0 , 0 2-0, 03 
Т-83-З 1 , 0  О, А 0, 0 2-0, 05 
Н-1 3 06-1 1 , 0  О, А 0 , 0 2-0, 06 
Н-8 1 ц-1 1 , 1 К, О, А 0, 0 1 -0 , 03 
Т-09 1-5 1 , 1 К, О, А 0, 0 1-0, 04 
Н-766-5 1 , 1 О,А , П 0 , 0 1-0, 05 
Н-7 8/ 14- 1  1 , 1  О, А, П 0, 0 1-0, 0 2  
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происхошпцей из Подоmm 

Ф орма колонии Расстояние меж- Длина 
Днища 

ду кораппитами ШИЛОВ 

5 6 7 8 

Пучк.-куст До 2, 2 о Отсутствуют 
Пучк.-куст. До 2,0 о РедкИе 
Пучк.-куст. До 1 , 5  о Редкие 
Куст.-комл. До 0, 7 о Одиночные 
Пучк.-куст. До 3, 0 о Редкие 
Пучк.-куст. Д о  4, 0 о Редкие 
Пучк.-куст. До 1 , 5  До 0, 3 Редкие 
Куст.-комл. Д о  2,0 До 0, 1 Один очные 
Инкруст. До 1 , 5  о Редкие 
Пучк.-куст. Д о  2, 5 о Редкие 
Пучк.-куст. Д о  3 , 0  о Редкие 
Пучк.-куст. До 2,0 о Редкие 
Инкрус т. 0-1, 0  о Редкие 
Куст.-комл, 0-0, 7 о Редкие 
К омл. 0-0, 3 о Редкие 
К омл. 0-0, 3 о Одиночные 
Масс. о о Одиночные 
Пучк.-куст. 0-4, 0 о Редкие 
Пучк.-куст. 0-2, 5 о Один очные 
Пучк.-куст. 0-3, 0 о Редкие 
Куст.-комл. 0-0, 7 0-0, 1 Одиночные 
Инкруст. 0-0 ,9 о Одиночные 
Масс . о 0-0, 1 Редкие 
Пучк.-куст. 0-5 , 0  о Редкие 
Пучк.-куст. 0-6 , 0  о Одиночные 
Куст.-комл. 0-З,О До 0, 1 Редкие 
Куст.-комп, 0-0, 1 о Редкие 
К омл. Д о  0, 1 о Редкие 
Пучк.-куст. До 0, 1 о Один очные 
Пучк.-куст. Д о  2, 5 о Редкие 
Пучк.-куст. До 2, 5 о Редкие 
Куст.-комл. Д о  1 , 0  Д о  0, 2 Редкие 
Куст.-комл. Д о  0, 7 До 0, 1 Редкие 
Комл. Д о 0, 2 о Одиночные 
К омл. Д о  0, 1 о Редкие 
Пучк.-кус'i'. До 1 , 5  о Одиночные 
Пучк,-куст. Д о  1 , 0  о Один очные 
Куст.-комл. Д о  1 , 0  о Одиночные 
Комл. Д о  1 , 0  о Редкие 
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Т а б л и ц а  5 ( DкDнчание) 

1 2 3 4 

Т-50-7 1 , 1 О, А 0, 0 2-0, 04 
Н-76 и-4 1 , 2 К, О, А 0,01-0,03 
Н-76б-1 1 , 2  о, п 0 , 0 1-0, 03 
Т-5 1-4 1 , 2 О, А, П 0 , 0 2-0, 0 3  
Т-87_;3 1 , 2 О, А 0,02-0, 05 
Т-5 1 -7 1 , 3 К, О, П о.о1-О, О3 
Т-5 1 -6 1 , 3  о, п 0, 01-0,04 
Т-50-4 1 , 3  К, О, А 0, 0 2-0, 04 
Т-84-1 1 , 4  к, о 0, 0 1-0 , 03 
Н-7 8и-4 1 , 4  к, о 0, 0 1 -0, 03 
Н-7 8и-2 1 , 4  к, о, А, п  0,0 1-0, 0 2  
Т-70-3 1 , 5  к, о 0, 03-0, 07 
Т-091-2 1 , 5  К, О 0,02-0, 0 3  
Н-073-8 1 , 5  .К, О, А 0 , 0 1 -0,03 
Т-87-З 1 , 5  О, А 0,02-0, 04 
Н-7 3л-2 1 , 6  к, о 0, 03-0,08 
С-6 1 32в 1 , 6  О, П 0, 03-0, 0 9  
Т-70-1 1 , 7  к, о 0, 02-0, 04 
Т-9 1-3 1 , 8  к. о 0, 0 2-0, 03 

УслDвные DбDзначения: К - круглые, О - Dкругл D-ПDЛИГ Dналь
ные, А - альвеDлитDIЩНЫе, П -· ПDЛИГDнальные. В графе "фDрма 
кDлDнии" даны с Dкращения : пучк.-куст. - пучковато -кустистые; 

географической обстановки, Так, благоцаря открытию на р. Кулюм
бэ Сибирской матформы Tiverina verm icula ta , впервые установлено 
существование на Сибирской платформе нормальных морских фаций 
нижнего цевона и провецено сопоставление нижнецевонских СУГложе
ний Поцолии, Таймыра и Сибирской матформы. 

· 
Популяционный · поцхоц к поцольскому материалу позволил уста

новить очень широкие рамки изменчивости Т iverina vermiculata, бла
гоцаря ЧеМу бЫЛИ Иr:tеНТИфицироВаНЫ таЙМЫ!JСК8Я И сибирская попу
ЛЯЦИИ именно с этим вицом. На основащш же сложения колоний та
булят в нижнем цевоне Поцолии при типологическом поцхоце могли 
быть вьщелены не только разные вицы, но и роцы, а по колИЧес:J·
венным грацациям их признаков на Таймыре и Сибирской ма-r;jюр.
ме - свои местные вицы, Благоцаря же установлению широкой фе
НСУГШIИЧеской изменчивости цля вица уцалось отнести F. нему и по-. 
пупяшrи, распростраsевиые в ДругИх бассейнах. Т ахим образом� · 
в нижнем девоне в предепах Подопии, Таймыра и Сибирсхо:s 
ппатформы может быть выдеnена зона T iverina vermiculata 

(p}lc . 54). 
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5 6 7 8 

Масс. о Д о  0, 2 Редкие 
Пучк.-куст. До 1 , 5  о Одиночные 
Куст.-комп. Д о 0, 6 о Одиночные 
Комп. Д о  0, 1 Д о  0,4 Редкие 
Масс. о о Одиночные 
Пучк.-куст. До 2, 0 Д о  0, 1 Редкие 
Кома. Д о  0, 3 Д о  0, 1 Редкие 
Пучк.-куст. Д о 3, 0 До 0, 1 Редкие 
Пучк.-куст. Д о  2, 5 о Одиночные 
Куст.-комп. До 1 ,5 о Редкие 
К омп. Д о  0, 5 о Редкие 
Пучк.-куст. До 2, 0 о Отсутствуют 
Пучк.-куст. Д о  1 , 0  о Редкие 
К омп. Д о  0,7 о Редкие 
Масс. Д о  0, 1 о Редкие 
Пучк.-куст. Д о  2 , 0  о Отсуюствуют 
К омп. Д о  0; 4 о Редкие 
Пучк.-куст. Д о  2, 0 о Отсутствуют 
Пучк.-куст, До 3,0 о Редкие 

куст.-ком?· кустист о-компактные; комп. компактные; масс.-
массивные; инкруст. - инкрустирующие. 

III.  5. ВИДЫ, ПРОДОЛЖИТЕЛЬНО, 
НО ПРЕРЫВИСТО СУЩЕСТВОВАВШИЕ В ОДНОМ 

И СМЕЖНЫХ БАССЕЙНАХ 
(НА ПРИМЕРЕ THECIA MINOR) 

Характерным цля вицов, прерывисто, но процоююrгельное время 
сущеСтвовавших в одном, а . также в нескольких бассейнах, являет
ся их цостатоtщо широкая фенотШIИЧеская изменчивость. Она объяс
няется, по-вицимОII,fу, т.ем, что кажцая популяция имеет свои рам
ки изменчивости, пр:цобретенные в условиях, сопутствующих раз
витию этой популяции. Прерывистость ареала вица во времени обыч
но опрецеляется тем, что на отцельных рубежах возникают условm�, 
неблагеприятные щ:iя· развития lзцесь того или иного вица. Поэтому 
виц прекращает существование � цанном биотопе, мигрируя в цру
гие районы, либо вымирает. После того, как в этом районе вновь 
возникают условия цля развития этих вицов, вновь образовавшиеся 

_ попу_ляции имеют уже цругие рамки гено- и фенотШIИЧеской измен
чивости. Если у цолго существовавших вицов в оцном районе фе-
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нотиnическая изменчивост ь накапливается постепенно, то ее легко 
установить непосрецственным прослеживанием. Благоцаря этому 
нетруцно выявить родственные связи между крайними членами фе
нотипического ряца, наскопько бы они ни быпи отличны . При пре
рывистом развитии вица вновь появившаяся популяuия возникает в 
условиях, часто значительно отличаюшихся от прежних. Поэт·ому 
изучение изменчивости между такими популяциями затруднено иэ-эа 
отсутствия перехоцных звеньев. Чтобы доказать налкчие эдес ь вол· 
новой изменчивости в пределах одного таксона, необходим допол
нительный материал по промежуточным популяциям. Для отнесения 
нескольких популяций к одному вицу иногда помогает ис пользо
вание биологических правил и законов, устан·овпенных по другим 
видам, ос обенно близкородственным и гомологичным. При частой 
смене условий в районе обитания стенобионтные вицы имеют пре
рывистое развитие, в то же время эврибионтные виды развиваются 
эдес ь непрерывно. Устанавливая обшую тенденцию развития и изме
нения, происхоцяшие у эврибионтного вица, можно прецскаэат ь, ка
кие черты на том или ином уровне могут ожидат ься у стенобионт
ного вица. 

Иногда для того, чтобы установить, относятся пи сипьно отпи
чающиеся популяции к одному виду ипи к разным , нет опреде
ленных доказатепьств. В этом спучае предваритепьное отождеств
ление популя ций, имеющих разные наборы приэнаков, в один виц 
( цо попучения дополнительных данных ) полност ью зависит от интуи

ции исследователя, 
']остаточно ярким примерам прерывистого развития вица в одном 

бассейне является The c ia m in or Rom. ,  1 976,  существовавший в 
Подольеком бассейне на · трех возрастных уровнях китайгородского 
времени. Ранее и цаже в с амое последнее время эдесь вьщеля
лись цва вица - Thecia m inor Rom. и Thecia podolica Sok. , а в под
готовленной к печати работе описывапся т ретий новый виц иэ ки � 
тайгородского горизонта, имеюший количественные отличия от из
вестных цвух ранее (Тесаков, 1 9  7 1 ) • Таким образом, каждая ки
тайгороцская популяция была выделена в с амостоятельный виц. 
Чтобы установит ь сходство и отличие этих популяций, ниже дается 
их описание. 

П о п у л я ц и я  А (табп. X X I V ,  фиг. 1-4 ) .  Полипняки уплощенной 
цисковицной формы диаметром цо 2 00 мм и выс отой цо 25 мм. 
Кораплиты в начальной стации роста тонкостенные, неправильных, 
часто · апьвеопитоицных очертаний, стелются по субстрату, резко 
изгибаются и приобретают вертикальную форму роста, связанную 
с резким утопшеинем вертикальных скелетных элементов. Диаметр 
караллитов в начальной стации роста обычно не превьПl!ает 1, 0-
1 , 2  мм, В зонах с утолщенными скелетными элементами диаметр 
караллитов достигает 1 , 3  мм, диаметр висцерап ьного пространства 
колеблется от 0, 3 цо 0, 5 мм, а расстояние между центрами с о
с едних караллитов - от 0,7 ц о  1 , 4  мм . Стенки на начальных ста
циях роста т онкие - 0, 04-0, 06 мм. На последующих стациях роста 
коралла толщину стенки установить невозможно иэ-эа · эначитепь-
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ного утолщения cem, слитых основаниями. Расстояние межцу вис
церальными nространствами сосецних к ораллитов меняется от О, 3 
цо 1 , 0  мм. Структура стенки и сеmальных ребер типа бакуляр
ной несколько наnоминает строение вертикальных скелетных эле
ментов у роца Protaraea . Стенка, как nравило, слитная: срецинный 
шов наблюцается очень рецко, только на начальных стациях роста 
кораллитов. Cem обычно 1 2, хотя в некоторых кораплитах число 
их может цостигать 1 4 .  На nозаних стациях роста коралла они 
значительно утолщены и nолност ью слиты основаниями, а также бо
ковыми сторонами, от чего количество их в этой зоне оnрецелить 
труцно. Сеты часто бывают цвух nоряцков. Они грубые, гребне
вицные, иногца nронизаны цовольно круnными nорами. Соецинитель
ные образования nрецставлены nорами, часто nерехоцящими в ка
налы. Каналы нерецко извилистых очертаний, иногца цихотомически 
разветвленные. Поры и каналы округлые, циаметром О, 1-0, 2 мм 
или эллиnсоиаал.Рные. Днища обычно вогнутые, иногца неnолные. 
Расстояние межцу сосецними анищами от О, 1 цо 0,5 мм. Измен
чивость nроявляется в различном утолщении вертикальных скелет
ных элементов. О:тальные количественные nоказатели остаются 
обычно nостоянными у всех имеющихся экземnляров. 

П о n у л я ц и я  Б (табл. XXIV,  фиг. 5-6 ; табл. XXV,  фиг. 1-2 ) .  
Полиnняки уnлощенной nолусферической формы, циаметром цо 1 5 0 мм 
и высотой цо 70 мм. Встречаются также nолиnняки nластинчатой 
формы. Кораплиты тонкостенные, в начальных стациях роста сте
лются no субстрату, затем резко отгибаются вверх. В колониях 
часто наблюцаются зоны омоложения. Максимальный циаметр ко
раллитов обычно не nревьПIIает 1 , 5  мм. На начальной стации роста 
коралтrгы несколько меньше указанного размера и имеют неnра
вильные, часто альвеолитоицные очертания. Стенки обычно зигзаго
образные,  толщиною 0, 04 мм, но в некоторых зонах толщина стен
ки увепичивается до 0 , 1  мм. Микроструктура стенки, а также. 
сеmальных ребер фиброзная, часто фибры груnnируются, образуя 
бахули. Сеmальные nластины многочисленные, количество их в оц
ном кораплите колеблется около 1 6 ,  иногца цостигая 20. Обычно 
хорошо nрослеживается расnоложение их в цва, а то и в три nоряцка. 
Пластины вцаются в nолость кораплита цо трех четвертей его рациуса. 
Они часто имеют неnравильные ломаные очертания и каринаuию. В nо
nеречных сечениях наблюцается также nрерывистость сеnтальных nлас

тин, связанная, вероятно, с бакулярной структурой и nер!f:орацией 
сепг. Поры частые, циаметром цо О, 14 мм, цниша вогнутые, ко
сые и не nолные; они отстоят цруг от цруга на расстоянии О, 1-
0, 7 мм. 

Таким образом, вторая nоnуляция отличается от nервой сущест
венно только толщиной скелетнь� элементов. При более цетальном 
аосмотре экземnляров nоnуляции А, облацающих зонально утонен
ным скелетом, выявляется, что сеnты у этих экземnляров также 
nерфорированы и коринированы, только эти nризнаки у экземnляров 
с утолщенным скелетом слабо выражены . При значительном утол
щении всех скелетных элементов их структуры сглаживаются и no-
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рой бывает труцно установить границы межцу сеnтами и стенкой 
к0ралпитов. Оnисанные тонкие структуры скелета у nоnуляции Б 
считалис ь самыми характерными цля The c ia podolica, оцнаКо ц<>
nолнительные nоnуляционные сборы мaтepиllJia из тоnатиnического 
местонахожцения nервой и второй nачек марьяновских слоев nока
зывают, что у этой nоnуляции имеются значительные вариации тол
щины вертикальных скелетных элементов не только зонально, но и 
no всей цлине nолиnняка в разных колониях. Благоцаря этому в 
колониях, облацающих утолщенными скелетными элементами, отме
чаются наряцу с оnисанными новые качественные nризнаки. Наи
более четкими из них являются: наличие соецинительных каналов, 
а также наибольшая выраженность шиnоватости сеnт. Первое ка
чество сильно сближает морфологию nоnуляции Б с nоnуляцией А, 
что nозволяет суцить о близости этих nоnуляций и о возможности 
отнесения их к оцному вицу. Косвенным цоказательством схоцства 
nоnуляций является и то, что все кораллы, в ассоциацию с кот<>- · 
рыми вхоцит nоnуляция А, имеют тенценцию к утолщению скелет
НЬIХ элементов, а кораллы, развивающиеся совместно с nоnуля
цией Б, как nравило, имеют тонкий скелет. и несколько nовышенные 
размеры коралпитов no сравнению с моцальной величиной nризнака 
у вица в целом, 

П о n у л я ц и я  В (табл. X XV, фиг. 3-4 ) . · Полиnняки срецних и 
круnных размеров. Встречаются утолщенные ледешковицные кол<>
нии циаметром 6 00 мм nри высоте 100 мм, уnлоiденные nолу
сферы размером 45 О х 1 1 2  мм, насчитывающие цо 1 О зон роста, 
и nолусферы размером 5 00 х 300 мм. Кораплиты со слабо утол
щенным скелетом звезцчатые, циаметром 1 , 0- 1 , 5  мм. Утолщенные 
кораплиты обычно имеют округленные очертания висцерального nр<>
странства, реже nравильно звезцчатые. Висцеральн.ое пространство 
иногсiа полностью заполнено скелетными образованиями. Кораплиты 
обычно вначале стелются по субстрату и имеют тонкое альвеоли
тоицное строение. В ссиовном по всей цлине колонии стенки к<>
раллитов и сеnты утолiцены цо почти nолного заполнения висцераль
ного nространства и лишь изрецка бывают зонально утонены. Струк
тура стенок и сеnт трабекулярная; в некоторых колониях набл юца
ется перистая структура с центральной осью. Утолщение скелета 
созцается также вторым типом трабекул без вицимой струк:rуры. 
Эти трабекулы как бы вставлены среци основной масс·ь, трабекул. 
Част

.
о они выполняют центральцую часть кораллитов либо межсеп

тальные пространства. Они не только тоньше стенных и сеrrrаль
ных трабекул, но и чаше расположены несколько поц углом к вер
тикальным скелетным трабекулам, Пучки этих трабекул, отклоняяс ь 
в центральные части кораллитов, выхоцят во внутренние полости, 
образуя шиповатую структуру. Основные септы во внутренних з<>
нах караллитов либо ровные, либо зазубрены, реже шиповатые .  Из 
соецинительных образований развиты поры и соецинительные кана
лы, выполняющие оцну и ту же функцию. С оецинител ьные каналы 
развиты при утолщенном скелете, они круглого или эллипсоицаль
ного сечения . Диаметр· соецинительных образований от О, 1 0  цо 
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0, 22 мм. ВозмоЖно , септы имеют перфорацию, но и&-за утолщен
ности скеJJ етных элементов наличие этого признака уст��овит ь оп
р�uеленно не уааегся, Сепгальный аnпарат авух тиnов. К первому 
типу urносятся хорошо развитые сепrы . Длина их ао авух третей 
рааиус а кораллита. Внутренние концы септ несут иногаа выступы, 

· образованные пучками фибр, а также шипики. Количество cerrr обыч
но 1 2  или 24, но име ются караллиты и с большим количеством септ, 
ааже ао 32,  Второй тип септального аппарата преаставлен типика
ми, связанными со скелетным веществом, по-виаимому, второй ге
нерации, так как оно в большинстве случаев запопняет

. 
пространства 

межцу c errraми, а иногаа выс·rилает внутреннюю полост ь коралли
тов. Ш ипики многочисr:.енные, алинные , иногаа образуют сплетения 
в централ ьной зоне кораллита, Они направлены несколько вверх. 
Днища горизонтал ьные, неполные, в большинстве с лучаев вогнутые , 
часто воронкообразные, .образующие осевую ауаку с самостоятель
ными аиафрагмами, · 

Изменчивост ь проявляется незначитепьно по максимальному аиа
метру к ораллитов как в оаной, так и в разных колониях. Значит ель- ·  
ная вариация намечается в разной степени утолщения скелета. Обыч
но все полипняки имеют уголщенный скелет, оанако есть колонии, 
в которых наблюааются зоны с нормальной толшиной стенок и септ. 
В оаной из колоний соотношение этих зон обратное , т.е.  зоны с 
тонкими стенками преоблааают. Намечается вариация и степени 
заполнения вис церал ьной полости кораплита скелетным веществом 
второй генерации. В некогорых полипняках оно полност ью отсутст
вует, либо набл юаается в от аельных кораллитах, либо только в 
некоторых частях кораллитов. В то же время имеются колонии, в 
которых почти все караллиты с оаержат вешество второй генерации. 
Скелетное вещество в таких колония х часто выполняот всю по
лость висuерального пространства кораллита, за искл ючением са
мой центральной части. Развитие шипиков нахоаится в прямой за
висимости от разви·rия скелетного вещ�ства второй генерацilИ, хотя 
в описанной популяции шипики, как правило, хорошо развиты во всех 
колониях. 

Сравнение с популяциями А и Б показывает, что популяция В 
несколько от них отличается по развитию трабекулярного вещества 
второй генерации и шипиков; все же остальные признаки иаентичны. 
Часть экземпляров популяции В по толщине скелетных элементов 
приближается к популяции А, аругая же часть ,  наоборот, к попу
ляции Б. Учитывая, ч то скелетное вещество второй генерации име
ется не во всех колониях популяции В, сле цует полагать, что этот 
признак , вицимо, муrантный или моцификационный в преаелах Thecia 
m mor Rom. В nрогивном случае оана час1ъ колоний этой по
пуляции, не облааающаЯ развитием этого признака, должна была 
бы отойти к The c ia m inor, цругая же част ь - к новому виду те
циид, Так как этот признак появляется только эпизодически в ка
кой-либо одной части - колонии, а вторая его часть не несет его, 
то следует полагать, что один и тот же виа мог включ ат ь  колонии 
как со скелетным вб!ществом второй генерации, так и ·без него 
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Изученные популяции это
го вида существовали в по
дольском бассейне на протя
жении китайгородского вре-

llипул.щии о мен и ( рис. 5 5 )  , nоnуляция А -
в позднедемшинское время, 
Б - в раннемарьяновское и 
В - в позднемарьяновское. 
Рассматривая стратиграфи
ческую последовательность 
отложений и характеристику 
популяций, нетрудно прийти 
к заключению о наличии 
здесь трех стратиграфичес-

} ких видов, обладаюших каж-
/1мул,цv11 А . дый своими специфическими 

чертами, отличаюшими их 
друг от друга. Так, популя
ция А характеризуется в 

основном утолшенными скелетными элементами, популЯция Б 
тонкими скелетными элеметами и популяция В - налИчием ске
летного вещества второй генерации и сильным развитием шипиков. 
Вьщеление стратиграфических видов заманчиво и, виаимо, дейсrви
w-ельно должно иметь место для целей местной стратиграфии, 110 
при этом необходимо рассматривать материал не на уровне вида, 
а на уровне популяций, так как для целей местной стратиграфии 
вполне достаточно рассмотренных характеристик без разбора при
надлежности к виду рассматриваемых выборок. Присвоение каждой 
из !ijTИX Популяций собственных видовых названий, по-видимому, 
неправомочно, поскольку в пределах каждой из них имеется доста
точно значительный процент экземnляров, принадлежащих по ха
рактеристике к другим популяциям. Кроме того, такой же набор 
признаков встречается и у популяций тециид, распространенных на 
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разных уровнях и tю латерали. А это значит, что , соnоставляя та
кие nоnуляции, можно nрийти к nерекрестным соnоставлениям. 

Выцеление среци nоnуляций А, Б и В по количественным nриз
накам тиnологических вицов также nривоt...ит к заключению о трех 
вицовых nоцразцелениях с теми же характеристиками, что и у 
стратиграфических вицов, только с той разницей, что границы меж
цу этими вицами nрохоцили бы как бы nоперек nоnуляций и были бы 
скользящими, так как межцу всеми формами в nоnуляции существу
ет nостеnенный nерехоц, Для стратиграфических целей такие вицы, 
nо-вицИмому, излищни, nотому что они им е ют оцинаковый возраст
ной циаnазон, отличаясь только количественными соотношениями 
экземnляров на кажцом из трех стратиграфических уровней .  

Прецлагаемый nолитиnический виц, несмотря на то, что он име
ет значительное возрастное расnространение, nозволяет выцелить 
наиболее достоверную биозону и избежать nерекрестной корре
ляции. 

III.  б. ВИДЫ, ПРОДОЛЖИТЕЛЬНО 
И НЕПРЕРЫВНО СУЩЕСТВОВАВШИЕ 
В ПРЕДЕЛАХ МНОГИХ БАССЕЙНОВ 

(НА ПРИМЕРЕ MULТ/SOLEN/A TOR TUOSA) 

Характерным цля таких вицов является их широкая фенатиnичес
кая изменчивость. Как было nоказано, вицы; существующие nроцол
житепьное время цаже в nрецелах оцной территории, имеют umрокую 
фенатиnическую изменчивость благоцаря многим факторам, ее nовы
шающим. Вицы же, nроцопжительно существующие в nрецелах мно
гих бассейнов, характеризуются еще большей изменчивост ью бла
гоцаря заселению биотоnов с разными условиями обитания и сущест
вованию цостаточно изолированных nоnуляций, кажцая из которых 
имеет с nецИфическое развюие. Широко географически расnростра
ненный nолитиnический виц, как nравило, имеет и более значитель
ную численность, с которой связан большой nотенциал генатиnичес
кой и фенатиnической изменчивости. При развитии вица в разных 
физико-гёографических условиях чаще возникают мутанты, которые 
также расширяют фенатиnическую изменчивость вица в разных нап
равлениях. Оцнако nоявление мутантов в nоnуляциях с широким 
географическим � возрастным циаnазоном ч асто не цает воЭ!\южнос
ти цапьнейшего их развития . В большинстве случаев мутанты ниве
лируются с исхоцными формами, если не nоявляется возможности 
цля их географической изоляции, При появлении мутантных форм и 
их послецующей нивелировке, естественно, nроисхоцят изменения, 
наклацывающие отnечttток на изменчивость всего вица в целом. 
Таким образом, у вицов, существовавших nроцолжительное время и 
на большой территории, имеют место новые качества, которые их 
существенно отличают от кратковременно существовавших вицов. 
Оцним из основных таких качеств является наличие многочислен
ных мутантов в nрецелах разных nоnуляций. Эти мутанты nри бла
гоnриятных условиях изоляции могут цать начало новым таксонам 
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либо при атсутствии этих условий нивелироваться с ис хоцнымн 
формами , расширяя фенатюmческую изменчивост ь ,  и так цостаточ
но широкую. Тиnичным примером цля характеристики вицов, с-у
шествовавших в прецелах мн9гих бассейнов процолжлтельное пре
мя, является M ultiso lenia tortuosa Fritz , 1 937. Этат виц имел 
фактически повсеместное распространение , т.е. на всех материках, 
и сушествовал цостаточно процолжлтельное время, а именно - ат 
срецнего лланцовери цо начала луцловского века. 

Для расематрения широкой фенатипической изменчивости вица 
ниже привоцится материал, происхоцяший с Сибирской платформы, 
гце виц имел непрерывное развитие в течение срецне-позцнего ллан
цовери и раннего и начала позцнего венлока. Развитие вица шло в 
атцельных популяциях, иногца изолированных цруг ат цруга, иногца 
тесно с�язанных межцу собой или слабо изолированных, образуюших 
благоцаря тесным связям в атцельных час'ТЯХ бассейна популяции 
со свойственным им типом изменчивости. Для выявления изменчи
вости Multisolenia t ortuosa, распространенного в прецелах Срецнеси
бирского басс ейна, необхоцимо · рассмотреть хотя бы четыре место
нахожцения, в которых развивалея в:Иц . .  

Г о р б м я ч и н е к о е  м е с т о н а х о ж ц е н и е  (табл. XXVI , XXVI I ). 
Зцесь в верхах срецнего и верхнем лланцовери распространены ко
лонии небольших и срецних размеров полусферической формы. Ко
раллиты меанцрируюшие, округлые и реже полигональные, та или 
иная форма караллитов зависит от качества и расположения соле
ний. Так, на табл. Х X VIII показан ряц колоний, в которых коралли
ты от меанцрических перехоцят к полигональным благоцаря разви
тию с олений в оцном или цвух противоположных углах караллитов 
и в четырех углах на оцном и том же уровне .  Самое примечател ь
ное зцес ь то, что циаметр караллитов в разных колония х варьиру
ет от 0, 2 цо 1 , 2  мм, т.е. в шесть раз. На табл. XXVI , XXVII  
цаны ряцы колоний, показываюших это изменение циаметра карал
литов. Несматря на то, что крайние формы цостаточно значительно 
атличаКУГся цруг ат цруга, непрерывный ряц показывает, что они, 
без сомнения, атносятся к оцному таксону, хотя и имеКУГ разные 
циаметры кораллитов. Стенки у всех полипияков тонкие, толшиной 
0, 03-0, 08 мм. Солении крупные . Наблюцается прямая зависимость 
межцу циаметром караллитов и поперечником солений. Коэффициент 
пор варьирует от 0, 2 цо 0,6. У экземпляров с мелкими корапли
тами ( 0, 2-0, 3 мм ) с олении имеКУГ поперечник 0, 1 5-0,

.
2 0  мм, у 

крупноячеистых экземпляров ( 1 , 0- 1 , 2  мм ) - цостигаКУГ 0, 3 5  мм. 
Дниша обычные цля фавозитиц. Шипики рецкие, но хорошо развиты. 

На основе изучения колоний из горбмячинекого местонахожце
ния можно сцелать вывоцы о значительной изменчивости вица Mul
t is o le nia tortuos a . непrерывный ряц изменчивости по циаметру ка:.. 
раплитов показывает, что к. оцному J;�Ицу цолжны относитьс я  такие 
классические типологические вицы, как Multisolenia formosa Sok .  и 
Mult is o lenia misera Sok. et Tes .• , вьщеленные в основном только на 
ос новании большего циаметра караллитов ( первый виц ) и меньшего 
циаметра к ораллитов ( второй виц ) по с равнению с типовым щщом 
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роца. Кроме того, непрерывный ряц по очертаниям караллитов от 
l !олигонально-округлых цо сплошь меанцрируюших и зависимост1 .  
ОУГИХ очертаний от количества солений и их группироJ?ОК показыпLI
юr, что M u lt isole nia labyrint ica Sok.  e t Te s .  также цолжна быть си
нонимом М .  tort uos a . Исхоця из этого анализа, можно заключить, 
что и все перехоцные формы межцу М. m is e ra, M.tortuos a - M.formosa 
и M . tortuosa - M. labyrintica цолжны относиться к М .  tortuosa.  

В и л ю й с к о е  м е с т о н а х о ж ц е н и е. Полиrrnяки срецних и круп
ных размеров. Кораплиты меанцрические, округленные и полиго
нальные в зависИI\-юсти от количества и расположения солений. Ос
новной примечательностью популяции из этого местонахожцения 
является то, что зцес ь имеются колонии с кораплитами циамет-
ром от 0, 5 цо 2 , 3  мм. В принципе циаметр кораплиrов в разных 
колониях зцес ь варьирует всего в четыре-пять раз - это цаже мень
ше, чем в популяции горбмячинекого местонахожцения, но начиная 
с 1 , 3  мм и выше этот ряц по циаметру караллитов полностью нац
страивает вариационный ряц популяции горбмячинекого местонахож
цения, что и показано на табл. X XIX , ХХХ . Солении хорошо раэ
виты как в мелкоячеистых экземплярах, так и у круrrnоячеистых 
форм. Их величина коррелятивно связана с циаметром кораллитов, 
У мелкоячеистых форм поперечник солений обычно не превышает 
0, 2 мм, у круrrnоячеис'Jъiх он иногца цостигает 0,4 5  мм. Наблю
цается также корреляционная связь - при увеличении размеров ко
раллитов уменьшается количество с олений и увеличивается число 
угловых пор. Стенки тонкие, цо О, 15 мм, как и у всех лланцове-. 
рийских видов фавозитид, сушествовавших в Среднесибирском бассейне. 
Днища обычные для рода. Септальные шипы редки, но хорошо развиты. 

В вилюйском местонахожцении популяция характеризуется . зна
чи·rельной вариацией циаметра кораллитов, который по сравнению 
с популяцией горбмячинекого местонахожцения сильно возрастает, 
цостигая 2 , 3  мм. Благоцаря этому круrrnоячеистые экземпляры 
почти по всем признакам соответствуют прецставителям P a leofavo· 
s it e s, оцнако у них имеются хорошо выраженные солении. Непре
рывный же ряц по циаметру караллитов от мелкоячеистых мульти
соленииц цо самых кpyrrnыx из описанных ' форм ( or О, 5 цо 2,  3 мм) 
показывает тесне:йшую связь всех этих экземпляров, объециненных 
таким признаком как наnичие соnе:ний. Мелко- и ереинеячеистые фор
мы относятся к M u lt i s o le nia бесспорно, и не только к роцу, но и 
цаже к типовому вицу. Поэтому и круrrnоячеистые экземпляры вклю
чаются нами в синонимику M ultisole nia tortuos a Fritz. Оцнако слецу
ет отметить, что в настоящее время еше не изучено соотношение 
круrrnоячеистых форм, соцержащих солении, и мелкоячеистых Р a le o· 
favos ite s .  Накопление полноценного популяционного исхоцного ма
териала поможет в цальнейшем ликвицировать этот пробел и уста
новить истинную связь этих вицов, а также более цостоверно уста
новить таксономическое значение такого признака, как наличие со
лений у разных фавозиrиц. 

М о р к о к и н е к о е  м е с т о н а х о ж ц е н и е  (лланцоверийские отло
жения ) .  В Моркокинеком районе такЖе имеются экземпляры , обла-
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цаюише сильной вариацией циаметра кораплитов - от 0,4 цо 2 , 3  мм 
и с циаметром пор у мелкоячеистых экземппяров О, 1 8  мм и у круп
ноячеистых экземпляров 0, 3 3  мм (табл. XXXI ) .  Они образуют ряц, 
также поцтвержцаюuшй широкую вариацию этих признаков в преце
лах M ult iso le nia tortuosa. 

М е с т о н а х о ж ц е н и е  м е ж а у р е ч ь я  О л е н е к а  и М о р к о к и  
( веялокский биостром куснаинекой свиты ) .  Венлекекие биостромы 
поцробно описаны ранее (Тесаков, Шпунт, 1 96 7 ) . Они прецставля
ют геологические тела цо 1 , 5  м по мошности и цо 3 00 м протя
женности. Кажцый биостром, без сомнения, прецставпял сбаланси
рованную экологическую систему на уровне биогеоценоза и взятая 
из него выборка прецставителей мультисоленниц может цостоверно 
относиться к оцной популяции. 

Полипняки срецних и цостаточно крупных размеров. Кораплиты 
меанцрические, округленные и полигональные. Ilиаметр их колеб
лется в разных колониях от 0, 5  цо 1 , 4  мм (табп. XXXII ). Стенки 
тонкие и несколько утолшенные по сравнению с лланцоверийскими 
формами этого вица. Некоторая их утолщеннесть объясняется с по
зиций моцификаиионной изменчивости. Этот признак усиливается 
благоцаря обитанию колоний в рифегенной экосистеме. Утолщение 
скелетных эЛементов всех организмов, с оставляющих биоценоз, про
исхоцит гомологично. С олении крупные, развиваются в прямой за
висимости от циаметра кораплитов: у мелкоячеистых форм их ве
личина не Iiревышает О, 1 8  мм, у крупноячеистых - может цости
гать 0, 5 0  мм. Днища обычные. Септапьные образования либо реа
кие, либо частые. На табл. X XXII ,  фиг. 3-6 показаны цва экземппя
ра с оцинаковыми признаками, но у оцного шипики частые и цпин
ные, а у второго практически отсутствуют. В популяции наблюца
ется непрерывный ряц по этому признаку. 

Рассмотрение популяции важно в цвух отношениях. Во-первых, 
она показывает аналогичную вариацию циаметра караллитов у вица 
на более высоком, по сравнению с лланцоверийскими популяциями, 
стратиграфическом уровне и является проме�уточной межцу попу
ляциями · с  мелкими -И · . круriными корапп:итшш. · Во-вторых, · на при
мере этой популяции можно убецит ься в наличии в прецелах оцноГо 
вица экземппяров как с хорошо развитыми септапьными образова
ниями, так и без них. Благоцаря этому к Multis ole n ia tortuosa необ
хоцимо отнести и такой виц, как M u lt is ole n ia n ik i(orovae Sokolov et 
Tesakov, выцеленный ранее по этому. признаку ( наличию хорошо 
развитого септапьного аппарата) . 

К у р е й с ко е  м е с г о н а хо ж ае н и е ( венлокские отложения) 
(табл. X XXIII). Полиnняки среаних размеров. Кораплигы меанари
рующие, округлые и nолигональные, аиаметром в разных: колониях 
от 0,4 ао 1 ,4 мм. Стенки ·гонкие ил:и несколько утопщенные. Со
лении в мелкоячеисгых экземплярах цосгигаюг О, 25 мм, в крупно
ячеисгых - ао О, 7 мм. Днища обычные. Шиnяки хорошо развиты 
или огсугсгвуют. Огношение этих экземnляров к Mult'iso lenia tor· 
tuosa не вызываег сомнений. Эта nоnуляция интересна тем, чго в 
ней наблюааюгся еще большие nоnеречники солений - цо О, 7 мм. 
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Такой nоnеречник солений в 3,5 раза больше 11иаметра караллитов 
самых мелкоячеисгык nре11сrавигелей ви11а. 

По11в011Я игог оnисания материала, nроисх:о11яшего из ллан11овери 
и венпока Сибирской nла:гформы, можно с11елагь заключение о ши
роких рамках изменчивосги ви11а 11аже no о 11ному nоnулярию, в ко
тором нашла отражение вся nолнота объема Multiso·tenia tortuosa. 
Ниже 11ается харакгерисгика nоnулярия Multisolenia tortuosa, nроис
ХО11ЯШего из ллан11овери и венпока Сибирско й nла:гформы. 

Полиnняки мелких и сре11них размеров, кораллигы меан11рирую-
щие, округленные и nолигональные, 11иаметром в разных: колонияк 
or О, 2 110 2, 3 мм. Солении nоnеречником в разных колониях or 
0 , 1  110 0,7 мм. Стенка тонкая или умеренно уrолшенная. Днища 
частые, обЬ1чно горизонтальные. Шилякихорошо развиты либо отсутствуют. 

Кроме того, в этоr ви11, nо-ви11имому, аолжны быгь включены и 
мутанты, оnисанные ранее {разаел I I .  3. 6 )  в эгой работе. 

В общем синонимика M ultiso le nia tortuosa Fritz nосле прове11ен
ного иссле аования, no нашим nре асгавлениям, выгляаиг сле аующим 
образом : 

Multiso le nia t ortuosa F ri tz ,  1 937:  F ri tz ,  1937, crp. 2 3 1 ,  
рис. 1 -4; 1 93 9 ,  crp. 5 1 2, табл. 5 9 ,  фиг. 3-4; Соколов, 1 949, 
crp. 8 2, табл. V II ,  фиг. 7 -8; 1 95 0, crp. 22 2, :rабл. I V , фиг. 1-
2; Shrock, Twenhofe l ,  1 9 5 3, рис. 4-4б; Соколов, 1 9 5 5 ,  crp. 3 1 ,  
табл. L II , фиг. 3-4; Steam , 1 9 5 6 ,  crp. ·6 6, табл. V ,  фиг. 1 -4; 
H il l ,  Stumm, 1 9 5 6 ,  crp. F 464, фиг. 3 49,  8; Лелешус, 1 95 9 ,  
crp. 5 0, табл. 1 ,  фиг. 1 - 2; Жижина, Смирнова, 1 95 9 ,  crp. 6 9, 
табл. V , фиг. 1-2; S trutz ,  1 9 6 1 ,  crp. 35 2, табл. 44, фиг. 3; 
Дзюбо, Миронова, 1 9 6 1 ,  crp. 5 ,  :rабл. S -9, фиг. 3; У а ,  1 9 6  2, 
346, табл. 1 ,  фиг. 1 ;  1 9 6 2, crp. 5 8 ,  табл. Х Х , фиг. 1 ;  Соко
лов, Тесаков, 1 9 6 3 ,  crp. 1 27 ,  табл. X X I V , фиг. 1-2; Бар
ская, Ш аркова, 1 9 6 3 ,  crp. 1 4 0, табл. X V I I I ,  фиг. 3-4; Л еле
шус, 1 96 3 ,  crp. 1 6 3 ,  табл. 1 1 ,  фиг. 4; Клааманн, 1 9 64, crp. 4 3; 
Чехович, 1 9 6 5 ,  crp. 7 6, табл. Х IV , фиг. 1 ;  Ковалевский, 
1 9 6 5, crp. 1 1 8, табл. X XI V ,  фиг. 1 ;  Bolton , 1 9 6 5 ,  crp. 26 , 
табл. V l ,  фиг. 2-3; табл. V lll , фиг. 1-4; Лелешус, 1 9 7 0, crp. 
6 6 ,  без изображений; Ким, 1 9 7 1 ,  crp. 1 3 3 ;  :rабл. X X V I ,  фиг. 
1 а,.б; B olton ,  Copeland, 1 97 2, табл. 1 1 1 , фиг. 5-6. 

Palaeofavosites m irabilis Tchernyche v :  ЧерньШiев, 1 9 37 а, 
crp. 1 3, табл. 1 1 , фиг. 1 ;  1 9 37 б, crp. 86, табл. V l l ,  фиг. 4; 
1 9 3 8а, crp. 1 18 ,  табл. I V , фиг. 4; 1 9 38б, crp; 1 4 9, 1 9 4 1 ,  
crp. 6 8 ,  без изображений; 1 9 5 1 ,  crp. 4 0 ,  табл. 1 1 1 ,  фиг. 5 -6 .  

P a laeofavosites ninae Tchern ychev, 1937 :  ЧерньШiев, 1 9 37 а, 
crp. 84, · табл. У 1, фиг. 4. 

M ultisolenia tortuos a F ri tz  v ar. s ib irica Sokolov, 1 947 :  Соко
лов, 1 9 4 7 ,  crp. 288, без описания и изобрr'Кений; 1 95 1 , 
crp. 5 8, без изображений. 

M ultisolenia formosa Sokolov, 1 947 : Соколов, 1 947 , crp. 2 88, 
рис. 1; 1 949, crp. 83, табл. V I I ,  фиг. 9, рис. 4-5 в те ксге; 
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1 9!3 1 ,  сгр. 5 8 ,  без изображений; 1 95 5 ,  табл. Х ,  фиг. 1-.1,  
рис. 25 в тексге; Жижина, Смирнова, 1 9 5 9 ,  сгр. 7 0; табл. V ,  
фиг. 3-4; Соколов, 1 96 2, табл. I V ,  фиг. 6 ,  рис. 1 6  в тексге; 
Кокшарская, Абаимова, 1 9  6 2, сгр. 1 1 . табл. 1 , фиг. 3; табл. 1 1 , 
фиг. 1 ;  Соколов, Тесаков, 1 9 6 3, сгр. 49, табл. I V ,  фиг. 3-4; 
Че х.ович, 1 9 65 ,  сгр. 7 7 ,  табл. X IV ,  фиг. 3 ,  6-7 . 

Mult isolenia tenuis Sokolov, 1 94 7 :  Соколов, 1 9 4 7 ,  ·сгр. 288, 
без описания и изображений; 1 9 5 1 ,  сгр. 58, без изображений. 

M u lt is o lenia ninae (Tchernychev,  1 937) : Соколов, 1 9 4 7 ,  
сгр. 2 8 8 ,  без описания и иsображений; 1 9 5 1 ,  сгр. 5 8 ,  без 
изображений; Лелешус, 1 97 0, сгр. 6 6 ,  без изображений. 

P a laeofavos ites m irabi lis var. jurm anensis Tchernychev, 1 95 1 :  
Чернышев, 1 9 5 1 ,  c:rp. 4 2, табл. I X , фиг. 7-8. 

Pa l(Ieo{avosit.es m irab ilis var. baskuskanensis Tchernychev,  
1 95 1 : Чернышев, 1 9 5 1 ,  сгр. 4 2, табл. X XVI , фиг. 3-4 .  

Mult iso lenia tortuos a F ritz var. cy lindrica Sokolov , 1 95 1 : 
Соколов, 1 95 1 ,  сгр. 5 6 ,  табл. XXI , · фиг. 1-2; Искюль, 1 9 57 , 
сгр. 9 2, табл. V l ,  фиг. 4-5 ; Барская и Бонааренко, 1 9 6 3, сгр. 
1 26 ,  табл. X II I , фиг. 1-2.  

Mult iso lenia confluens Stearn ,  1 956 : Stear, 1 956, сгр. 6 6 ,  
табл. V ,  фиг. 6 -8 .  

Multisolenia mutosa Leleshus ,  1 959 : Л елешус, 1 95 9 ,  сгр. 5 1, 
табл. 1 ,  фиг. 3-4, габл. l i , фиг. 1-2.  

M ultisolenia diversa Dzinbo,  1 96 1 :  Дзюбо и Миронова, 1 9 6 1 , 
сГр. 5 9, табл. S-9, фиг. 4.  

Mult iso lenia tortuos a F ri tz  s sp. s a la irica Mironova, 1 96 1 :  
Дзюбо и Миронова, 1 9 6 1 ,  сгр. 5 8 ,  табл. S-9, фиг. 2.  

M ultis o lenia frivola K laamann,  196 1 :  КлаамаНir, 1 9 6 1 ,  сгр. 7 8, 
та6л. V 1 ,  фиг. 1-3. 

M u lt isolenia e xcelsa  К l a amann ,  1 96 1 : Клааманн, 1 96 1 , сгр. 
7 8, таб1L V 1, фиг. 4-6, рис. 1 в тексге; 1 9 6 4 ,  сгр. 4 5 ,  табл. 
X I I ,  фиг. 5; Stasinska , 1 9 6 7 ,  сгр. 7 6 ,  та6л. X I X , фиг. 2, 

M ult isolenia tortuosae(ormis K!aamann,  1962: Клааманн, 1 96 2, 
crp. 1 5 8, табл. Ш, фиг. 1-2, рис. Ф,в тексге; 1 9 64, сгр. 44, 
табл. Х II I , фиг. 1-2; Stas inska ,  1 9 67 ,  сгр. 7 5 ,  та6л. X I X ,  
фиг. 1 .  

Mult isolenia temperans K la amann,  1962: Клааманн, 1 9 6 2 ,  
стр. 1 5 9 ,  табл. I I I ,  фиг. 3-4; 1 96 4, стр. 44, та6л. X I I ,· 
фиг. 3-4 . 

M ultisolenia me andric a  Bars kaj a ,  1962:  Барская, 1 96 2, стр, 4 3 ,  
та�л. I ,  фиг. 3-4 , 

M ultis o le nia tortuosa F ri tz  s s p. gansuens is Y u ,  1962: 196 2а, 
стр. 3 5 2, табл. I ,  фиг. З-4; та6л. I I ,  фиг. 2; 1 96 26, стр. 5 9 ,  
та6л. X X I, фиг. 1-6 . 

Multisole nia zhongningens is Y u ,  1962 :  Yu..  1 9 6 2а, стр. 3 5 2 ,  
та6л. 1 1 , фиг . 1 ;  1 96 26, стр. 5 9 ,  та6л, X X I I ,  фиг. 2 .  

M ult isolenia s ich:uaniana Y u ,  1962 : Y u ,  196 2а, стр. 3 5 2, 
табл, I , фиг. 2.  
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M ultisolenia 11 ik i{orov i Sokolov et Tes akov (in co l l ) : Кокшаре
кая и Абаимова, 1 96 2, стр. 1 2, табл. 1 ,  фиг. 1 .  

Mullisolenia m isera Sokolov et Tes a kov, 1 963 : Соколов и Те
саков, 1 96 3 ,  стр. 4 7 ,  табл. 1 1 1 ,  фиг. 5-6 ; Лелешус, 1 970, 
стр. 66, без изображений. 

M ultisolenia labyrinth ic a Sokolo\i et Tesakov, 1963 : Соко
лов и Тесаков, 1 9 6 3 ,  стр. 48,  табл. I V ,  фиг. 1-2 . 

M ultiso lenia nikiforovae Sokolov et Tesakov, 1963 : Соколов 
и Тесаков, 1 96 3, стр. 4 9 ,  табл. I V ,  фиг. 5-6 ; табл. V, фиг. 
1-2; Чехович, 1 9 6 5 ,  стр. 76,  табл. X I V ,  фиг. 5; табл. X V , 
фиг. 1-4, 7. 

M ultisolenia parva Polt avzeva, 1 965:  Полтавцева, 1 96 5, 
стр. 4 3 ,  табл. IX ,  фиг. 5-6. 

M ultisolenia m inim a  Poltavzeva,  . 1965 : Полтавцева, 1 96 5 ,  
стр. 4 4 ,  табл. I X ,  фиг. 7-8. 

M ultiso lenia tortuosa F ri tz  var. m inara lica Poltavzeva, 1 965: 
Полтавцева, 1 96 5, стр. 44,  табл. Х , фиг. 1-2. 

M u ltisolenia aff. mis era Sokolov et Tesakov, 1963 : Чехович, 
1965,  стр. 76,  табл. X I V ,  фиг. 2 .  

M u lt iso lenia ura lic a Chekhovic h ,  1965:  Чехович, 1965,  стр. 
79,  табл. X V, фиг. 5-6 . 

M ult iso lenia ps eudore liqua K im : Ким, 1 96 6 ,  стр. 2 5 ,  
табл. X V.  

P ris cosolenia k o z lowskii  Stasins ka, 1 967: Stas i nska,  1967 ; 
стр . 73 ,  табл. X VI I I ,  фиг. 4 .  

Prisco;olenia .ro zkowskae Stas i nska ,  1 967 : Stas inska,  1967, 
стр .  74, табл. X V I I I ,  фиг. 3. 

M ultiso lenia aff. labyrinthica Sokolov et Tesakov, 1963 : 
Жижина, 1 96 8, стр. 88, табл. V l ,  фиг. 1-2. 

M u lt iso lenia e xtrema K im ,  1 97 1 :  Ким, 1 9 7 1 ,  стр. 1.34, 
табл. X XVI , фиг. 2а-2в, табл. Х XVII , фиг. 1 .  

Указанные триццать · цва синонима Multis olen ia tortuosa практи
чески все встречаются на Сибирской платформе в лланцоверийских 
и венлакских отлс;жениях ·l табл. 6 ) • Не встречена пока только 
M . m utosa, которая, по-вицимому, является мутантной формой этого 
вица. Мутант этот развит в Срецней Азии. 

Кроме того, на Сибирской платформе круrmоячеистые формы ( на
чиная с диаметра караллитов более чем 1 ,4 мм) встречаются лишь 
в тщндовери. 

Анализ стратиграфической приуроченности всех выцеленных ра
нее форм показывает, что они распространены, начиная со срецнего· 
лланцовери цо конца венлока, исключительно рецко захоця в низы 
луцлова. Таким образом, намечается широкая стратиграфическая 
зона M ultiso lenia tortuosa,  распространенная практически на всех 
материках, опрецеляюшая названный стратиграфический уровен ь. 
П ри выцелении первых типологических·  вицов склацывалось впечат
ление о их узком стратиграфическом интервале распространения. 
Так, вначале M ultis o lenia tortuos a считалась характерной цля ллан-
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Т а б л и ц а  6 

Стратиграфическое распространение на Сибирской платфор�1е раз
личных форм M u lt is olenia tortuosa Fritz, описанных ранее как са
мостоятельные вицы, поцвицы , варьететы 

:s: :s: 
р. р. 
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,::s;: 

ф 
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d d :<: d :<: о :<: о  

:<: >< :<: � >< �  ф р. ;Е 
р. <\! <\! :<: g: :x:  

u 
� ф � :s: ф са �  � cQ � ::с iЦ 

Multisolenia tortuosa + + + + 
м. m iтabi lis + + + + 
М. ninae + + + + 
м. tortuos a var. s ib iri с а  + + + + 
м. formosa + + + + 
м. tenuis + + + + 
м .  m irabi lis var. jurm anens is + + + + 
м. m irabilis var. bas kus kanens is + + + + 
м. tortuosa var. c y lindrica + + + + 
м. confluens + + + + 
м. inutosa 
М. d iversa + + + + 
М. tortuosa sa la irica + + + + 
М. frivola + 
м.  excelsa + + + + 
м. tortuos aeform is + + + + 
м. temperans + + + + 
м. meandrica + + + + 
м. tortuos a v ar. g ansuensis + + + + 
м. zhongпingens is + + + + 
м. s ichuaniana + + + + 
м. nikiforovae + + + 
м.  m1sera + + 
М. labyrinthica + 
м .  parva + + + + 
м.  m 1mma + + 
м. tortuosa v ar. m inara lica + + 
м. uralica + + + + 
? Multisolenia pseudore liqua + + 
Priscosolenia k o z lowskii + + + + 
Р. rozkows kae + + 
? Multisolenia e x trema + + + + 
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аовери Сибирской nлатформы, а аля венпока опреаеляющей формой 
служила М .  formosa. 

При накоnлении фактического материала ереанеячеистые формы, 
т.е. М. tortuosa были найаены в венлоке, а впослеаствии крупно
ячеистые формы, т.е, М. {ormosa - в лланаовери. Слеаовательно, 
выаеление авух виаов как стратиграфических маркеров оказалось 
ненужным, тем более что топатипический материал по М. tortuosa 
происхоаит также из венлока. Как покаэвно в описаниях, самые 
круmюячеистые формы мультисоленииа распространены на Сибирс
кой nлатформе не в венлоке, а в лланаовери, Uентр широкой фено
типической изменчивости от 0,3 ао 2 ,3  мм по аиаметру каралли
тов нахоаился в ереанесибирском бассейне в лланаоверийском 
веке (среанее .. течение р. Вилюй ) .  Мелкоячеистые формы ао 0,3 мм 
в аиаметре караллитов обитали в это время на северо-эапаае бас
сейна (нижнее течение р. Нижняя Тунгуска ) ,  Межау этими района
ми имеется клинальный перехоа от крупноячеистых форм к мелко
ячеистым. Таким образом, в преаепах ереанесибирского nлатфор
менного моря в лланаоверийский век наблюаается изменение аиа
метра кораллитов, проележеиное по латерали. При более широком 
nлощааном рассмотрении оказывается, что крупноячеистые формы 
виаа имеют развитие и в венлаке Прибалтики (Mult iso lenia frivola 
Klaam. , 1961) , так же как и мелкоячеистые формы .в венлаке При
балхашья ( Multiso lenia m inim a Poltavzeva, 1965 ) .  В венлаке При
балхашья распространены и формы, поаобные Multisolenia labyrintica 
Sok. et Tes. {Multiso le nia tortuosa var. m inara lica Poltavzeva,  1965). · 

После такого анализа становится очевидным, что все формы из
менчивости М ult is o lenia tortuosa Fritz  встречаются как в лланаове
рийских, так и в венлакских отложениях того или иного региона, 
а это значит, что отнесение их к оаному виау не несет ущерба 
стратиграфии. Поэтому благоааря широкой трактовке виаа можно 
избежать противоречивости в корреляции отложений на· аалеких 
расстояниях и в разнофациальных зонах, 

• III.  7. ВИДЫ, 
ОЧЕНЬ ПРОДОЛЖИТЕЛЬНО СУЩЕСТВОВАВШИЕ 

В ПРЕДЕЛАХ МНОГИХ БАССЕЙНОВ 
(НА ПРИМЕРЕ FA VOSПES GOTHLANDICUS) 

Характерн ой чертой видов, очень продопЖительно существ овав
ших в пределах многих бассейнов, является их чрезвьNайн о широ
кая фен отипическая изменчивость. Как уже было показан о ранее, 
долго ·существовавшие виды имеют щирокую фенотипячеекую измен
чивость. Однако существуют две группы таких видов: одни - д олго 
существующие и развивающиеся отдельными, часто изолированными 

. друг от. друга популяциями или.  п опуляриями, другие - широко и 
n овсеместно непрерывно распространенные. К первой группе отно
сятся, как правило, стенобионтные виды, типичным представителем 
которых бьmа п окаэвна M ult is o lenia tortuosa F ritz. 
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Поэтому эдесь мы большее внимание обратим на обсуждение второй 
груnпы, к которой относятся обычн о  эврибионтные виды. При непре
рывн ом ге ографическом распространении изменчивость обычн о  ме
няется кпинапьно И установпение принадлежн ости к одному такс ону 
разных экземпляров не представляет никакого труда при целенаnрав
ленном географическом изучении вид овь� ареалов и с оставлении 
для широко изменчивых видов фен ографических карт. Благодаря тес
н ой связи популяций между с обой на широких пл ощадях существ ова
ние общег·о ген офонда обеспечивает и обший широкий · диа11аз он фено
типической изменчивости, направленной от центра больших п опуля
ций или от центрапьнь� поПуляций популярия. И т олько краевые 
п опуляции часто имеют сильно откпоняiощиеся прИзнаки. Несколько 
изолир ованные п опуляции имеют обычно в олновую изменчивость с 
широким полем перекрытия. Популяции, значительн о удаленные друг 
от друга или сильно различаiошиеся по  своим физико-географичес
ким условиям обитания, могут очень. существенно отличаться п о  не
кот орым признакам. Однако имеются промежут очные популяции как 
по признакам, так и п о  их ге ографическому распространению и уело� 
виям обитания, т.е. наблюдается в олновая изменчив ость. Поэтому 
при устан овлении такой изменчивости в пределах всех популяций 
они могут быть отнесены к одн ому виду. Ос обенно важно для изу
чения попн ой вариации признака находить центральные популяции 
ВИда, в которь� обычно имеется весь запас фенотипической измен
чивости. Сравнение этих п опуляций с п опуляциями, имеющими узкие 
диапаз оны колебания признака, часто п озволяет п од ойти к правиль
ному объяснению причин вариаций признака в конкретной популяции. 

Одн ой из характернь� черт видов, шир око  распространеннь� �о  
времени и простраuстве, является также наличие у них многочис
пеннь� мутантов. ЕсЛи такие ВИдЫ обитали отдельными п опуляция
ми, то мутанты п од действием отб ора могли об ос обляться в само
с,т оятепьные такс оны. Виды же, п овсеместно  существовавшие, обыч
но нивепировали мутантов, раств оряя их в общем ген офонде широ
ких популяций. 

Классическим примером очень долг о существовавшег о во време
ни и широко ге ографически распространен�ого эврибионтного вида 
является F'avos ite s g oth landicus Lam. , 1 8 1 6 .  · У табупят таких вИдов 
немного, но они сушествуют среди нескопысих семейств, например, 
среди S yringoporidae,  H.a lys itidae и некоторь� других. F'a vos ites goth· 
landic us интересен и тем, что, как покаэьiвают наблюдения, он яв

ляется пример ом эврибионтнь� форм не т олько среди табулят, но  
и среди мн огих форм органического мира. Ег о существование дока
зано среди гпубоков однь� аргиплитовь� осадков, с одержаЩих т опь
ко граптопиты и хиопиты с т онкими раковинами; среди пагуннь� 
эаСолоненных nолей доломитового состава, содержащих эвриnтерид на 
мелководье ппяжнь� з он; среди мелкой в олноприбойной ряби, где 
не могли существовать другие д онные прикрепленные .организмы. 
Благодаря этому F'a v os ites gothlandicus имел широкое распростране
ние во всех морях мирового океана. Время существования ВИда оп-
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ределяется практически целым периодом - от среднего пландовери 
tto пржидола включительно. 

1 Неудивительно, что такой вид должен бьm привпекать внимание 
�сследователей. И действительно, нет практически ни о�ной доста
tг о�но большой статьи или монографии, посвященной характеристике 

. КОраЛЛОВ с иnура ТОГО ИЛИ ИН ОГ О  района, чтобы В ней не был описан 
или хотя бы упомянут этот вид. Нет, пожалуй, ни одн ого достаточ-:
Цо крупног о  исследования, касающег ося объема i.t)!!:Ида , у табулят, 
flтобы ОН О Не затронуло Э Т ОТ ВИД, И В ТО же Время объем его ДО 
рих пор одн означно не установлен хотя бы приблиэительно. Одни 
исследователи оставляют за видом типологическое его понимание, 
\г.е.- ·возводsrr в видовой ранг количественные характеристики (диа
метр к ораллитов - 3,0 мм, стенка т онкая, поры около О, 25-0, 3 мм, 
ДлиiШt- обычные, шипики редкие, но хорошо развитые) . Нам же пред
ставляется его объем до такой степени ш ироким, что в синонимию 
етого вира вклЮчается большинство типологических силурийских 
�идов рода F/J vos i-tes , а их число к наст оящему времени исчисляет
,ся порядком 3 50-400.' 

�ног очисленн ость представителей этог о  вида, широкая его фе
�отипическая ' изменчивость как наследс'твенная, так и модификаци
онная, ш ирокая распространенность в пространстве и во времени 
fl оэволяют обрд.щаться к. Fa v osites gothlandicus как к одному из ос
J:� овных видов, дающих возможн ость решить ту или иную поставлен
ную перед исследованием задачу, Если обратиться к вышеиэложен
�ому материалу, метрудн о убедиться; что основные наблюдения и вы
воды, связанные с общими вопросами, были сделаны на основе 

. !Изучения именно этого вида. Он является также первым, на кот о
_ром м ожно оценить и подвидовые категории табупят с их широким 
временнь� диапазоном и пространственныi� ареалом распростране
·ния· не в типологической тракт овке, а с п озиций политипической 

· к онцепции. Этот вид д олжен и в дальнейшем сыграть свою положи
теЛьную р оль в общетеоретических в опросах после его переиэуче
нм llt! · � К1)И-.flнентах. В настоящей рабме прив одится детальная 
хараkТериС1'1П!iВ вида т[тько по сибирскому и n од ольекому материа
nам; �DТDрые; tсаК нам хажется, вполне дают nолное представление 
с nринимаемом объеме вида, рамках его изменчивости и его внут-
ри�идDВЬIХ nодразделениях. Полное исследование этого вида эаслу
)кивает сnец·иаnьной монографии. 

Вид 'Favosites gothlandic.us, Lam. территории Сибири включает 
1ГРИ подвида : F .  goth landicus gothlandicus, F .  gothlandicus moyeroensis 
'и ,F .  gothlandicus socia lis. 

К перв ому из нИХ ( типовому) - Favos ites guthlandicus gothlandi· 
c us L am. - 'относится лландоверийский n оnулярий Сибирской плат
формы и примьrкающие к .  нему популярии Таймыра, Саян о-Алтайской 
области, Сетте-Дабана, а также Северо-Востока и Дальнего Восто
�а СССР и Китая. Этот nодвид, по-видимому, распространен также 
k no всему северу СССР, Уралу, Европе, занимая эдесь более 
tиирокий возрастн оЙ диаnазон от Лландоверийск ого д о  пржидольско-
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го ярусов. Развитие тип ового п одвиnа простирается R на Северную 
Америку и Австралию. Таким образ ом, появление вида на рубеже 
нижнег о и среднег о лландовери связано с одним к осмополитным 
его п одвиnом, вначале существовавшим практически по всему зем
н ому шару, естественн о, только в пределах з оны, благ оприятной 
для развития к оралп ов, а затем прекрв.тившим свое существование 
на разных временных рубежах в разных географических пр овинциях. 
Так, в Евр опейской части ССС Р и прИлежащих к ней областях типо
в ой п одвид, п о-виnимому, просуществ овал без дифференциации д о  
к онца с илура, в т о  же время н а  территории С ибири и Дальнег о В ос
т ока ССС Р  отмечается ег о дифференциация. Здесь в венлоке наме
чается развитие второг о п одвида - Fa vos ites gothlandicus moyeroen· 
s is Sok. et Tes. - с ареалом распространения в пределах Сибирс
к ой платформы, Таймыра и П олярн ого Урала. Третий п одвид - Favo
s ites  gothlandicus socia lis Sok. et Tes. распр остранен в конце силура 
и начале девона п о  всему Север о-Вост оку СССР. 

сmисание среднесибирског о  п опулярия, относимого к типов ому 
п одвиду, приведено достаточно подробно в разделе 1 1 .  3 . 3  при ха
рактеристике изменчивости признак ов, п оэт ому нет необходимости 
вновь п одробн о на нем останавливаться. Между сибирским п опуля
рием и всеми перечисленными выше, относящимися к виду Favosi· 
t e s  gothl·andicus Lam., существует либо клинальпая изменчивость, 
либо в олн овая. Возрастание или снижение т ог о  или ин ог о  признака 
происходило п остепенно от популяции к п опуляции, л иб о  д ов ольн о  
резко. Однако чаще всег о для рассматриваемой такс ономической 
единицы отклонение от н ормы в озникал о только по краям вариацион
нь� рядов, благодаря чему в б ольшинстве п опуляций присутствуют 
фенотипы со средн ими для вида в целом константами количествен
ных приэнаков. К ним , в частности , относится и типовой экэем
ппяр. У многих же попупяций варвация диаметра караллитов зна
читепьная. 

Так, в пале оп опуляции, пр оисх одяЩей из ппанд оверийских отл о
жений р. Горбиячин Сибирской платформы ( см. табл. У,  Y I ,  Yll ), 
диаметр к оралпитов варьирует в пределах 1 , 0-8, 3 мм. в палеоnо
пуляциях из с илурийских отложений П од опии вариация макс-имал�r
н ог о  диаметра к ораллитов укладывается в рамки от 1 , 0  до 4, 2 мм 
( табл. XXXIY - из демшинских споев; см. табл. ХХХУ - из кон ов
ских сп оев; см. табл. I I  - гринчукских сл оев; см. табп. XXXYI 
рашковских слоев и табл. ХХХУП - дэвенигородских споев) . Таким 
образ ом, запас фенотипячеекой иЗменчивости в п од ольеком п опуля
рии с оставляет т олько п ол овину запаса с ибирской п опуляции. Срав
нение приведеиных п од ольских фенотипов ( см. табп, XXXIY -XXXYII)  
с сибирскими ( см. табл. У -УП) п оказывает, что при равновели
кости коралпнтов они ничем не отличаются друг от друга и все 
вместе с оставляют единый морфологический ряд п о  д иа метру корал
л ит ов,. 

Как уже указьmал ось, п олн ое описание с ибирского п опулярия 
Favosites  goth landicus приведено при характеристике изменчивости 
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в популяциях ( разделы 1 1 .  3, 3, 1 ! 1 . 4 ) ,  поэтому ниже дается т олько 
краткая характеристика п одольских п опуляций, 

П :J п у л я ц и я  ( п о п у л я р и й) д е м ш и н с к и х с л о е в  ( табл. 
X XX I V ). Колонии уплошенной лепешковидной формы, диаметром до 
300 мм и высот ой 50 мм. Кораплиты радиально расходятся от 
центральн ой части основания колонии, причем сначала стелются п о  
субстрату. Почкование внутриколониальное и базальное, К ораплиты 
среднедифференцированные по величине; они полигональные 
3-1 0 - гранные. Максимальный диаметр караллитов колеблется от 3 ,0  
до  3 ,  5 мм. Стенки крямые, редко слабогофрированные, толщиною от 
0 ,06 до 0, 20 мм. Поры круглые и эллипсоидьльные, расп оложены 
на гранях кораллитов в один-четыре вертикальных ряда. Имеется 
несколько единичных п ор, сильн о  приближенных к углам кораллитов. 
Поперечник п ор от 0 , 1 9  до 0, 37 мм. Поры распол ожены по верти-_ 
кал и и часто, и редко. Септальные шипы развиты слаб о, они ред
кие и короткие,. не более 0, 1 мм длиной, Днища горизонтальные, 
извилистые, косые, ве>гнутые, реже слабо выпуклые. Чередуются 
днища с интервалом 0, 1-2, 2 мм. 

П о п у л я ц и я  ( п о п у л я р и й) к о н о в с к и х с л о е в ( табл, X X X V) .  
Полипняки почти все полусферические, редкие исключения с оставля
ют несколько вытянутые вверх и упл ощенные. Диаметр полипияков 
обычно не превышает 300 мм. К ораплиты радиально расходятся 
от центральной части осн ования колонии. Сп особ бесn ол ого размн о
жения, обычн о внутриколониальный, благодаря чему осн овная масса 
полипияков имеет значительную дифференциацию кораллитов, Ф ормы 
с базальным спос об ом бесп ол ог о  размножения встречаются редко. 
Он чаще наблюдается у мелко- и среднеячеисть� п олипняков. Очень 
сильн о  дифференцированные кораплиты встречаются крайне редко. 
Максимальный диаметр кораллитов колеблется от 1 , 0  до 3, 2 мм. 
Осн овная масса п олипияков имеет прямые стенки. Ин огда они округ
лые в углах, а у некоторь� к ол оний в т ой или иной мере гофриро
ваны. Иногда гофрировка стенок в пределах полипняка наблюдается 
т олько участками, Т олщина стенок от 0,03 до 0, 60 мм, Чаще 
стенки имеют т олщину около 0, 1 5-0, 20 мм. Структура стенок ла
меллярная, участками перех одит в скрытофиброзную, Срединный 
щ ов хорошо выражен, Стен){и трехсл ойные. Поры круглые и эллип
с оидальные. Эллипс оидальность иногда бывает не только по ходу 
роста кораллитов, н о  и поперек. Околоп оровые валики обычно отсут
ствуют, х отя некоторые поры имеют слаборазвитые валики. Попереч
ник п ор колеблется от 0, 0 9  до 0, 42 мм. По х оду роста поры рас
п олагаются т о  часто, т о  редко, обычно в два, несколько смещенных 
ряда. У мелкоячеисть� кол оний преобладает один ряд пор; с увели
чением диаметра кораллитов число рядов п ор в озрастает д о  трех
четырех. Днища обычно горизонтальные и несколько в огнутые, час
тота их меняется от колонии к колонии, а также в пределах одн ой 
кол онии. Д ов ольно часто встречаются к ол онии с сильн о в огнутыми 
днищами. Вьmуклые днища бывают в виде исключения. Расстояние 
между днищами колеблется от 0, 1 до 3, 0 мм. Обычно днища чере-
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дуются с интервалом окол о  1 , 0  мм. Септальный аппарат представ-"' . 
лен т онкими либо грубыми шипами в зависимости от участка в 
кол онии ( светлые и темные з оны) . К олонии с п олным отсутствием 
шип ов встречаются редко·, так же как и колонии, имеющие очень 
длинные септальные шипы. Обычн о длина септального аппарата рав
на 0, 2-0, 3 мм. Частота шип ов самая разн о образная - от единич
нь� до очень часть�. 

П о п у л я ц и я  ( п о п у л я р и й )  с о к о л ь с к и х с л о е в. П олипняки 
п олусферические, иногда несколько уплощенной формы. Диаметр ко-..:.. 

лоний обычно не превь1шает 1 50 мм, К ораплиты среднедRфtJеренци
рованные п о  величине. Колонии со· спабо- и сипьнодифференцирован
ными кораплитами встречаются д овольно редко. К ораплиты расхо
дятся радиально от центральной части осн ования колонии. ПредеЛы 
максимальнь� диаметров кораллитов у разнь� к ол оний от 1 , 7  до 
3, 6 мм. Кораплиты п олигональные, очень редко округленные в 
одном-двух углах или слабозвездчатые. Стенки прямые, ред!{о сла
бо округленные или гофрированные. Толшина стен ок варьирует от 
0, 03 до 0,40 мм. ·Структура стенки ламеллярная. Стенка трех
слойная с хорош о  развитым срединным швом, П оры круглые и оваль
ные, окол опоровые валики обычно редки. Поры мелкие и · средних 
размеров; п оперечник их колеблется от. 0, 1 5  д о  0, 3 8  мм. Днища 
гор из онтальные и слабовогнутые, Сипьновоmутые днища и слабо-· 
выпуклые днища встречаются очень редко. Чередуются днища с 
интервалом 0, 1-3, 5 мм. Септальный аппарат представлен ·тонкими 
и грубыми шипиками, которые либо редки, либ о  многочисленные. 
По длине септальные шипы бывают короткие и средней длины. 

П о п у л я ц и я  ( п о п у л я  р и й) г р  и н ч у к с  к и х  е л о  е в  ( см. табл, II  
Ill). Полипняки попусферические, реже уплощенной формы. Диа-

' 

метр колоний обычно не превышает 1 50 мм. К ораплиты слаб о- и 
среднедифtJеренцированные по величине, причем наибольшее число 
с оставляют кол онии с о  средней дифtJеренциацией к ораллитов, Коло
нии с сильной дифtJеренциацией кораплитов очень редки. Очертание 
к ораплитов п ол\,П'ональн.ое, реже слабоокругленное и слабо.Эвездчатое. 
Максимальный диаметр кораплитов в разнь� !{ олониях от 1, 7 д о  
3, 8 мм. Стенки прямые, реже слаб о округленные в одн ом-двух уг
лах кораплита и слабогофрированные. Гофрированность стенок, как 
правил о, намечается в темнь� з онах. Структура стенок ламеллЯР
ная. Эпитекальный слой четко выражен. Стенка трехслойная. Т олщи
на стенок от 0,0 3  до 0, 37 мм. Средняя ТDmцmm стенuк 0, 1 5-
0, 2 0  мм. П оры круглые и эллипс оидальные. Располагаются в один, 
два, три и реже в четыре ряда. Они мелкие, · средней величины и 
реже крупные. П оперечник п ор колеблется в пределах от 0, 1 3  до 
0,36 мм. По вертикали поры располагаются и часто, и редко. Дни
ща обычн о горизонтальные и слабов огнутые, Средневогну:гые и вы
пуклые днища встречаю�ся редко. Расстояние меЖду днищами ко
леблется от 0, 1 до 3,0 мм. В среднем же оно равно 1 , 0-1 , 5  мм. 
Септальный аппарат представлен т онкими и грубыми шипиками, рас
nолагающимися перuендикулярно к стенке, либо отгибающимися 
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вверх или вниз. В нек от орых колониях шипики единичные, короткие 
либо длинные, в других же очень мн огочисленные и различной дли
ны. Во всех кол ониях nоявляются зонально. У единичных экземпля
ров шипики располагаются и на днищах. 

П о п у л я ц и я  ( п о п у л я р и й) р а ш к о в с.к и х  с л о е в  ( табп. 
X XXVI). К олонии небольшие и средних размеров, Их диаметр обыч
н о  не превышает 50 мм. Ф орма: кол оний п олусферическая, иногда 
шаровидная !fЛИ нескQлько вытянутая вверх. К ораплиты полигональ
ные, реже слабозвездчатые, обычн о средне- и сильнDдифференциро
ванные. Число колоний, имеющих слабую дифференциацию хоралли
т ов, незначительное. Максимальный диаметр кораллитов разнЪiх 
кол оний колеблется от 1 , 1  д о  2, 5 мм. Имеется всего одна коло
ния с диаметром к ораллитов 2, 8 мм. Максимальное чиспо экземпля
ров имеет диаметр к ораллитов 1 ,  8 мм. Стенки прямые, слаб о и 
средне г офрированные. Т олщина стенок колеблется от 0, 03 до 
О, 22 мм; с т олщин ой стенок 0, 30 мм имеется т олько одна ·мелко
ячеистая колония. Структура стенки ламеллярная, иногда нечетко · 
выраженная. Срединный шов хорошо развит. Стенка трехслойная, 
х отя имеются экземпляры, у кот орых стенка имеет несколько раз
л ично nигментированных слоев. П оры круглые и эллипс оидальные, 
располагаются в один, два и три вертикальных, несколько смещен
ных относительно друг друга ряда. П оперечник п ор от .о. 1 3  до 
О ,  37 мм. Днища гориз онтальные, слабо- и средневогнутые, . косые, . 
извилистые, часто неполные, реже выпуклые. 

Расстояние между днищами колеблется от 0,05 д о  2 , 5 0  мм. 
Септальный аппарат представлен т онкими и грубыми шипами, иног
да они сливаются, нап оминая образования типа сквамул. Шипы от� 
сутствуют либо длинные. Днища разн о образные. 

П о п у л я ц и я  ( п о п у л я р и й) д з в е н и г о р о д с к и х с п о е в  ( табп. 
X XXVII). Колонии лепешковидной, реже п олусферической формы. Диа
метр колоний д остигает 400 мм при высоте 1 50 мм. Кораплиты 
радиальн о расходятся от центральн ой части основания кол онии. Пре
обладает базальный способ вегетативн ог о размножения, отчего ко
раллиты . обычно дифференцир ованы слабо, хотя значительный процент 
колоний имеет среднедифференцированные кораллиты. Сильная дИФ
ференциация встречается у один очньiХ кол оний, Кораплиты п олиго.;. 
нальные, реже слаб оокругленные; единичные колонии имеют слабо-
и среднезвездчатые очертания кораллитов. Максимальные диаметры 
коралл итов колеблются от 0 , 2  д о  4, 1 мм. Наибольшее количество 
экземпляров имеет диаметр к ораллитов 3, 5 мм. Стенки обычно 
прямые, слабо округленные и очень редко слабо- и среднегDфриро
ванные, Они т онкие, иногда средней толщины - от 0,03 до О, 35 мм. 
Средняя т олщина стенок около 0, 1 5  мм. Структура стенок паме1J"о · 
лярная, иногда переходит в скрыт Dфиброзную. Срединный ш ов отчет_;, 
л ивый. П оры круглые, реже эллипс оидальные, расп оложены в один
три вертикальньiХ, .несколько смещенньiХ отн осительн о друг друга 
ряда, Среднее числ о рядов п ор равн о двум. П оперечник п ор равен 
0, 1 5-0, 50 мм, Околопоровый валик ин огда намечается, н о  в боль-
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шинстве случаев отсутствует. Днища г оризонтальные, слаб о- и 
среднев)гну;тые, реже неполные, извилистые и выпуклые; чередуют
ся с интервалом от 0, 1 д о  3,0 мм. Септальный аппарат представ
лен тонкими шипиками, кот орые встречаются редко либо  отсутст
вуют. П о  длине шипики обычно короткие, реже средней длины, абсо
лютная ' величина их к олеблется от О до 0, 5 мм. 

Сибирский и подольекие популяриИ практически п олностью ха
рактеризуют п одвид Favosites goth landicus gothlandicus . По количест
венным константам к тому же они доп олняют друг друга п о  вер
тикальному распространению - на Сибирской платформе п одвид рас
пространен только в лландовери, а на Русской - от венпока до пржи
долия включительно. 

На основании сибирског о  и под ольеког о  материала, а также ли
тературных данных для п одвида Favosite s  gothlandicus gothlandicus 
Lam. можн о дать следующую краткую характеристику. 

П олипняки разных размеров до 1 , 5  м в диаметре, иногда более, 
Ф орма колонии п олусферическая или близкая к ней. Сложение в 
основном масс ивное или реже компактное и совсем редко массивно
цепоt{ечное, Кораплиты п олигональные, от недифференцированных до 
сипьно�иффереюmрованных. Диаметр кораллитов ( максимальный) 
варьирует от 1 , 0  до 1 0 , 0  мм у разных колоний. Стенка ламелляр
ная, обычно тонкая, редко сильно. ут олщена до 0, 5 радиуса корал
лита. П оры круглые или эллипс оидальные, расп олагаются на гранях 
к ораллитов от одн ого д о  трех-четырех рядов. Поперечник п ор от 
0, 1 до О, 9 мм. Поры часто имеют околоп оровые валИки. Днища 
обычные для фавозитид. Септальные шипики развиты или слабо, или 
достигают центра кораллитов, 

Эта характеристика на первый взгляд кажется настолько широ
кой, что  за ней невозможн о увидеть ясную характеристику подвида, 
На самом же деле п одвид достаточно четко узнается по характер
н ому сложению ламеллярн ой стенки с хорошо вь�енн ой эпитекой 
по т онкостенным и среднедифференцированным кораллитам, п ор овым 
валикам, а также игловидным шИ:пикам. 

Как нам представляется, установление истинног о  объема п одви
да с ег о ареалом распространения возможн о только на основе пе
реизучения оригиgального популяционног о материала по всем бас
сейнам и выяснения между п опуляциями генетических связей. Сино
н имика в ида для сибирского популярия в настоящей работе дана. 
при обсуждении изменчивости этих IJ ОПуляций в разделе I I .  3 , 3. 

В Подолии фавозитиды д-о наших исследований не бьиш описаны, 
поэтому в примимаемый объем п одвида входит только Favos ites goth
landicus. 

Второй п одвид - Favosites goth landicus moyeтoensis Sok. et Tes . ,  
происходящий из венлока· Сибирской платформы Таймыра и Урала, 
характеризуется следующими пр иведенными ниже признаками ( табл, 
XXXVIII ) .  П оii ипняки средних и крупных размеров, обычно непра
вильно-желваковидные. К ораплиты п олигональные, диаметром в раз
ных кол ониях от 1 ,  2 до 4,0 мм. Стенки неясноламеллярные с не-
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р овными внутренними краями, тонкие или сильно, н о  неравномерн ) 
утолщенные до 0, 5-0,6 мм. П оры мелкие, редко достигают у круп
н оячеистых экземпляров 0, 3 мм. Окол оnоровые валики, как nрави
л о, отсутствуют. Расn олагаются n оры в три-четыре, а ин огда и в 
шесть вертикальных, обычно смешенных относительно друг друга 
рЯдов. Днmца частые с углублениями в участках, примыкающих к 
стенкам. 

Различия nервог о и второг о  nодвидов т олько количественные и 
мерические, если не счИтать строения стенки. Втор ой n одвид отли
чаетсЯ от nервого несколько иной структурой стенки, дающей возмож
ность к ее неравномерному утолщению; наличием часто расnоложенных 
сnецифических днищ с углублениями; мелкими и часто расп ол ожен
ными n орами, nронизываюшими стенку четырьмя-Шестью рядами. Оба 
п одвида имеют устойчивый в озрастн ой диапазон развития в преде
лах определенног о  ареала распространения. 

К Favos ites gothlandicus moyroens is ,  п о-видимому, относятся 
многие из тиnологических видов Favos ites, Определявшихея ранее 
из венп ока Сибирской платформы, Урала и Таймыра; наиб олее опре
деленно к нему отн осятся экземпляры: 

Favosites  goth landicus L amarc k  var. ta im yrica Tchemychev, 1 93 7 :  
Чернышев, 1 93 7 ,  стр. 67,  табл. IП, фиг. 2. 

Favosites hirsutus Tchernychev , 1 93 7 :  Чернышев, 1 93 7 ,  стр. 
7 8, табл. I II ,  фиг. 1 .  

Favos ites h is ingeri Milne-Edwards e t  Haime, 1 85 1 :  Чернышев, 
1 93 7, стр. 7 5, табл. V , фиг. 2; ЧерньПl!ев, 1 93 8, стр. 9 
( без изображения ) .  

Favosites b orea lis Tchernychev, 1 93 7 :  Чернышев, 1 93 8, стр. 9 
( без изображения) ; С окол ов, Тесаков, 1 96 3 ,  стр. 57,  табл. VI I ,  
фиг. 3-4. 

S quameofavosites dam inovae Bars kaja ,  1 962.: Барская, 1 96 2, 
стр. 50, табл. I I I ,  фиг. 1 ,  2. 

Favosite s moyeroensis Sokolov et Tesakov, 1963, стр. 5 о , табл. Vl l , 
фиг. 1-2; Чехович, 1 96 5, стр. 82, табл. X V I ,  фиг. 1-4. 

Favosites m oyeroensis Sokolov et  Tes�kov forma macropora Che· 
khov ich, 1 965 :  Чехович, 1 96 5 ,  стр. 83, табл. XVI, фиг. 7-8. 

Favos ites kennihoensis Ozaki,  1 934:  Чех ович, 1 96 5 ,  стр. 83, 
табл. X VI, фиг. 5-6, 

ТретИй n одвид - Fa·vosites goth landicus s ocia lis Sok. et Tes., l 963 
( табл. Х XXIX) - развит в пределах Север о-Востока СССР в верх
несилурийских и нижнедевонских отложениях. Осн овной ег о чертой 
являются мелкие, редко средние по · размерам колонии желваковяд
ной ил и  несколько вытянутой формы. В к олониях преобладает внут
риколониальный или центральный спос об вегетативн ого размн оже
ния, благодаря чему кораллиты, как nравило, сильно дифференциро
ваны п о  величине. Дифференциация кораллитов не затушевывает об
шей вариации диаметра кораллитов от кол онии к к олонии, которая 
определяется от 1 , 0  до 3 , 5  мм по максимальному диаметру. Стенки 
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т онкие или часто несколько утолще·нные. Характерную ос обенн ость 
п одвида с оставляют днища, обычно в огн)"Гые, и септальный аппарат, 
развитый в виде шипиков и образований нап одобие чешуй сквамуль
ных фавозитид, н о  только слабо развитых. П оры обычные для фаво
зитид, многочисленные. 

Представители эт ого п одвида д остаточно хорошо описаны в па
леонтологической литературе как группа Favosites s ocialis. Особен
но п одробн о она охарактеризована В.Н. Дубатоловым ( 1 96 9) ,  ко
торый дал ясные определения ее разных тип ологических форм. По 
нашим представлениям , Favosites gothlandicus socia lis имеет еще бо
лее значительный объем, чем группа Favosites socia lis, включая в 
себя несколько подобных групп, вьщеляемых до настоящего време
ни в нижнедевонских отложениях Северо-Востока, где обнару
женьi и типичные представители груиnы F' .  s oc{alis. В част
ности,  это относится к большой гру1ще Favosites mam m i latus 
Tchern. 

В настоящей работе не приводится п олной син онимики для подви
да F. gothlandir;us s9cia lis.Sok. e t ' Tes. ввиду того,  чт о весь имею
щийся материал по Северо-Востоку необходимо переизучить с по
зиций п опуляци онн ог о анализа для установления широког о  объема 
этого п одвида, ограниченног о  рамками ареала его распространения. 
В то же время уже сейчас можн о предварительно наметить некот о
рые син онимы; которые, видимо, входят в этот подвид. 

Favosites forbesi  М. E dw. et Ha ime v ar. m amm i latus Tchernychev , 
1 93 6 :  Чернышев, 1 936,  стр. 4 1 ,  табл. I ,  фиг. 4, 5, 1 0; 
табл. 1 1 , фиг. 2. 

Favosites ( E ufavosites) core anicus Ozaki,  1 934: Рухин, 1 93 8, 
стр. 53, табл. Х ,  фиг. 5, 6, 8. 

Favosites ( E ufavos ites) coreanicus Ozaki var. graciosa Rukh in ,  
1 93 8 :  Рухин, 1 93 8, стр. 5 4, табл. Х ,  фиг. 9, rабл.Х I ,  фиг. 2. 

Favosites ( E ufavosites) core anicus Ozaki v ar. hemisphaericus Ru
khin , 1 93 8: рУхин, 1 93 8, стр. 54, табл. ХI , фиг. 3-5, 8. 

Favosites ( E ufavos ites) coreanicus Ozaki var. curiens Rukh in , ' 

1 93 8 :  Рухин, 1 93 8, стр. 55 ,  табл. X I , фиг. 6, 7.  
. 

· Fa vos ites ( E ufavosites) coreanicus var. etna R u kh i n ,  1 938 : Ру
хин, 1 93 8, стр. 56 ( без из ображения) .  

Favosites s ociaiis Sokolov e t  Tesakov, 1 96 3 :  С околов, Тесаков, 
1 963,  стр. 1 32 ,  табл. XXVI I ,  фиг. 8; табл. X X V II I , фиг. 1 -
4 ;  Дубатолов, 1 96 9, стр. 57, табл. X XIX , фиг. 2a - 2g. 

f'avosites socialis Sokolov et Tesakov forma typica Sokolov et Te
s akov, 1 9 63: Дубат онов, Спасский, 1 96 4, стр. 1 1 3 ,  табл. 1 ,  
фиг. 2а - 2g. 

l'avosites socia lis Sokolov e t  Tesakov forma typica D11batolov, 
1 96 4 :  Дубатолов, 1 969,  стр. 5 9, табл. Х ХХ , фиг. 1а - l g ,  
2 ,  З а - ЗЬ. 

f'avos ites s oc ialis Sokolov e t  Tesakov forma laeta Dubatolov : 
1 96 4; Дубатолов, Спасский, 1 96 4, стр. 1 1 5, табл. 1 1 , фиг. 
4 а-Ь. Дуба т олов, 1 96 9, стр. 60, табл. ХХХ , фиг. 4а-Ь. 
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l:п 11os i t c s  s oc ia lis Sokolov et Tesakov forma heteтos t i la Duba
t o lov,  1 96 4 :  Дубат олов, Спасский, 1 96 4, стр. 1 1 6, табл. 1 1 , 
фиг. 2а - 2 Ь , 3; Дубатолов, 1 96 9, стр. 6 1 , табл. XX XI , фиг. 
l a - lb , 2а - 2Ь ,  3,  4,  Sa - Sb.  

Fa vos i tes  adm irabilis D u b ato iov , 1 963 : Дубатол ов, 1 9б 9, стр. 
53, табл. X X V I I , фиг. l a - lg, 2, За __: ЗЬ. 

Fa vos it es m am m ilatus Tchernychev, 1 93 6 :  Дубатолов, 1 96 9, 
стр. 5 5 ,  табл, X XVI I I ,  фиг. l a - lb ,  табл. X XIX , фиг. l a  - lg . 

F'avosites s o c ia lis Sok. et Tes.  forma pnttei/oтm is [)ubatolov, 
1 96 9: Дубатол ов, 1 969,  стр. 58, табл. X XIX,  фиг. 2 а - 2g .  

Fa vos ite s P s eudosocialis Dubatolov , 1 96 9 :  Дуба т олов, 1 96 9, 
стр. 6 2, табл. X X X II I ,  фиг. l a+:-l b, 2а�2Ь, 4а-'-4Ь. 

Fa vosi tes  gтa c iosus R u kh i n ,  1 93 8: Дубатолов, 1 96 9, стр. 6 4, 
табл. XXXIV ,  фиг. l a- ld .  

Fa vosit e s  oЬ lungus Rukhin , 1 93 8 :  Дубат олов, 1 96 9, стр. 65,  
табл. X XXV,  ф иг .  l a- lg, 2 ,  3 .  

f'п rю s i t e s  s uspectus Dubato lov, 1 96 9 :  Дубатол ов, 1 969,  стр. 
6 7 ,  табл. X XXVI ,  фиг. l a ,  2g, 3·. 

l·lt 1 1os i t e s  pora lis Chekhov icl1, 1 96 6 : Дубатолов, 1 96 9, стр. 68,  
табл. Х XXV 1 1 , фиг. l a - l g .  

l·rи • u s i t e s  cuтicus R ukh in , 1 93 8 :  Дубатолов, 1 96 9, стр. 6 9, 
табл. Х XXVI I I ,  фиг. l a - 1 Ь, 2а - 2Ь, За - ЗЬ,  4, 5. 

l·r июs iles yeтm o lae v i  Tchernyc!Jev, l937:  Дуба.толов, 1 96 9, 
стр. 70,  табл. X XXIX , фиг, l i! - lg, 2. 

В заключение следует п одчеркнуть, что для детальн ог о стратиг
рафического расчленения отл ожений такие широкие виды, как f' avo

s it e s goth landicus Larn . ,  д олжны рассматриваться как на уровне под
видов, так и в к омплексе с другими в идами. Что же касается конк-
ретного, очень широкого по объему вида Fav o s i t r s  goth/дndicus , 

т о  его важн ое стратиграфическое значение определяется, кроме то
го,  еще и временем п оявления вида, котор ое фиксирует практически 
п о  всем бассейнам рубеж нижнего и среднего лланд овери. Мн ого
численные же типол огические виды этого р ода не могут быть надеж
ными для uелей корреляции, так как их вьщеление п о  типу комби
н ирования количественных признаков ( Тесаков, 1 97 1а) может быть 
предложено, как сейчас выясняется, на любом из стратиграфичес
ких уровней, начиная от среднег о лланд овери до конuа силурийской 
с истемы. 

1 1  366 



ГЛА ВА ЧЕТВЕРТАЯ 
МЕСТО ТАБУЛЯТ В БИОЛОГИЧЕСКИХ 

И БИОГЕОЛОГИЧЕСКИХ ОБЪЕДИМЕНИЯХ 
И ИХ РОЛЬ В СТРАТИГРАФИИ 

Как и каждая группа организмов, табупяты не существовали в 
приfJ Dде са ми п о  себе, а были тесн о связаны с другими группами 
органическ ::>г о мира и с к осными усл овиями среды. П оэтому пред
ставляется не обходимым рассмотреть их мест о и роль в би ологи
ческих и биогеол огических объед инен иях. 

Стратиграфичес
.
к ое значение табулят, как и люб ой группы иск о- . 

паемых Dрганизмов, не может быть ограниче но т олько одним вы
делением би остратиграфических з он ,  основаннь� на устан овлен и и  
времени сущес тв ования видов. Для б иостратиграфическог о  расчле
нения тех или иных отл ожений, с одержащих органические остатки, 
не обх Г)димо также знание nространственн о-временнь� взаимоотн о
шений биол огических и биоге ологических объединений, в кот орые 
входят уже к омплексы разнь� групп органическ ог о мира. Выявле
ние же стадий развития всег о органическог о . мира необход имо 
прежде всег Г) на осн ове с интеза о развитии  биосферы в целом, с 
обязательным учетом р ол и  биотических факторов ( Степан ов, 1 96 6 ) .  
Решению этих задач в стратиграфической л итературе п r>священ о еще 
Dчень мал о работ,  так как их вып олнение связан о с б ильшим объе
мом к омплекснь� исслед ований. Х орошим примером п остан овки та
ких исс;1едований целых седиментаци оннь� бассейнов является рабо
та Р.Ф. Геккера, А.И.  Осипов ой, Т.Н. Бельской ( 1 9 6 2 )  п о  · Ферган
скому заливу. 

В наст оящее время такие раб оты ведутся б ол ьшим к оллективом 
исследователей по Среднесибирскому с илурийскому седиментацион
н иму бассейну, однако они еще далеки до завершения. П оэтому в 
раб оте можно дать т олько общий обзор этой проблемы в связи с 
изучением табулят. 

I Y .  1. ТАБУ ЛЯТЫ К А К  КОМПОНЕНТ 
Б И ОЛО Г И Ч Е С К И Х  И БИОГЕОЛОГ И Ч ЕС К И Х  

ОБЪЕД И Н Е Н И Й  

Развитие табулят приурочен о к субл иторальн ой, л ит оральной, а 
также к мелководной з онам морских бассейн ов. Здесь они част о 
занимают главенствующее п ол ожение, являясь эдификаторами опре
деленных биол огических и биоге ологических объединений. П оэт ому 
рассмотрение места и роли табулят в биологических и биогеол оги-
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Т а б л и ц а  7 

Би ол огические объединен ия в пределах бассейна и их определение 

Категория 

Би онт 
Би опарцеллярн ое 
население 

Биопарцелла 

Биоцен оз 

Биокатена 

Б и ом 

Определение 

Независ имый ( об ос обленный) жив ой организм 
С ов окупность конкретного  наб ора живших ( ил и  
живущих) одновременн о бионтов разных видов, 
занимающих с овместн о непрерывный ареал 
Сов окупн ость би опарцеллярнь� населений, 
непрерывн о развивающихся во времени 
Сов окупн ость в пространстве и времени био
парцелл, имеющих общий доминирующий в ид 
ип и доминИрующую би опарцеллу. 
С овокупность в пространстве и времен и конк
ретн ого наб ора би оцен озов, связаннь� сукцес
си онными переходами ( биостомами) 
С ов окупность органического  мира, сбаланси
р ованная физиол огическими и экол огическими 
пр оцессами и общн остью обитания в пределах 
един ог о  бассейна 

ческих объединениях является важным и для решения многих общих 
вопросов, связанных с развитием бассейна и его органического 
мира. Естественно, что при общем анализе особое внимание дол .. 
жно уделяться и среде обитания, т.е. геопогическим объедине
ниям. 

В связ и с задачей работы рассмотрение биологических, ге ош>
г ических и би оге ологических объединений на ископаемом материале 
удобнее всег о вести параллельно. Как представляется, при изуче
н ии толщ и захороненнь� в них ископаемь� остатков организмов 
м ожн о выявить мн огие вышеуказанные биологические объединения -
бионт, биопарцеллярн ое население, биопарцелла, биоцен оз, биокатена, 
б и ом ( табл. 7 ) ;  геологические объединения - моногеоцен, ге опарцел
лярный "срез " ,  геопнрцелла, геоценоз, ге окатена, геом ( табп. 8) 
и как общие из н их пр оизв одные биогеол огические объединения -
моноцен, парцеплирное п оселение, парцелла, б и оrе оценоз, катена, 
б и оге ом ( табл. 9 ) .  Общее с о отношение этих катег орий п оказан о 
ранее на табл. 1 ,  а именно,  категории органической и косnой сре
ды с овместн о с оставляют !ffiтегории биоге ологических объединений 
( рис. 5 6 ) .  

Бионт, моногеоцен и моноцен. По принятой терминологии в о  ввод
ном разделе о биологических и бисгеологических объединениях бисн
том у коралЛв табупят считается колония, а в моноцен входит 
колония или ряд смежных колоний одного вида и среда (моногеоцен ) .  
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Т а б л и ц а  8 

Геологические объединения в пределах бассейна и их опредепсние 

Категория _ 

М он оге оцен 

Ге опарцепшiрный 
"срез" 

Ге опарцеппа 

Ге оirен оз 

Ге окатена 

Ге ом 

. Определение 

Сов окупность одн ороднь� комп онентов и фак
торов косн ой среды, одн овременно существо
вавших ( или существующих ) в пределах непре
рывного ареала 
С ов окупн ость конкретного наб ора комп онентов 
и факт оров к осной среды, существовавших ( или 
существующих) одн овременн о в пределах непре
рывного ареала 
С ов окупность в пределах непрерывн ог о ареа
па конкретн ого набора комп онентов и факто
ров косной среды, непрерывн о развивающихся 
во времени 
С ов окупность в пространстве и времени смеж
ных геопарцепп, имеющих общий доминант ка

ког о-либо Из комп онентов к осн ой среды либ о  
доминирующую ге опарцеппу 
С ов окупность в пространстве и времени ге оце� 
н оз ов, связаннь� сукцессионными переходами 
С ов окупн ость природнь� к омп онентов и факто- ·· 
ров к осной среды, сбалансированная геологи
ческими пр оцессами в пределах един ого бас
сейна 

Набор абиотических компонентов и факторuв, окружающих коралл или 
смежные кораллы, достаточно однороден, поэтому для их обозначе
ния вводится термин - моногеоцен. М ногие кораллы, характеризую
щиеся большей частью кустистыми и ветвистыми формам и колоний, 
создают вокруг себя благоприятную среду обитания для других ор
ганизмов, образуя тем самым вместе с условиями среды настоящие 
экосистемы. Их изучение во многом дополняет характеристику эка
систем более крупного порядка и во многих случаях крайне жела
тельно. Моиоuены, основой которых являются кораллы, на древнем 
материале устанавливаются при изучении полипияков и вмешаюших 
их пород. В ископаемом состоянии от колонии остается полипняк, 
образующий элементарную геотему. В случае скопления полипияков 
одного вида, захороненных в определенном типе осадка, образуются 
геотемы большого ранга - банки или гнезда. 

Биопарцеллярное население, геопарцеллярньrй q срез" , парцелляр
ное поселение. Биопарцеллярное население включает набор попупя
ционных населений разных видов, приуроченных к одной плоскости 
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Т а б л и ц а 9 

Биогеологические объединения в пределах бассейна и их 
определение 

Категория 

М он оцен 

Парцеллярн ое 
п оселение 

Парцелла 

Биогеоценоз 

Катена 

Би оге ом 

Определение 

Сьвокупность однородных природных компонен
т ов и факт оров, одн овременн о существовавших 
( или существующих) в пределах непрерывн ого 
ареала 
С ов окупность конкретног о  наб ора прир однь� 
компонентов и факторов, существ овавших ( или 
существующих) одновременн о  в пределах непре
рывного ареала 
С ов окупность парцеллярнь� п оселений, непре
рьmн о развивающИ)(ся в о  времени 
Совокупность в пространстве и времени смеж
нь� парцелл, имеющих общий биотический или 
абиотический д оминант либо доминирующую пар
целлу 
С ов окупность в пространстве и времени биогео
ценозов, связанных сукцессионными переходами 
Совокупн ость сбалансированнь� природнь� 
комп онентов и факт оров в пределах седимента
ци онног о бассейна 

наnластованИИ, J-!.6лявшейся ранее дном бассейна, на котором в П€!= 
риод · седиментационной ritiY.Zt: c5�r�:!.!!!! бентосные op:.-·t.�i1Э�V:I::! :  в пре
делах определенного временного ареала парцеллы. В морских дс�
ных биоценозах иногда четко различаются два яруса - поддонный 
и наддонный. В поддонный ярус входят все зарывающиеся организ
мы и обитающие в грунтах. К наддонному относятся те организмы, 
и, в частности табуляты, которJ>Iе жили на дне бассейна. Биопарцел
лярное население обьNно однородно по составу и рассеянию бионтов 
всех вИдов, В его nределах· могут быть вьщелены небольшие груп
пировки как по составу, так и по плотности расселения бионтов оn
ределенного набора видов. Хорошими примерами населения биопа� 
целлы мФгут служить пю.бые четкие·, хорошо отпрепарированные природ
ные плоскости напластования с автохтФнной бентосной фауной. Такие 
плоскости напластования показаны пр.и разборе популяционнь� населе
ний в первой части работы. Названия населениям биопарцеЛл удобно да
вать по виду-доминанту, так как именно он создает основной фон 
этого сообщества. 

· 
Парцеплярное поселение характеризуется биопарцеллярным насе

лением и окружающими его условиями среды обитания, которые 
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Р и с .  56. Схема иерархии Экасистем и соподчиненных им биосистем 
( сообществ ) и геосистем в пределах бассейна седиментации 

принято именовать геопарцеппярным " срезом" .  Таким образом, к 
парцеллярному поселению относится население как поддонного, так 
и наддонного ярусов, а также абиотическая составляющая, характе
ризующаяся в стратиграфической последовательности nород просло
ями осадков, в которых обитали организмы биопарuеллярного насе- · 
пения поддонного яруса. Воестановпение биопарцеллярного населе
ния по ископаемому материалу ведется на основании анализа орга
ническ�� форм, находяших�я на поверхности напластований, а также 
пород, залегающих ниже плоскости напластования и захороненных в 
них органических остатков. 
При этих работах необходимо четко разграничивать организмы, жив
шие в грунтах, на дне и в толше воды, но захороненные после смер
�овместно. Таким образом, каждый последовательный ело�!<: !"!�= 
роды в�Ч:С:.@Т в себя, с одной стороны, захоро�:;;;.;tую в нем наддон-' 
ную часrь одного нас�;-;г��iИ ьиопарцеллы, с другой - поддонную и 
водную части уже другого последующего населения. 

Биопарцелла, геопарuелла, парцепла. Биопарцелла является одной 
из основных категорий биоценоза. Она представлена определенным 
набором биопарцеплярных населений непрерывно сменяющихся в стра
тиграфической последовательности пород. Латеральная и возрастная 
границы биопарцепльi устанавливаются по ее непрерывному развитию 
в пространстве и во времени. Учитывая, Что при смене биопарuел
лярных населений во времени доминант остается постоянныМ, био
парцеллу удобно именовать по названию этого доминанта. 

Изучение древних биопарuепл и их выделение имеет большое 
значение для nонимания развития той или иной групnы организмов. 
Биопарцеллы, развивавшиеся в ордовикскую, силурийскую и девонс
кую эпохи как биологически целостные единицы, nрактичес'ки не изу
чены. Предшествующие исследования строились в основном на комп
лексах, т. е. наборах всех видов какого-либо стратиграфического под
разделения. Такие комплексы не nредусматривают изучение биологи
ческих и экологических связей между отдельными видами. Исследо-
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вание же биоnарцелл nомогает nонять nрироду изменчивости многих 
видов и их гомологическое развитие по количественным nризнакам 
(Вавилов1 1 9 22; Воронцов, 1 9 6 6  и др. ) .  Рассмотрение, наnример, 
сообщества табупят из одной биоnарцеллы, nроисходящей ·из силурий
ских отложений Сибирской nлатформы, разреза р. Омнутах nоказы
вает, что у близких видов табупят nризнаки развиваются гомологич
но. А именно, у P aleofavos ites a lv eo laris Goldf. ,  M esofavos ites dua
lis Sok. , F avosites goth landicus Lam. (табlL 1 0 ) .  У всех этих видов 
признаки варьируют nрактически одинаково. Правда, наблюдается 
коррелятивная связь м ежду изменчивостью вида и его численностью. 
Чем больше численность популяции, тем шире ее изменчивость. Для 
конкретного примера была взята выборка из разреза р. Омнутах. 
Все

'
го в выборке из фавозитид насчитьlвалось 5.00 э кз. из них на 

р.олю F'a vos ites gathlaridicu.:> :raд!:!l!O 3 5 0  э кз. ,  M esofavosites dua
.lis - 80 э кз. и P aleofavosites a lveo laris - 1 7 0  :; ;;,;з, ' И:;j.:<;�'l�iE>vC;'iЪ 
диаметра корс�итов соответственно определяется - .У F. goth landi· 
cus от 1 , 0  до 9 , 6  мм, у М. dua lis - от 1 , 0  до 4,0 мм и у Р. al 
veolaris - 1 ,D-6, 0  мм. Гомология в не.которых случаях nозволяет 
на основании детального изучения какого-либо одного вида из опре
деленного парцеллярного сообщества судить о рамках изменчивости 
других близких к нему видов. Как уже быпо показано ранее на при
мере Т hecia m inor, благодаря гомологии м ожно обЪяснить то и:пи иное 

количественное состояние признаков и иногда даже определить их 
наследственную или модификационную . природу, а значит и принад
лежиость к тому или другому таксону. Распределение биопарцелл 
и биоценозов в разрезах носит определенный порядок, вот почему 
все разрезы могут быть расчленены на оnределенные бисстратиг
рафические единицы, часто картируемые в пределах одного района 
или участка. Развитие биоnарцелл подчиняется в общем законам разви
тия популяций. Сообщество эволюционирует в пределах определенных 
рамок геосистем либо мигрирует или вымирает при резкой смене физи
ко-географических условий среды. Конкретным примерам миграции це
лых сообществ является · пример, данный при характеристике миграции 
отдельных nопуляций, где биопарцеллы и биоценозы, содержащие 
стенагалииные виды, мигрируют в район Курейки дважды ( см. рис. 3 0 ) .  
Этот пример наглядно nоказывает, что оnределение истинных 
границ сообществ нуж�ается в серьезном исследовании, и в частнос
ти в nрослеживании их по простиранию. Простая фиксация в разрезе 
nоявления и смены сообществ, таким образом, еще не означает их 
истинных нижней и верхней возрастных границ. Подобно геотемам, 
контуры палеесообществ могут быть самыми причудливым и, но, что 
важно отметить, их нижняя и верхняя границы являются в пределах 
одного сообщества всегда изохронными, несмотря на широкую миг
рацию латеральных границ. 

Что касается конкретно рассматриваемых табулятовых сообществ, 
то они, как nравило, либо вообще разобщены друг от друга, так 
как могут существовать только в определенных физико-географичес
ких обстановках, либо закономерно см еняются как во времени, так 
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Т а б л и ц а  10 

Гомологическое развитие признаков у близкородственных видов 
в пределах одного сообщества 

Pa(e ofavosites 
Mesofavosites 

Favosites 
Признаки a lveo laris gothlandicus 

(Goldfus ,  1827) dualis Sok. Lam • . .  
1 2 3 4 

Колонии: 

Уплощенные + + + 
Полусферические + + + 
Uепочечные + 

Почкование: 

Внутриколониальное + + + 
Базальное + + + 

Кораллиты: 

Полигональные + + + 
Округлополигональные + + 
Равновеликие + + + 
Слабодифференцированные + + + 
СильнодиффереJШированные + + + 
Мелкие Ог 1  до Ог 1 до Ог 1  ДО 

Крупные 6 мм 4 мм 9 мм 

Стенка: 

Ламеллярная + + + 
Прямая + + + 
Округленная + + 
Гофрироваtrnая + + + 
Тонкая + + + 
СредНей толщины + + + 
Толстая + + + 

Поры: 

Круглые + + + 
Эллипсоидальные + + + 
В углах кораллитов + + 
На гранях + + 
Мелкие + + + 
СредНИХ размеров + + + 
Крупные + + + 
Расположены часто + + + 
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Т <.1 G л и ц а  1 0  (окончание ) 

1 2 3 4 

Расположены средне + + + 
Расположены редко + + + 
Шипики: 

.Orc утствуют + + + 
Средней дJ:IИНЫ + + + 
Длинные + + + 
Часто расположены + + + 
Редко расположены + + + 
Днища: 

Горизонтальные + + - +  
Вогнутые + + + 
Вьmуклые + + + 
Часто расположены + + + 
Средне расположены + + + 
Редко расположены + + + 

и в пространстве, в общих чертах следуя за сменой геосистем. В  
классической форме это можно демонстрировать на схеме, показы
вающей миграцию фаций и уже демонстрированной ранее ( см. рис. 2 9 ) .  
Н а  схеме видно, как сообщества в тесной связи следуют вслед 
за миграцией геосистем, имея возрастные и латеральные переходы. 
Чаще всего эти сообщества отличаются друг от друга последова
тельным сокращением, т.е. выпадением отдельных вИдов, как это 
показано на рис. 5 7 ,  где для фации мелкого моря характерно сооб
щество из эври- и стеногалинных видов, а для прибрежно-
лагунной фации только из эвригаnинных видов. При более 

· резких сменах условий обитания возможна и резкая смена 
биопарцелл. 

Временные границы биопарцелл зависят от биотических и абио
·тических факторов. Изменение биотических факторов отмечается 
непосредственной сменой в развитии состава популяционных населе
ний всех видов. Изменение абиотических факторов отмечается по 
разным наборам геопарцеллярных " срезов". В стратиграфической 
последовательности пород временные границы часто совпадают со 
стратиграфическими несогласиями, когда уничтожается та или иная 
часть биопарцеллы. Таким образом, биопарцелла зафиксирована в 
стратИграфической последовательности непрерывной сменой биопар
целлярных населений. Нижняя граница устанавливается по первому 
определенному набору популяций разных видов, а верхняя - по сме
не этого набора другим. набором или по полному исчезновению био
парцеллы. 
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Р и с .  57. Схема соотношения и миrрации фациалъных зон 
и приуроченных к ним сообществ в развитии бассейна 

По способу и месту захоронения организмов в ископаемой био
парцепле весь биотический компонент может быть расчленен по при
надлежности его к трем ярусам - поддонному, наддонному и водному, 
так же как это было отмечено и для отдельного населения биопар
целлы. Прикрепленные организмы, к которым относятся и кораллы, 
приурочены к определенным плоскостям напластования; здесь же 
захоронен и не прикрепленный к дну · бентос - все эти формы имели 
развитие в наддонном ярусе. Организмы поддонного яруса пронизы
вают всю толщу пород, захороняясь внутри пластиков пород или ос
тавляя в них следы своей жизнедеятельности. В пределах биопарцел
лы, так же как и в пределах отдельных биопарцеплярных населений 
по рассеянию организмов, выделяются группировки, которые, естест
венно, здесь имеют и возрастной объем. 

Парцепла на ископаемом материале выделяется в составе биопар
целлы и абиотических факторов ( геопарцеппы) ,  которые воестанавпи
ваются на основе изучения органических остатков и пород, образую
щих геотемы. Грунты или иные породы, входящие в парцеллу, обыч
но однородны. Резкие - границы м ежду разными типами грунтов на
мечаются только на контактах смежных парцелл, поэтому границы 
ископаемых донных парцелл оконтуриваются обычно по смене лито-· 
логического и фаунистического составов и совпадают с линзами 
слоя, банками, биогермами ( образованным и  однородным составом 
пород и фауны или поливидовыми и полипородными гнездами ) .  В . 
парцепле помимо группировок, выделяемых на основании рассеяния 
бионтов, также выделяются и группировки по разностям грунтов (по
род ) .  Обычно эти группировки тесно связаны друг с другом, так 
как при смене или особом типе грунта изменяется и заселение его ор.
ганизмами. 

Биоценоз, геоценоз, биогеоценоз. Выделение биоценозов, геоцено
зов и биогеоценозов на ископаемом материале, так же как и на 
современном, во многом упирается в опш,.пеление их границ. 
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ПЬнятие латеральных границ биоценозов, которое может быть 
применено и к палеонтологическому материалу, наиболее четко сфор
мулировано в работе м .И. Киселевой ( 1 97 3 )  по структуре донных 
биоценозов, где к одному биоценозу относились стации, на которых 
руководящий вид имел наибольший индекс пЛотности. За индекс плот
ности бралось число, полученное при извлечении квадратного корня 
из численности населения на 1 м2 , умноженного на биомассу ( ИП= 
=уГаб,' где а - ·численность на 1 м2 , б - биомасса) . За центр биоце
ноза ею принят тот участок, где индекс плотности руководящего ви
да был максимальным, а за границу биоценоза - крайняя Линия, на 
которой руководящий вид имел высокий индекс плотности по срав
нению с другими видами. Эта методика позволяет с достаточной 
ясностью определить границы биоценоза практически однозначно. 
Эта точка зрения на границы биоценоза не противоречит и прежним 
представлениям о его преетранетвенном объеме, подытоженным 
Н.В. Тимофеевым-Ресовеким (Тимофеев-Ресовский, Яблоков, Глотов, 
1973 ) .  

Так как биоценозы состоят из многих и весьма различных видов, 
то естественно, что их популяционный состав очень пестрый. 
Некоторые популяции, входящие в биоценоз, могут иметь ареал го
раздо меньше ареала биоценоза, а многие из популяций имеют ареал 
гораздо шире ареала биоценоза. К первой группе, как правило, от
носятся популяции, обладающие узкими ареалами, ограниченные одним 
сообществом, а ко второй - эврибионтные организмы с большим аре
алом в пределах одной акватории бассейна. Разница в размерах аре
алов популяций обеих групп резко сокращается, если смежные био:
цеи:озы включены в резко отличающиеся геоценозы, благодаря чему 
на этой границе происходит четкая смена жизни с замыканием прак
тически всех популяций. 

· Из этой концепции биоценоза, принятой в работе, становится 
очевидным, что биоценоз обычно значителЬно шире биопарцеллы, кото- · 

рая в кшочает в себя только определенный набор популяций, т. е. ог
раничена распространением малых популяций, и объединяет несколь
ко биопарцелл под общим доминантам. В случае резких границ гео
ценоза объем биоценоза может совпадать с объемом биопар
целлы, т.е. в этом случае потенциально большие и малые 
популяции будут иметь примерно один и тот же ареал расп
ространения. 

Специфика палео�тологических работ по изучению и установлению 
палеебиоценозов заключается не только в неполноте геологической 
летописи, но также и в масштабах и объемах работ, проводимых 
палеонтологами. Если биологи при изучении биоценозов имеют дело 
только с одним географическим срезом, т. е. с поверхностью земли, 
то для палеонтологических работ добавляется мощная составляю
щая - время. Поэтому на первых стадиях изучения палеебиоценозов 
методика их изучения должна быть значительно проще, чтобы имею
щийся огромный материал привести к какой-либо перво11:ачальной 
системе. 
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В связи с этим при установлении значимости видов в пределах 
какого-либо сообщества, а значит и границ биоценоза по доминанту 
удобно пользоваться пятибалльной ш калой, которая определяет сразу 
и значимость вида в сообществе и количество экземпляров в изу
чаемых .поnуляциях: 1 )  единичныG бионты, 2 )  редко встречающиеся 
бионты, 3 )  часто встречающиеся бионты, 4 )  многочисленные бион
ты и 5 )  очень многочисленные бионты. При обозначении доминанта 
к цифре добавляется буftва иди .  Эта ш кала nозволяет оценивать на 
палеонтологическом материале и содержание всей фауны флоры в 
nределах конкретной геотемы, по которой восстанавливается биогео
ценоз. Существует и ряд других упрощенных шкал для определения 
значимости вида в сообществе, Так, Р. Л. М ерклин ( 1 950)  различа
ет виды : 1 - nреобладающие ( количество особей вида превышает 
5 0% всех nрочих ) ,  2 - характерные ( количество особей вида пре
вышает 25% от остальноГо состава ) ,  3 - соnутствующие ( количест-· 
во особей вида превышает 1 0%) и 4 - случайные (менее 1 0% и 
единичные экземnляры ) .  Как nоказывает трехгодичная практика на
ших комплексных литолого-nалеонтологических работ, установление 
этих градаций не составляет особых трудностей, и в �о же время 
они достаточно точно отвечают nредъявляемым к ним требованиям. 
Затруднительные случаи возникают только тогда, когда в сообщест
ве имеются два или более доминантов. В этих случаях. возможно 
nрименение методики оnределения доминанта по индексу плотности, 
т. е. с рамочным nодсчетом количества экземnЛяров И биомассы. 

Придя к такому определению биоценоза, достаточно легко в м ор
ских древних бассейнах выделить ископаемые биоценозы. Каждый 
биоценоз обладает центром с наибольшим развитием вида-доми�ант.а 
или наибольшим индексом плотности и границами, оnределенными 
n o  KOtt'l'ypy ·иицекеа· n-пот!ЮСТИ 3ТОГО ·вида-доминанта. 

_ Учитывая, что табупяты являются бентосньiми nрикрепленными 
организмами и доминируют, как правило, в прибрежно-морской рифо
генной зоне, их изучение с точки зрения биоценологии становится 

_крайне необходимым, иначе может пропасть из исследования целое био-
_ценотиЧеское звено в nереходной зоне моря от мелководных фаций к 
относительному глубоководью. Такие звенья уже описаны рядом ис
следователей ( Иванова, Бельская, Чудинова, 1 9  64 ) .  

В настоящее время для �реднесибирского ордовикс кого и силу
рийского . бассейна выявлены определяющие биоценозы виды-доми,.. 
нанты из табу пят, такие, как : Cry ptolichenaria m iranda Sok. , B i lling· 
s aria l epida Sok., R habdotetradium nobi le Sok. , To llina keys erlingi 
(Toll),  N yctopora nicholso.ni (R ad.), 'Sib irio lites sibiricus Sok., C a la• 
p oecia c anadensis Bil lings-, _Р a1eofavosites alveo laris Goldf. , Multiso
l enia tortuosa F ritz,  _Favosi tes goth ldndicus gothlandicus L am., F.goth
l andicus m oyeroensis Sok. et Tes.,  'Sub alveo lites volutus Sok. et  Tes., 
S.  s ubulosus Sok. et Tes., P ari:zstriatopora tebenjkovi (Tchern. ) ,  Meso
s o lenia festiva (Tchern. ),  'S apporipora favos itoides (Tchern.) ,  T iverina 

v erm iculata Sok. et Tes. Этот краткий выборочный ·сnисок ' табу •• . 
пят-доминантов ордовика и с илура только __ в пределах одного бас-
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сейна дает nредставление о том, что табуnяты играли значитель
ную роль в развитии морского ордовикеко-силурийского Среднеси
бирского бассейна и их изучение в асnекте биоценологии крайне 
необходимо. 

Более сложными являются �етоды выделения биоценоЗов и уста
новление их границ в случ ае сложной структуры биоценоза. Как 
было показано ранее, в структуру биоценоза входят многочисленные 
биоnарцеллы. Их число и величина сильно варьируют. В этих слу
чаях ареал биоценоза устанавливается по расnространению основно
го дом

.
инирующего типа биоnарцелл, входящего в биоценоз. Основные 

биоnарцеллы занимают доминИрующую часть nлощади биоценоза. 
Второстепенные биопарцеллы обычно не nревыШают З G-4 0% площа:
ди биоценоза и являются достаточно многочисленными. 

Как принято большинством исследователей, ареал биогеоценоза 
определяется по ареалу биоценоза. Кроме биотической среды в био
геоuеноз входит и абиотический комnонент ( геоценоз ) .  При установ
лении ареала биогеоценоза по ареалу биоценоза абиотическую со
ставляющую биогеоценоза nринято обычно обозначать биотопом. 
Представляется, что понятие это только односторонне характеризу
ет косную среду в пределах определенного сообщества, не вЫявляя 
системных связей между ее слагающими в рам ках их непрерывного 
распространения. Во м�огих случаях косные компоненты среды яв
ляются определяющим и для биогеоценоза, а биотическая составля
ющая в его развитии не играет существенной роли или вообще от-. 
сутствует. Поэтому кажется предnочтительным эту категорию гео
логических объединений обозначать термином геоценоз. Биогеоце
ноз в таком случае может определяться ареалом биоценоза и�и 
ареалом ге<;щеноза, а такЖе включать полностью какую-либо одну 
из этих категорий, а вторую - только частично. Естественно, 
что геоценозы по ископаемому материалу восстанавливаются на 
основе изучения геотем, сложенных породами и содержащим ися в 
них органическими остатками. 

Морские донные биогеоценозы включают nоддонный и наддонныit 
ярусы, которые устанавливаются 1 теми же :Методами, что и в парцел
лах. Эти ярусы биогеоценозов не

� 
что IЩОе, ' как латеральные ряд ы яру

сов парцелп. Помимо ярусов в Ископаемых· биогеоценозах могут быть 
иногда выделены и биогеоценотические горизонты, особенно в тех 
биогеоuенозах, где развиты кораллы с высокой кроной колонии. 

С различной структурой биогеоценоза связаны некоторые биоген
ные геологические тела ( геотемы ) .  Так, при большом латеральном 
распространении биогеоuеноза, достаточно однородной парцеллярной 
структуре, большой плотности населений и достаточно продолжитель
ном времени его существования в непрерывной смене биогеоценоти
ческих поселений образуются геотемы, именуемые биостромами. 
Если структура биогеоценоза ячеистая, а время существования от
дельных парцелл, густо заселенных особенно кишечнополостными 
животными, незначительное, образуютоя геотемы типа банок или не
больших биогермов. В случае той же структуры, но существовавшей 
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достаточно nродолжительное время, образуются геотемы незначитель
ного Латерального расnространения, но значительные no мощности, 
именуемые · бiюстеплами. Так как с этими nостройками часто связа
JIЫ нефтяные залежи, естественно, вытекает важность изучения ис
тории их формирования, а значит изучения развития морских биогео
ценозов и их структур, основными комnонентам и которых в ордовик
ское и силурийское время часто были табуляты. 

В результате развития донных биогеоценозов, когда доминирую
щая роль nринадлежит геоценозам, геотемы формируются в виде 
слоев, nредставленных nородой и органическими остатками. В слу
чае однородного геоценоза слои обычно имеют мqнофациальный сос
тав. При мозаичной структуре геоценоза, т.е. nри наличии многочис
ленных геоnарцелл, слой содержит и множествЬ nрослоев, линз. Та
ким образом, nри развитии однородного геоценоза nрактически всег
да формируется слой, как целостная геотема, в то время как развитие 
биоценозff может закончиться .раньше , чем сформирован слой, или 
nродолжаться nри формировании уже новых слоев. ТакИм образом, 
nри развитИи биогеоценоза может формироваться только либо часть 
слоя, либо слой nолностью, так как на границах слоев обычно от
мечается . резкая смена геоценозов. 

Биокатены, геокатены. катены. Прежде �ем nерейти к характе
ристике этих категорий, необходимо рассмотреть связи между смеж
ными биогеоценозами. 

Основываясь на принятой формулировке б иоценоза и еГо границ, 
становится очевидно, что вид-доминант, определяющий биоценоз, 

распространен и на какой-то части территории смежного биоценоза, но 
здесь он уже выступает в роли рядового члена и "nодчинен" друго
му доминанту. Благодаря этому образуются зоны с совместным 
расnространением двух или нескольких видов-доминантов. Для обо
значения этих групnировок, образованных доминантными видами 
смежных биоценозов, вводится здесь термин биостома. Виос
томьi могут быть представлены как видами-антагонистами, так и 
видами с сильным экологическим родством. В зависимости от их 
сочетаний нахо�ится часто и объем биостомы. В обшем могут быть 
намечены три идеальных взаимоотношения видов-доминантов в со
с�дних биоценозах ( рис. 5 8 )  

1 .  Доминанты смежных биоценозов ассоциируют в небольшой зо
не (рис. 58, А ) .  Такие биостомы характерны чаще для видов-анта
гонистов и резких смен геоценозов на стыках биоценозов. В этом 
случае смежные биостомы .прерывисты. 

· 
2. Доминанты смежных биоценозов ассоциируют до nоловины зон 

бИоценозов ( рис. 58, 8 ) .  В этом случае биостомы смежных биоце
нозов граничат между собой и образуют неnерекрывающийся, но и 
непрерывающийся ряд, т.е. образуют взаимоисключающие друг друга 
единицы. 

З. Доминанты смежных биоценозов ассоциируют не только меж
ду собой, но и с доминантами целого ряда биоценозов. В этом слу
чае получаются сложные груnпировки видов, перекрывающие друг 
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а биоценоз о 
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биоценоз 8 биоценоз г iJ 
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Р и с . 5 8, Схема соотношений по патерали биоценозов и биостомов 
в разных биокатенах. Те же соотношения наблюдаются и во време
ни при нормально трансrрессивном или реrрессивном ряде 

А - доминанты смежных биоценозов ассоциируют в небольшой 
зоне. Б - доминанты смежных биоценозов ассоциируют на боль
шой территории, но не заходят в Зону с распространением доми
нантов друrих биоценозов. В - ассоциации доминантов нескольких 
биоценозов 

друга ( рис. 5�, В ) .  Такие биостомы образуются, по-видим ому, в 
результате сочленения биоценозов, виды-доминанты которых эколо
гически однотипны. Резких смен геоценозов в этих случаях не наб
людается. 

Все сказанное относительно биостомов латерального ряда цели
ком относится и к нормально регрессивной и трансгрессивной сери
ям вертикального ряда биоценозов, так как правила сочленения био
Ценозов одинаково относятся ка·к к латеральному, так и к вертикально
му ряду биоценозов. Такое представление о закономерно построенном 
региональном осадочном цикле и распределении в нем фауны было обо
сновано еще Н. А. Голов кинеким ( 1 8 6 9 )  и далее · развито в трудах 
А. А. И ностранцева ( 187 2 ) ,  Вальтера (Wal ther, ·1893-1894) ,Г. П. Ле
онова ( 1 9 7 4 ) .  

Изучение биостомов очень важно для установления нормального 
ряда биоценозов. Дf!.Же сам факт установления биостома между дву-
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мя биоценозами свидетельствует о природном нормальном взаимо
действии двух биоценозов. Наличие биостомы между двумя биоцено-
зами позволяет обоснованно объединять биоценозы в нормальные 
латеральные (фациальные)  ряды, так же как нормальные фациальные 
вертикальные ряды или нормальные биоценотические возрастные ря

ды, связанные с эвоrnоцией биоценозе�. 
Места сочленения биоценозов, кроме характерных ассоциаций ви

дов-доминантов, часто характеризуются и своей особой спецификой 
и болЬшим разнообразием видов ввиду того, что пограничная поло
са обладает преимуществом смежных сообществ, так как п<> своим 
абиотическим условиям она занимает промежуточное положение меж
ду двумя биоценозами. В экологии это пограничное сообщество, как 
уже укаэывалось, иногда называют экатоном ( Tansley, 1 939 ) . 

Для переходной зоны растительности в стратиграфичесиой последо
вательности В.А. Красилов ( 1 97 0, 1 97 2) ввел термин - страто
экотон. 

При анализе какого-либо морского седиментационного бассейна 
можно выявить, таким образом, определенный набор биоценозов, свя

занных между собой биостомами. Такой же набор набrnодается и в 
стратиграфической последовательности при нормальных трансгрессив
ных и регрессивных колебаниях бассейна, когда геосистемы посте
пенно мигрируют, характеризуясь одними и теми же сообществами, 
но смещенными в латеральном ряду относительно друг друга. В слу
чае резких миграций геосистем происходит и значительное переме
щение сообществ относительно прежнего места обитщшя, но это 
не нарушает в общем устойчивый биоценотический ряд. Биоценоти

ческпй рЯд, развитый в бассейне п связанный бпостомамп как 

в nатеральном направnеюш, так и в стратиграфической nосnедо
ватепьностп, именуется биокатеной. Непременным условием для 
биокатены являетсЯ непрерывное развитие только конкретного набора 
биоценозов. По nатерали биокатена может занимать всю площадь бас
сейна, если,конечно, нет в нем *чистых .. геоценозов, которые изоnиро
вали совокуnности биоценозов друг от друга,иnи каких-либо резких 
смен биотической среды. В бассейне с неустойчивым тектоническим 
режимом биокатена_ представnена такими же, как и по nатераnи, верти
кальными рядамli биоценозов, которые мигрируют вслед за фациями без 
эвоmоционной смены (рис. 5 9 ) .  В случае частичной или полной эво
rnоционной сукцессий биоценозов. ( рис. 6 0 )  происходит перестройка 
биокатены, т.е. возникает новая биокатена. 

Структура биокатены может быть очень различной. Она в общих 
чертах подчиняется правилам структуры биоценозов. 

В биокатенах в идеале тоже могут быть выделены типы горизон
тального расчленения, представленные определенными сочетаниями 
биоценоЗов, а именно: радиальная, полосатая, ячеистая, островная 
и смешанная морфоструктуры. 

На рис. 61 покаэана модель .радиального типа морфаструктуры 
биокатены, представленной определенным набором биоnарпеnп и био
ценозов, связанных между собой биостомами и распоnагающихся ра-
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r А о 
Р и с ,  5 9, Схема соотношения во времени и пространстве: биоце
нозов ( А ) ,  бипарцелл (Б) , биостомов ( В )  в модельной клинальной 
биокатене (Г) . Сплошными линиями отмечены виды-доминанты, штри
хами - виды, входЯшие в биоuеноз в качестве обычных членов 

r А б 
Р и с . 60, Соотношение во времени и пространстве: биоценоЗов (А ) ,  
биопарцелл ( Б ) ,  биостомов ( В ) ,  биокатен ( Г) в модельном клиналь
ном биоме при эволюционной смене биоценозов 'во времени в пре
делах одНого биогеома вне зависимости от миграций. Сплошные ли
нии, часто расположенные круги и квадраты - доминантные виды 

диально от одной биопарцеллы. На рисунке видно, как биопарцеллы. 
имеющие общий доминирующий вид, объединяются в биоценозы, био
ценозы же, скрепленные ассоциацией доминантов смежных биоцено
зов ( биостомами ) ,  составляют биокатену. 

На рис. 6 2  показана модель островного типа морфаструктуры 
биокатены, представленной разными биоценозами в пределах распро
странения одного, широко развитого по всей nлощади биоuеноза. 
Биостомы, развитые на границе биоценозов, дают воЗможность для 
установления нормаЛьного ряда биоценозов, объединяя тем самым 
биоценозы в одну биокатену. 

Из сказанногр ясно, что биокатена nриобретает большое значение 
как основная объемная единица всего бассейна или какой-либо силь
но изолированной его части. Изоляция латерального ряда биоценозов 
может зависеть от разных причин - от резкой климатической зональ-
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Р и с .  6 1 .  Схема соотношения по латерали: биоценозов ( А ) ,  био
парцелл ( Б ) , биостомов ( В )  в радиальной модельной биокатене ( Г) .  
Сплошными линиями отмечены виды-доминанты, ПРерывистыми _ ви
ды, входящие в биоценоз в качестве обычных компонентов 

Р и с . 62. Схема соотношения по латерали: биоценозов ( А ) ,  био
парцелл ( Б ) ,  биостомов ( В )  в островной модельной биокатене (Г) . 

Сплошными линиями обозначены виды-доминанты, прерывистыми 
виды, входящие · в биоценоз в качестве обычных компонентов 

ности, от резкой смены геоценозов, а также ограничения определен
ной группы биоценозов геоценозами, в которых практически отсут
ствует биотический компонент. 

Восстановл;:)ние биоценозов и биокатен в стратиграфической пос-
ледовательности обычно не вызывает больших трудностей, которые 
вознякают при восстановлении латерального ряда биоценозов в связи 
со слабой· обнаженностью латерального ряда геотем, особенно в 
платформенных областях. Графически распространение биоценозов в 
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стратиграфической последовательности удобно показывать рядом с 
литологической колонкой в сnециальной графе, где указывается вид
дом инант, определяющий тот или иной биоuеноз. Хорошим примерам 
вертикального ряда биоценозов, в котором доминируют табуляты, 
является разрез верхней части хаастырской свиты мойеранекого 
стратиграфического района, расположенного на южном склоне дна
барской антекпизы севера Сибирской платформы ( рис. 63, вкл. ) .  
Эта биокатена представлена почти полностью коралловыми биоцено
зами, которые сменяют брахиоподовую биокатену, развивающуюся в 
ранн.ехаастырское время. Позднехаастырская �оралловая биокатена 
замыкает лландоверийский биом Среднесибирского бассейна. Климак
сное развитие коралловой биокатены позднехаастырского времени 
отмечается постепенной сменой ее лагунной геокатеной раннеаги
дыйского времени, распространенной практически по всему Сред
несибирскому бассейну ,( Тесаков, Предтеченекий и др. , 1 97 8 ) .  

Катена помимо биотического компонента включает и абиотичес
кие компоненты среды ( геокатену ) ,  которые были охарактеризованы 
при характеристике биогеоценоза. Ареал или экотоп катены опреде
ляется областью распространения биокатены или ареалом геокатены. 
Табупяты ордовика и силура входили в определенные звенья катены, 
связанные с зоной литорали, сублиторали и мелководного моря, а 
также с рифовыми комплексами, являясь в них одним из основных 
компонентов. При развитии катен формируются уже более крупные 
геотемы, чем при развитии биогеоценозов, как например рифы или 
свиты ( формации ) .  

Биом, геом, биогеом. Биом бассейна представляет собой сбалан
сированную совокупность органического м ира в пределах единого 
бассейна. Он включает латеральные и временные ряды биогеоцено
зов ' ( иногда прерванные геоценозами ), не связанные с эволюционной 
сменой биоценозов. В случае эволюционной смены биоценозов с пол
ной (см:  рис. 60)  или частичной заменой доминантов образуется 
новый набор биоценозов со своим латеральным и вертикальным ря
дами, а значит и другой биом. Совокупность смежных биокатен, ог
раниченных по патерали рамками седиментационного бассейна, а по 
вертикали - геокатенами без развития в них организмов или кли
максным замыканием вертикального ряда биокатен,  и составляет 
весь биом бассейна. Таким образом, биом формируется в бассейне 
при нормальной сукцессионной смене биоценозов без латеральных 
их сдвигов либо с латеральными сдвигами целых звеньев ( биокатен ) ,  
но без смены биоценотических наборов. При нарушении общего ба
ланса в развитии бассейна обычно происходит и замыкание биома, 
св�занное с периодическим климаксным развитием органического 
м ира в пределах бассейнов. 

В силурийском периоде на территории Сибирской платформы в 
настоящее время установлены два биома. Первый связан с концом 
раннего лландовери и с ранним венлоком. Второй - с поздним вен
поком и началом раннего девона. Лландоверийский биом-морской, 
венлокско-пржидольский является лагунноморским. Зарождение обо-
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Р и с  63. Распространение в разрезе верхней хаастырской под
свиты верхнего пландевери мойеренекого стратиграфическоГ<? · 
района Сибирской платформы доминирующих видов, являющихся 
эдификаторами биоuенозов , вхоцящих в коралловую биокатену 

Зак 366 .  
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Р и с , 64, Развитие биомов в СредНесибирском бассейне в силурий
ский период и уров�и появления зональных табупят 

их биомов достаточно резкое, связанное с резкими трансгрессиями. 
Замыкание же биомов достаточно постепенное. Оно характеризуется 
постепенным выnадением практически всех групп органического ми
ра (рис. 64 ).  

Совокупность биома бассейна, связанного общностью условий 
среды бассейна ( геомом ) , как уже отмечалось, по-видимому, может 
именоваться биогеомом. 

Все рассмотренные биологиче.ские. геологические и бисгеологи
ческие объединения при своем выделении требуют трудоемких комп
лексных литолого-палеонтологических работ. В то же время уста
новление· этих объеДинений не всегда возможно по многим причинам, 
вкmо�ая и факторы, не имеющие отношения к методике выделения 
бисгеологических подразделений. Иногда сочетания биоЦенозов, гео
ценозов и биогеоценозов и сами их рамки бывают настолько мозаич-
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ны и расшn,Iвчаты, что невозможно судить по палеонтологическому 
м атериалу ни об одной из названных категорий. Поэтому часто при
менимый ·термин-комплекс (фауны, флоры зооценоза, фитоценоза ) 
какого-либо стратиграфического подразделения остается удачным в 
тех случаях, когда ранг биологического подразделения точно не вы
явлен. 

IV. 2. СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ 
ТАБУЛЯТ КАК КОМПОНЕНТА БИОЛОГИЧЕСКИХ 

И БИОГЕОЛОГИЧЕСКИХ ОБЪЕДИНЕНИЙ 

6ьщеление .биологических и биогеологических объединений вообще, 
а также сообществ и Экосистем, в которые входят табуляты, имеет 
большое значение как для понимания развития той или иной группы 
в целом, так и для целей стратиграфии. 

В настоящее вр�мя сообщества табупят как биологические цело
стные единицы практцчески не исследу.ютс:::я, так как почти вс�· 
прежнее изученИе строилось в основном на комплексах, не предус
матривающих биологических и экологических связей между отдель
ными видами. В то же время рассмотрение сообществ позволяет 
правильно понЯТь развитие группы в бассейне и наметить биоге
ографические участки, площади, районы,  округа и провинции, на 
основе чего могут быть созданы обоснованные биостратиграфичес
кие схемы. 

Изучение табулятовых сообществ иногда неоценимо для определе
ния уЗкого возрастного уровня. Очень часто в природе встречаются 
стратцграфические рубежи, в которых распространены только виды 
с широким временным диапазоном. Однако, зная сочетания опреде
ленных видов, т. е. определенные сообщества, распространенные в 
узких временных интервалах, можно достаточно четко определять и 
узкий стратиграфический уровень. Таким примерам по табупятам 

является сообщество P a leofavosites a lveolaris Goldf. , Calap
.
oecia 

c anadensis Bil l . , Cyrthophyllum densum Lindstr. , определяющее не

большой стратиграфический диапазон в пределах самых верхов верх
него ордовика Сибирс-кой платформы. Особенно важно изучение сооб
ществ с точки . зрения определения их границ, т.е. установления цх 
ареалов распространения. Наиболее важные стратиграфические едини
цы, как сейчас при�ято . ( Соколов, 1974 ) ,  устанавливаются по появ
лению одного какого-либо широко географически распространенного 
вида. Однако его истинное появление само может быть подтвержде
но только благодаря наличию какого-либо сообщества организмов, 
характерного для времени появления того или иного вида. 

Все сообщества приурочены к определенным физико-географичес
ким обстановкам, поэтому стратиграфические зоны, установленные 
по ним, так же как и по отдельным видам, являются прерывистыми 
в пространстве. Возрастные же границы биозон, как верхняя, так и 
нижняя, установленные по сообществам в разных районах, могут 
считаться изохронными только в том случае, если доказана естест-
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венная смена сообществ с их У.лимаксным замыканием, происходив
шая в неизменных физико-географических условиях. Учитывая труд
нести таких сопоставлений, принимается во внимание, что сообщества 
liграют в стратиграфии очень важную, но в основном только регио-
нальную роль. Они дают полную картину развития органического 
мира во времени лишь для тех районов земной коры, где сообщест;
ва, сменяя друг друга, имеют непосредственные возрастные и лате
ральные контакты. 

Изучение закономерностей распределения сообществ и экосистем 
в бассейне позволяет выделять латеральные ряды этих биологичес
ких объединений, которые являются, без сомнения, одновозрастными. 
Зти ряды представлены определенным набором биопарцелл и биоце
нозов, закономерно связанных между собой биостомами. В общем 
они отвечают биокатенам. 

Благодаря установлению ассоциативных связей между сообщест
вами возможна корреляция разнофациальных отложений в пределах 
бассейна по сqвершенно разным биоценозам и закономерностям их 
смен. Зто положение, как представляется, является очень важным, 
так как оно входит в основу корреляции разнофациальных разрезов 
(Меннер, 1 9 6 2 ) .  Естественно, что установление биокатен возмож
но только при площадном изучении бассейна. Однако для восстанов� 
ления отдельных рядов сообществ очень интересный материал дают 
разрезы, сочленения разных геотем и, естественно, разных биопар
целл. В этих разрезах запечатлен латеральный сдвиг геотем { см. 
рис. 98 ) в стратиграфической последовательности. При закономер
ных сменах фаций и биопарцелл во времени можно достаточно точ
но выявить их ряды для значительной территории в зависимости от 
того, какие сообщества имеют место в стратиграфической последо
вательности пород. Прекрасным примером для такого анализа явля.,.. 
ется разрез лпандоверийских отложений, вскрытый р. Горбиячин, где 
выше мощной толщи нормальноморских осадков открытого м оря, 
содержащих граптолиты, хиолиты и пелециnоды, в разрезе· наблюда
ется частое чередование трех геотем ( рис. 65 ) открытого моря, 
прибрежной зоны и переходиого типа. Фация открытого моря, пред
ставленная аргиппитами, содержит , как уже было сказано, только ха
рактерньiх для нее граnтолитов, хиолитов и пелеципод. Фация приб
режной зоны включает лишь характерных для нее строматопороидей, 
мшанок и из табулят Н alys ites  c atenu larius и Multisolenia tortuosa. 
В фации переходиого типа имеются виды, обычно свойственные 
либо фации открытого моря, либо прибрежной фации - брахиоподы, ру
гозы, наутилоидеи, трилобиты, криноидеи, тентакулиты, гастроподы. 
Н а  рис. 65 дана предполагаемая схема миграции конкретных ·фаций и 
биоценозов в лландоверийское время в Игарском районе. Фация отк
рытого моря, имеющая широкое распространение на севере, полнос
тью выклинивается в Норильском районе. К югу она постепенно за
мещается фацией мелководья и прибрежной зоны. На рисунке видно 
также, как благодаря анализу смены биоценозов можно установить 
величину трансгрессии или регрессии. В данном конкретном случае 
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Р и с . 65, Биокатена, предстешленная сообществами фауны откры
того моря: граптолиты, xиollliты, тонкостенные пелециподы, брахио
поды, P avos it t:s gothlandicus; прибрежной зоны: строматопороидеи, 
мщанки, f/ a l y s i t t: s  cat t:rtularius, Mиl tisol t:nia tortuosa, ругозы, нау
тилоидеи, трилобиты, криноидеи, тентакуllliты, гастроподы, остра
коды, брахиоподы, Favos i t t:s gothlan dicus; переходНой зоны: танта
кулиты, гастроподы, ругозы, трилобиты, криноидеи, наутилоидеи, 
брахиоподы, Favos i t t:s gothlandicus. Видны общая регрессия и по
степенное замещение по площади фауны открытого моря фауной 
мелководья 

1 - брахиоподы, 2 - Fa v o s ite s goth la n d ic u s , 3 - ругозы, 4 -
наутилоидеи, 5 - трилобиты, 6 - криноидеи,  7 - тентакулиты, 8 -
гастроподы, 9 - граптолиты, 10 - пелециподы, 1 1  - xиollliты, 1 2 -
l / a ly s ite s ca t e n u larius , 1 3  - M u lt i s o len ia tortu osa,  1 4 - мщанки, 1 5 -
строматопораты ; р, Горбиячин, низы верхнего лландовери 

во времени наблюдается общая регрессия моря в северном направ
лении. В верхах показанного разреза уже нет ни граптолитов, ни 
хиолитов и тонкоскелетных пелеципоц. 

Поскольку каждый бассейн имеет полифациальную структуру И 
включает множество биопарцелл и биоценозов, ограниченно развv;тых 
по датераЛи бассейна, создание единой бисстратиграфической схемы 
для стратиграфического региона невозможно без изучения биологи
ческих, геологических и бисгеологических объединений и их связей. 

Бисстратиграфические схемы, созданные в результате изучения 
биопарцелл, биоценозов, биокатен и биомов, существенно будут отли
чаться от схем, основанных на анализе видовых подразделенИй, так 
как здесь будут учтены генетические связи в развитии органическо
го мира. Принципиально отличается и биогеографическое районирова
ние, созданное на основе биологических сообществ . от биогеографи
ческого районирования, проведеиного на основе анализа разрознен
ных групп фауны. 



ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Проведеиное исследование показывает, что табуnяты являются 
группой фауны, которая может быть полностью подвергнута изучению 
с позиций биологического вида с использованИем популяционного ана
лиза.- Поэтому к табуnятам применимы методы изучения, принятые 
биологией, палеонтологией, экологией, биометрией и даже генетикой, 
а также многими смежными науками, занимающимися изучением 
организмов, их сообществ и э косистем. 

Установление иерархической схемы подразделений вида табуnят 
позволило изучать вид и его изменчивость поэтапно, рассматривая 
на каждом уровне интеграции становление и развитие вида, его ха
рактерные и присущие только ему особенности. Предлагаемая иерар
хия - колония, попуЛЯIIИонное· поколение и население, популяция, по-· 
пулярий, подвид - как видовые подразделения табулят, на наш взгляд, 
полностью отражает структуру биологического вида. Она позволяет рас
сматривать вид табупят как сложно развивающуюся систему и вьшвлять 
на каждом уровне организации свои характерные черты и особенности. 

Благодаря рассмотрению отдельных колоний показана генотипи
ческая, 1\-Юдификационная и возрастная изменчивость. В тех случаях, 
когда в пределах одной колонии имеются в разных ее частях разные 
градиенты количественных признаков, установлены ш ирокие их вариа
ции для вида в целом. Кроме того, наличие таких сочетаний дало 
возможность устанавливать достоверные коррелятивные связи меж
ду отдельными признаками. При изучении колоний в стратиграфичес
кой последовательности уточнены методы определения времени се
диментаuионных пауз в осацконакоплении и относительной скорости 
осадконакопления. 

Изучен�е изменчивости на примере одной коЛонии показала, что 
колонии имеют разную изменчивость даже в пределах одной 
популяции. Поэтому, прежде чем переходить к исследованию 
изменчивости более крупных категорий, необходимо установить из
менчивость в рамках одной колонии. 

Самым достоверным палеонтологическим материалом для изуче
ния изменчивости популяции и вида являются популяционные поко
ление и население, т.е. жизненная группа особей в пределах популяции. 
При рассмотрении поколений в пределах одного населения, а вслед за 
этим и в последующих населениях, сменяющихся в стратиграфи
ческой последовательности _ пород, установлены флуктуации числен-
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ности и nульсиру ющая изменчивость приэнаков , т. е. волны жизни. 
По казава прямая зависимость величины вариации признаков от коли
чества особей в населении: чем больше численность населения, тем 
больше и его изменчивость. Географические ареалы распространения 
поколений и населений устанавливаются только благодаря непосред
ственному прослеживанию колоний этих подразделений на одной плос
кости напластования, которая фиксирует положение морского дна на 
определенный момент врем ени. 

· 
Изучение поколений и насепений и их смены в стратиграфической 

последоватепьности позвопипо установить некоторые м и кроэволюци
онные преобразования табулят, протекающие на уровне развития по
пуляции. В резупьтате детального исспедования удалось зафиксиро
вать момент появления и дальнейшее развитие мутантных форм. 
Показано, что присутствие у табупят мутантных форм является дос
таточно 'распространенным явлением. Однако благодаря большой 
ПЛаСТИЧНОСТИ, ЧИСIIеННОСТИ И бОl!ЬШОЙ ПрОДОЛЖИТеЛЬНОСТИ существо
вания популяций мутанты часто нивепируютен с исходными формами. 
В процессе развития популяций иногда наблюдается отбор по мутант

ным формам, в результате чего прослеживается развитие популяции 

в смене покопений и населений, т. е. ее эволюция. При изоляции му
танты образуют самостоятельные таксоны. 

Основной биопогической и эволюционной единицей табупят явля
ется популяция. Географические рамки популяции определяются непо
средственным прослеживанием и установлением той или иной степе
ни наличия давления изоляции, сводящегося к биогенным и абиоген
ным факторам. Н ижней хронологической границей популяции сЧИ"" 
тается момент посепения основателей популяции, верхней хроно
логичес кой границей - момент полного вымирания населения на 
всем географическом ареале. 

При изучении м играции популяций табупят и фаций установлены 
истинные, часто причудливые контуры некоторых популяций и их 
полный объем в смене популяционных насепен!iй, Ч<:.!м поrщее изуча

ется популяция географически и во времени, - тем боl!Ьше собирается 
достоверной информации для изучения изменчивости вида и его ис
торического развития. 

Установлена �ависимость изменчивости в популяциях табупят от 
основателей 1юпуляции, от ее численности и от физико-географичес
ких УС:::lЬвий, в которых обитает популяция, а также от времени су
Ществования И площади обитания. Бели основатели популяции много
численные и несут большой запас �аследственной изменчивости, то 
и изменчивость в по·пу.JIЯuии ши;рФ&ая. Е диничные основатели, содер
жащие небольшой запас •насле:Д(ственной изменчивости, дают ·популя
цию с узкой изменчивостью. Чем больше ч исленность популяци� 
тем шире фенотiшическая изменчивость. Чем шире диапазон физико
г-еографических условий, в которых обитает популяция, тем шире ее 
изменчивость. Чем дольше существует популяция Пpl:f определенных 
физико-географических условиях и чем больше площадь ее распро 
страненwя , тем шире ее изменчивость . 
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Популяции табупят имеют · разные пределы изменчивости призна
ков. Смежные популяции, объединенные постепенной сменой физико
географических условий в одном бассейне, имеют клинальную измен
чивость признаков. Популяции, существующие изолированно в разных . 

условиях среды, имеют в пределах вида волновую изменчивость. 
Благодаря установлению клинальной или волновой изменчивости по
пуляции· объединяются в популярии, и для них могут быть nостроеньi 
фенаграфические к·арты. Пример такой карты дается в работе. Изоли
рованные популяции, существовавшие в резко различных физико-гео
графических условиях, обычно имеют разные вариации признаков, 
вплоть до . полной их дискретности. В больших популяциях изменчи

вость отдельных признаков иногда достигает видовой и в рамки 
изменчивости этих признаков укладывается вся изменчивость малых 
популяций, nоэтому они относятся к одному виду. 

В пределах видов табупят проележена широкая э кологическая из
менчивость. В большинстве случаев она проявляется в изменении 
формы колоний, их сложения, дифjlеренциации караллитов и количест
венных признаков. 

·У многих видов установлена прямая зависимость величины сое
динительных образований от диаметра кораллитов, а также формы 
колонии и дифjlеренциации караллитов от способа бесполого размно
жения, который, в свою очередь, определяется условиями обитания 
колонии и генетическими при:знака;.ли. 

Выявлена зависимость изменчивости вида от продолжительности 
его существования и от географического ареала распространения: 
чем уже географически он был распространен и чем кратковремен.,
нее существовал, тем меньше его фенатипическая изменчивость. Ви
ды, очень продолжительно существовавшие и занимающие большой 
географический ареал распространения в пределах мноrих морей, 
имеют и очень широкую фенатипическую изменчивость. Таким обра
зом, можно утверждать, что не признаки или их величины определя
ют вид, а вид обладает определенными признаками и их величинами. 
Поэтому при изучении вначале устанавливаются рамки изменчивости 
вида, а затем определяется его Объем. Иногда количествен�ые гра
диенты признаков являются диагностирующими, если у изученных 

видов одного рода они имеют явное несовпадение. 
В результате проведеиного исследования показано, что вид табу

пят, определенный на основе популяционного анализа, имеет совер

шенно другой объем и стратиграфическое значение, чем типологичес� 
кий вид, основанный на сходстве с голотипом. Биологический подход 
к виду открывает также широкие возможности для изучения на ис
копаемом материале изменчивости видов, их развития и эволюции. 

Несмотря на значительное расширение объема некоторых изучен
ных видов т�булят при биологичесКО/>1 подходе, стратиграфическое 
значение вида не только не снижается по сравнению с типологиче
ским видом, а наоборот, возрастает, так как узкий типологический 
вид обычно имеет и .узкое не только стратиграфическое, но и гео
графическое распространение, .что сильно затрудняет межрегиональ-

1 86 



ные корреляции, При биологическом поа,ходе корреляцИя становится 
более обоснованной и потому, что такой вид имеет биологические и 
э кологические закономерности развития как в пространстве, так и во 
времени. Благодаря этому в каждом конкретном случае можно вводить 
корреляционные поправки, что совершенно невозможно при типологи
ческом ПОJ:W(Оце, При популяционном подходе к виду практически искто
чены серьезные ошибки при межрегиональных корреЛяциях. Причем та
кой nодход д!=lеТ возможность разработки зонального членения nалео
зойских отложений по табуп.ятам, что практически совершенно искто
чено при типологическом подходе к выделению вида. 

ИзуЧенные видь! табупят имеют разное географическое и страти
графическое распространение. Имеются виды как широкого, так и 
узкого распространениЯ. Наибольшую ценность для межрегиональных 
корреляций имеют виды широкого географического распространения, 
но кратковременно существовавшие, Виды с широким возрастным и 
географическим диапазоном представляют наибольший интерес для 
э кологических и папеогеографических исследований. Uенность их в 
стратиграфии определяется тем, что они появляются одновременно 
на боhьщих площадях, а та.кже тем, что у них возникают одновреме н
но многочисленные мутанты по всей площади распространения 
вида. 

Для полного понимания изменчивости, развития и эволюции видов 
табупят необходимо изучение их во взаимосвязи с другими группами 
организмов. Рассм<;>трение биологических объединений, т. е. опреде
ленных групп популяций, развитых в пределах определенных биотопов 
и связанных между собой той или иной биосистемой, показывает, 
что табупяты являются одной · из основных групп организмов, входя
щих в биологические объединения в прибрежно-морских, особенно 
биогермных, зонах моря. Табупяты являются здесь часто доминан
тами или эЦификаторами сообществ. 

Для биологиЧеских объединений принята следующая иерархическая 
схема: бионт, биопарцеплярное население, биопарцелла, биоценоз, 
биокатена и биом. Изучение биопарцеллярных населений, биопарцепл 
и биоценозов позволяет достоверно выявить связи, взаимоотношения 
и гомологическое развитие между всеми видами, их составляющими. 
Между биоценозами могут быть установлены " связки" , названные 
биостомаМ11:, которые в ключают доминантов смежных природных био
ценозов. Выделение биостомов необходимо для обоснования сукцес
сионных переходов между конкретными биоценозами, с оставr...яющими 
биокатеиы. 

Анализ разного ранга сообществ, в которые входят табуляты, 
позволяет понять развитие биомов целых ·биоцеиотических звеньев 
мелководной зоны бассейнов, а также подойти на папеонтологичес
ком м атериале к групповому биогеографичес кому районированию, 
установление подразделений которого основано на ареалах сообществ 
( биогеографический Участок определяется ареалом биопарцеплы, 
площадь - ареалом биоценоза, район - ареалом биокатены, округ -
ареаrюм биома и т. д. ) .  
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Для полного понимания развития табупЯт необходимо изучение 
э косистем. Табупяты входят в следующие биоrеологические объеди
иения ( э касистемы ) :  м оноцен, парцеллярное поселение, парцеллу, 
биогеоценоз, катену, · биоrеом. Анализ э касистем позволяет выявить 
те или иные вариации признаков табулят, связанных с условиями 
обитания. Абиотическую составляющую э касистем разных рангов, nо
видимому, можно именовать для м оноцена - моногеоцен, для парцел
ЛЬI - ·rеопарцелла, для биоrеоценоза - биотоп или геоценоз, для ка
тены - геокатена или биохора, для биоrеома - геом или биоцикл. 

Изучение биологических и биоrеологических объединений ( сооб
ществ и э косистем ) не топько позвопяет восстанавливать развитие 
бассейна и органического мира, но И имеет большое 

. 
значение для 

стратиграфии и биогеографии. 
Влаrодаря изучению ассоциативных связей между сообществами 

возможна корреляция разнофациальных отложений в пределах бассей
на, а значит возможно и создание биостратиграфических схем, стра
тиграфические .уровни которых будут обоснованы естественными био
ценотическими и биоrеоценотическими рядами. Виостратиграфические 
cxeмi:,J, созданные на основе биологических и биогеологических объе
динений, явятся nринципиально отличными· от схем, основанных толь
ко на анализе видовых подразделений, так же как и биогеографичес
кое районирование, базирующееся на бiiологических и биогеологичес
ких объединениях, является в корне отличкым от биогеографическо
го районирования, основанного на анализе разных групп фауны. 
Кроме тоrо, анализ ископаемых сообществ и э касистем показал, что 
даже при их изучении в одном стратиграфическом разрезе, т, е. в 
определенной последовательности пород, вqзможно восстанавливать 
историю бассейна на этом участке и пути миграции фаций и сооб
ществ. 

Современный биологический подход к изучению биологических 
подразделений, биологических и биогеологических объединений от
крывает широкие возможности для изучения на палеонтологическом 
материале этих категорий комплексными методами. Это, без сомне
ния, должно благоприятно отразиться и на прикладнам их значении, 
а именно, на установлении относительного возраста, фациальных 
обстановок, на биостратиtрафической корреляции, на создании био
стратиrрафических схем и на биогеографическом районировании тер
риторий прошлых геологических эпох. 
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Д у б а т о  п о  в В, Н. , С п а  с е  к и й  Н .  Я. Стратиrрафический и rеоrрафический 

обзор девоJiских кораплов СССР, М., " Наука " , 1 96 4 ,  ·с, 1 4 0 ,  
Д у б и JI и JI Н,П. Эволюция популяции и радиация, М.,  Атомиздат, 1 96 6 ,  с,1-

7 4 3 ,  
Д у б и JI И JI  Н . П .  Общая rенетика, М . ,  " Наука" , 1 97 0, 488 с ,  
Д у б и JI И JI Н. П . ,  Р о м а ш о в  Д,Д, ГеJiетическое строеJiие вида и ero эволю

ция. - Биоп, жypJI,,  1 93 2 ,  т. ! ,  вьm. 5-6, с. 5 2- 9 5 ,  
Д у б и Ji и н  Н.П.,  С о к о л о в  Н,Н. , Т и я н к о в  Г.Г. ВJI:утривидовая хромосом

ная измеJiчивость. - Биоп, жypJI.,  1 9 3 7 ,  6, вьm. 5-6 , с, 1 00 7- 1 0 5 4, 
Д ы n и с Н.В. ПриiЩипы построеJIИЯ классификации лесных биоrеоценозов, -

В кн,: ОсJiовы necJioй биоrеоценопоrии. М. , 'Наукаv , 1 96 4, с . 487-5 0 0, 
Д ы п и с  Н,В, Структура necнoro биоrеоцеJiоза. - В KJI, :  Комс!ровские чте

JIИЯ, 1 9 6 9, М., " Наука• , вып. 2 1 ,  55 с, 
Д ы n и с Н.В, СтруктурJiо-фациапьJiая орrанизация биоrеоцеJiотических сис

тем и ее изучеJiие. - В KJI, :  Проrрамма и методика биоrеоцеJiоnо rичес
ких исспедоваJiий. М., " Наука", 1 97 4 ,  с. 1 4-23, 

Д ы n и с Н.В.,  У т к и JI А ,  И.,  У с п  е JI с к а я И, М, О ropизoJiтanьJioй структуре 
necJiыx биоrеоценозов, - Бюпп. МОИП, 1 9 6 4 ,  биоп . ,  т, 6 9 ,  вып. 4, с, 6 5-7 2 .  

Е ф р е м  о' в И.А. Ta!jxJJioмия и . rеопоrическая летопись. KJI, [ .  ЗaxopoJieJiиe на
земJiых фауц в палеозое. М.-Л. , Изд-во АН СССР, 1 950 , 1 7 8  с , ( Тру
ды П ИН АН СССР, т • .  2 4 ) ,  
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Ж и ж и н а М, С, Некоторые фавозитиды из ллаНдоверийских и венлакских от
Jюжений Норильского района. Л. , 1 968 ( Труды НИИГА, ученые записки, 
палеонтология и биостратиграфия , вып. 23 ) ,  с, 81-105, 

Ж и ж и н а  М,С. , С м и р н о в а  М,А, Фаврзитиды и тамнопориды из силурий
ских отложений Восточного Таймыра, - В ки. : Сборник статей по па
леонтологии и биостратиграфии, 1 9 5 9  ( Труды НИИГА, вьm. 16 ) ,  
с. 6 2-9 3. 

З а в а д с к и й  К.М. Учение о виде, Л,, 1 96 1 ,  2 5 4  с .  
3 а в а д с к и й  К,М, О::новные формы организации живого и их подразделения. 

В кн.: Философские проблемы современной б иологии, М,-Л., " Наука" , 1 96 6 ,  
с .  2 9-47, 

3 а в а д с к и й  К.М. Вид и видообразование, Л,, " Наука', 1 96 8, 404 с. 
З а м о р с к и й А,Д, Прогресс и полимеризация живых систем. - В  кн. : J; ,ко

номерности прогрессивной эвоmоции. Л., 1 9 7 2 ,  с, 1 5 7-167, 
З а х а р о в  В, А, Ископаемая попу11Яция: тафономия и вопросы систематик11, 

Баку, из д-во Азербайдж, гос, ун-та, 1 96 9 ( Тезисы докладов первого 
Всесоюзного совещания по па леобиохимии и палеоэкологии ) , с, 43-44. 

З а х  а р  о в В, А, Значение полевых эколого-палеонтологических набmодений 
д11Я исследований по систематике, - В кн,: Среда и жизнь в геологичес
ком прошлом, Палеоэкологические проблемы, Новосибирск·, " Наука" ,  1 974 
( Труды ИГиГ СО АН СССР, вьm, 8 4 ) , с, 8-1 5, 

З е р н о в  С,А, К воnросу об изучении жизни Черного моря, - Зап. АН, 1 91 3 ,  
·
сер. 8 ,  т. 2 2 ,  N! 1. 

З е р н о в  С.А. 05щая гидробиология. 1 94 9, 2-е изд, М . ,  Изд-во АН СССР, 
5 8 9  С, 

И в а н о в а  Е,А.,  Б е л ь с к а я  Т.Н . ,  Ч у д и н о в а  И,И, Условия обитания МОР
ской фауны силура и девона КузнецкО!'О, Минусинского и Тувинского бас

- сейнов. - Труды ПИН АН СССР, 1 964, т. 102,  с. 1-2 24, 
И n ь и н с к и й  А.П. Современные проблемы динамической биогеографии. Л., 

1 944 ( Тезисы к научной сессии, посвящ. 1 2 5-летию Ленингр. ун-та ) , с, 22 . 
И н о с т р а н ц е в  А ,А. Геологические наблюдения на севере России в 1 8 6 9  

и 1 8 70 г г .  - Труды СПб. общ, естествоиспыт., 1 8 72, т .  3, 
И о г а нз е н Б,  Г,  О единстве биотопа и биоценоза, - В кн. :  Проблемы зоо

логических исследований в Сибири. Горно-Алтайск, 1 962,  с ,  1 0 3- 106, 
И о г а н н с е н В. Элементы точноrо учения об изменчивости и наследствен

носТи с основами биологическо� вариационной статистики. М,-Л,, 1 93 3 ,  
И п а т ов В,С, О nонятии фитоценоз и элементарной ячейке обществеиной жиз

ни растений. - Вести. Ленингр. ун-та, 1 966,  сер. биол., N! 1 5, вып. 3,  
с .  56-6 1 ,  

И с а к о в Ю . А .  Оnыт изучения распространения вида внутри ареала, - Бюлл. 

МОИП, 1 9 52,  отд, биол. , 57,  вып. 6, с, 14-1 8. 
И с а ч е н к о Т,И, Сложение растительного покрова и картографирование, -

В ки. :  Геоботаника и картирование. Л., " Наука" , 1 96 9, с, 20-33 ,  
И с к ю л  ь Н. В .  Кораллы с Подкаменной Тунгуски. - Труды Геол. музея 

им. · А .П. Карnинского АН СССР, 1 9 5 7 ,  вьm. 1, с . 8 4-102.  
К а м ш и л о в  М,М, Онтогенез и эвоmоция, - В кн. : Закономерности прогрес

сивной эволюции. л., 1 972, с. 1 6 8- 1 8 5. 
К а п и ц а С.П. Жизнь науки. Антология вступлений к классике естествозна

ния. М. , " Наука" , 1 97 3, 5 98 с .  
К а ш к а р о в  д. Н. О::новы экологии животных. М . ,  Учпедгиз, 1 93 8 ,  600 с ,  
К а ш к а р  о в Д ,  Н, П о  поводу некоторых экологических те рминов и понятий. 

В кн. :  Вопросы экологии и биоцен·ологии. М.-Л., Гос, мед. изд...во, 1 93 9, 
С, 1 7 9-1 84. 
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K e n n e  р Н.Б. Формы изменчивости фавозитид и их ропь в процессах видо
образования. - В кн. : Табупяты и гелиоnитоидеи палеозоя СССР, М., . 
" Наука",  1 97 1  ( Труды 2-ro Всесоюзного симпозиума по изучению ис
копаемых кораnлов в СССР, вьm. 1 ) ,  с. 92-102, 

1< и м А.  И.  Табуnятаморфные кораnnы палеозоя Зеравшано-!")rосарской rорной 
области, Ташкент, 'Фан ' ,  1 96 6 ,  с. 1-71. 

К Е \ 1 А .  И. Роды M ultisolenia F ritz и M es osoleni!l Mironova и их положение 
в системе табу пят. · М., • Наука' , 1 97 1  (Труды 2-ro Всесоюзноrо сим
позиума по изучению ископаемых кораnnов в СССР, вьm. 1 ) ,  с. 1 27-
1 40. 

К и р  с а н о в А. Т. Селекция nуrовых злаков за границей. - Труды Обn, съез
да по селекции и семеноводству, 1 91 2, вып. 2, СПб,, с. 2 57-274. 

К н с е л е в а  К.В., Р а з у м о в с к и й С,М., Р а с н и ц и н  А.П. Границы расти
тельных сообществ и динамика растительности, - Жури. общ. биоп., 1 969, 
т. 30, N<! 2, с. 1 2 3-1-8 1 .  

К и с е л е в а  М.И. Структура донных биоценозов Черноrо моря, - В кн.: Ма
·териаnы Всесоюзноrо симпозиума по нзучеmюсти Черноrо и Среднземно
rо морей, использованию и охране их ресурсов. Севастопопь, 1 97 3 ,  
ч .  3,  с. 74-79. 

К п а а м а н н  Э,Р. Табупяты и геЛИ')ЛИТИды вен.ri6ка Эстонии. · - Труды 
АН ЭССР, 196 1, V l, с. 69-1 1 2. 

К n а а м а н н  Э.Р. Распространение ордовикских и силурийских табупят Эс
тонии (с описанием некоторых новых видов ) .  - Труды Ин-та reonorии 
АН ЭССР, 1 96 2, т. Х , с. 1 49-1 70, 

К па а м ан н Э,Р, Позднеордовикские и рв.ннесипурийские Favositida Эстонии. 
Таппии, Ин-т reon. АН ЭстССР, 1 964, с, 3-1 16, 

К о в а n е в  с кий ·О,П. Лудловекие табупяты западноrо Прибалхашья. М,. ' Нау
ка' ,  1 96 5  (Труды 1-ro Всесоюзного симпозиума по изучению ископае
мых кораnnов в СССР, вып. 1 ) ,  с. 1 1 6-126, 

К о к ш а р е к а я  К.Б. , А б а и м о в а  Г.П. О фауне TaЬulata палеозойских отло
жений uентрапьной части хребта Тас-Хаяхтах (Якутск. АССР) .  Якутск, 
1 962 ( Академия наук СССР, Сиб. отделение, Якутский филиал. Научные 
сообщения , вьm. V II ,  reonorия ) ,  с. 1 1-3 8, 

К о м а р  о в В. Л. Флора МаньчжУрии. 2. Моноrрафия рода С aragana. - Труды 
СПб. ботан, сада, 1 90 1 , 20, 599 с. 

К о р ж и  н с к и й  С. И. Северная rраница черноземномарекой об nасти восточной 
попосы Европейской России. Т. 1 1 .  Труды об-ва естествоиспытателей Ка-
занск. ун-та, Казань, 1891,  

· 
К о р ж и  н с к и й  С.И. Флора востока Европейской России в ее систематичес

ких и географических отношениях. - Из Известий Томск. ун-та, 1892,  )\(q 5. 
К о р х о �  П.П. Входит ли испытание сортов на урожайность в проrрамму де

ятепьности селекционных станций ? - Труды Первоrо съезда деят. по се
nек. с.-х. раст., семен. И распр. семен. материала. Харьков, 1 91 1, с. 241-
244. 

К р а с  и nо в В. А. Папеоэкосистемы. - Изв. АН СССР, 1 970, сер. reon. , 
)l(q 4, с. 1 44-1 50. 

. 

К р а с  и n о.в В. А. Паnеоэкоnоrия наземных растеНИЙ. Вnадивосток, 1 97 2, 
208 с. 

К р а с н о ·в  А.Н. Опыт истории развития фпоры южной части восточноrо Тянь
Шаня. - Зап, Русск. reorpaф. об-ва, 1 888, 1 9. 

К р и ш то фо в и ч А. Н. УнифиКация ·rеоnоrнческой терминоооrии и новая сис
тема реrионапьной стратиrрафии. Материалы ВСЕГЕИ. Папеонтопоrия и 
стратиrрафня, сб. 4, М.-Л., 1 945, с.· 4 6-76 ; то же в кн.: Избранные 
труды, т. l. Изд-во АН СССР, М,-Л., 1 95 9, с. 345-37 9. 
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К р и ш т о ф  о в и ч А,Н, Система реrионаnыюй стратиrрафии. Тезисы докладов 
к Всесоюзному nаnеонтоnоrо-стратиrрафическому совещанию. Изд-во 
ВСЕГЕИ, Л., 1 93 9; · то же в кн, : Избранные труды, т. I. Изд-во 
А Н  СССР, М.-Л. , 1959, с. 343-344. 

К р ы ж а н о в с к и й  О,Л. Объем вида и внутривидовая систематика с точки 
зрения зoonora. - Жури. общей биоn,, 1 968, т. 2 9, М 4, с. 403-4 1 2. 

К э й н  А, Вид и его эволюция, М,, ИЛ, 1 958, 
Ла в р  е н к о Е,М, Основные .закономерности раститеЛьных сообществ и пу

ти их изучения. - В кн. : Поnевая rеоботаника. М,-Л,, Изд-во АН СССР, 
1 95 9, т. I, с. 1 3-7 5. 

Л а в ре н к о Е,М, Об . урОЕ\НЯХ изучения орrанического мира в связи с позна
нием раститепьноrо покрова, - Изв. АН СССР, 1 9р4, сер. биоn., М 1 ,  
с. 3 2�46, 

Л е б е д и н с к и й  Б.Н. К изучению ботанических разновипиостей, входЯЩих в 
состав местных сортов пшеницы, - Труды Бюро no прикn. ботанике, 1 91 2 ,  
т .  5 ,  м 9, с.  3 3 6-3 3'8, 

Л е в и н а Ф.Я. Комnлектность и мозаичность растите1IЫ!ости и классификация 
комnлексов, - Ботан. жури.,  1 958, т. 43, М 1 2 .  

Л е n е ш у с  В,Л, Об опиом из наnравлений изменчивости рода Mu/tisolenia 
Fritz. - Изв. отд. ест, · наук АН ТадЖССР, 1 9 5 9, выn. 1 ( 2 8 ) , 
с. 49-55. . 

. ' 
Л е n е ш у с  В.Л. Силурийские. табуnяты Памира. - Труды Ин-та reon, АН 

ТаджССР, 1 96 3 ,  т. 8, с, 1 53-1 90, 
. 

Л е n е ш  у с В, Л, Об оnределении стеnени различия между искоnаемыми ОР
rанизмами. - дАН ТаджССР, 1 96 8, М 10, с. 50-53, 

Л е n e  ш у с В. Л. РевИзия некоторых раниесипурийских представnений рода Fa· 
vo.sites (щiименение эnектронно-вычиспитепьных машин nри выяснении во
nроса · о синонимии) .  ·- Паnеонтоn. жури. , 1 970, М 8, с, 34-40. 

Л е о н о в  Г.П. Основы стратиграфии. Изд-во Моек, ун-та, 1 974, т. 2, 486 с. 
Л и с и ц  ин П.И. Желательное направление работ no сеnекцни красноrо клеве

ра. - Труды Обп. съезда по сепекц. и семен., 1 91 2а,  выn. 2, СПб. , 
с: 3 9-46, 

Л и с и ц и н П, И, О массовом упучшекии клеверов северной nопосы России, 
Труды Обn. съезда no сепекц. и семен., 1 9 12б, выn. 2, СПб.,  с, 47-5 2. 

Л у к и н  Е,И, Дарвиниз��<� и геоrрафические закономерности изменеНИЙ орrа
низмов, М.-Л., И;зд-во АН СССР, 1 940, 3 1 6  с. · М а з  и н r . В. В. Консорции как элементы функциона1IЫ!ой структуры биоцено
зов. - Труды МОИП, 1 966, т. 2 7, с. 1 17-127. 

М е з и н г . В,В, Что такое структура .биоценоза. - В  кн.: Проблемы бИоце
нологии. М. , ' Нау:ка' , 1 973, с. 148-157, 

М а й р  Э, Зоопогический вид и эволюция, М,,  'Мир' , 1 96 8, с.  1-598, 
М а й  р Э, Принциnы зоологической систематики. М,, 'Мир' , 1 97 1 ,  с, 1-

4 54. 
М а й р  Э, Поnуляции, виды, эвоrnоция. М. , 'Мир' , 1 974, с. 1-460, 
М а й р  Э., Л и n с n и Э. , Ю з и н г е р  Р, Методы и приициnы зоологической 

систематИки. М., ИJI, 1 956, 3 52 с. 
М а к р  и д и н В,П, ПопитиnичесКВ:я концеnция вида и ·  одыт ее применеиия nри 

изучении мезозойских брахиоnод. - Палеоитоn. жури., 1 96 2, М 1, с, 7-1 8. 
·м а к ф е д ь  ен А. t.Мacfadyen, 1 9 6 3 ) .  Экология животных. М. , 'Мир' , 1 965, 

375 с.  
М а м а е в С.А. О. закономерностях колебания амnпитуды внутривидовой из

менчивости количественных nризнаков в nопупяuиях высших растений, 
Жури. общ. биоп., 1 968, 2 9, М 4, с .  4 1 3-427, 
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М е д в е д е в Г.М. К характеристике наибоnее распространенных разновид
ностей местной яровой пшеющы. - Труды Всесоюзн. съезда по rенет. , 
сеnек •• семен. и пnемен. животных, 1 93 0 ,  т. 3 ,  л., с, 3 4 1-3 54. 

Международный кодекс зооnоrической номенкпатуры, прннятый 1 5-м меж
дународным зооnоrическим конrрессом. М.-Л., " Наука", 1 966, 1 00 с. 

М е ж ж е р  и н В. А. Попуnяuия как объект теоретическоrо освоения разnич
ными раздепами биоnоrии, � Экоnоrия, 1 975, N! 4, с. 5-1 2. 

М е н н е р  В. В. Биостратиrрафические основы сопоставnения морских nаrун
ных и контннентапьных свит. - Труды ГИН АН СССР, 1 96 2, вып, 65, 
3 7 5  с. 

М е р  к n и н Р.Л. Пnастинчатожаберные спириаnисовых rпнн, их среда и 
жизнь. - Труды П ИН АН . СССР, 1 950, т. 28,  96 с.  

М е р  к n и н Р, л. Жизненные формы и их значение дпя паnеоэкоооrическоrо 
анапиза. - В кн.: Пробnемы паnеонтоnоrии. М.,  " Наука", 1.968, с. 1"8-
�6. 

M и n n e p  Р.Л. , К а н  дж.С. Модеnи ископаемых попуnяций. Приnожение к кн. : 
Статистический анаnиз в rеоnоrических науках, м.·. • Мир" , 1 965, с.450-
457,  

М и р к и н Б.М. Критерии доминантов и детерминантов при кпассификаuии фи
тоценозов, - Ботан. журн. , 1 968, т. 5 3, N! 6, с. 7 6 7- 7 7 8, 

М ю н т u и н r  А, Генетика. СЮщая и прикnадная. М . ,  "М.ир" ,  1 96 7, с. 6 1 0. 
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Н а у м е н к о А. И. Изменчивость некоторых признаков хаnизитид в связи с 
усnовиями обитания. - Бюпп. МОИП, 1 96 9, нов, сер., т. 74, отд. reon,, · 
т. 44, вып. 4, с. 1 47-148. 
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Н и к и ф о р о в а  О.И • • П р е д т е ч е н е к и й  HJi., А б у ш и к  А.Ф., И r н а т о 

в и ч  М.М.,  М о дз а n е в е к а я  Т,Л., Б е р.r е р  А.Я., Н о в о с е л о в а  Л.М., 
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'Наука 0 ,  1 972, 2 6 2  с. 

1 95 



Н и щ е н ко А.А. К воnросу о rрающах растительных ассоциацИй в nриро
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кан , 1975,  с .  24-43 , 

-

П а р а м о н о в  Е,И, Что такое вид? Сущность, расnространение , оnределение 
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В кн. : Проблемы современной ботаники. 1 .  Л. , "Наука" , 1 965, с, 73-76, 
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Изд-во Киевского roc, ун-та им, Т,Г, Шевченко, 1 9 62, 45 с, 

Р у л ь  е k. Ф. Избранные биологические произведения, М, , Из д-во А Н  СССР, 
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ми лесной геоботаникн. Л. , Гослестехиздат, 1 93 8 ;  то же в кн. : О::новы 
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Т а б л и ц а  1 

Фиг. 1. Сезонная изменчивость топщипы стенки кораппитов, длины сеп
та пьных шипиков и расстояний между днишами в одной колонии Pa l eofavosi· 
tes из споев яани о. Сааремаа (по Б,С, Соколову, 1 951 ) . Темные зоны свя
заны с задержкой роста колонии, светлые - с б ыстрым ростом и усиленным 
вегетативным размножением . 

Фиг. 2. Колония T uvae/ite s hemispheтicus (Tchern. ), растуrnая в условиях 
· цикличного осадконакопления. 

Фиг. 3. Колония Pa/eofavosites a /veo/aтis Goldf. ,  растуrnая на мягком грун
те с неnрерi:IВным циклом осадконакоппения, 

Т а б л и ц а  1 1  

Непрерывна
·
я изменчивость диаметра кораппитов в пределах популяции Fa

vosites goth landicus Lam., происходящей из метровой пачки глинистых не
сколько комковатых известияков гринчукских споев малиновецкого горизон� 
та Подопии. 

Показаи варнадионный ряд диаметра кораппитов через 0, 1-0,2 мм, х 4: 
фиг. 1 - 1 , 3  мм, экз. Т-694-9; фиг. 2 - 1 , 5  мм, экз. Т-6928- 1 7 ;  фиг. 3 -
1 , 7  мм, экз. Т-694-26; фиг, 4 - 1 , 9  мм, экз. Т-6 9 9- 1 3 ;  фиг, 5 
2, 1 мм, экз. Т-6 98-7; фиг. 6 - 2,3 мм, экз. Т-694-·1 8; фиг. 7 - 2,5 мм, 
экз. Т-965-2; фиг. 8 - 2,6 мм, экз. Т-6 96-25; фиг. 9 - 2, 7 мм, экз. 
Т-6 9 1 6-7; фиг. 10 - 2, 9 мм, экз. Т-6 96-24; фиг. 1 1  - 3, 1 мм, экз. 
Т- 6914-2 1 ;  фиг. 1 2 - 3,4 мм, экз. Т-:696-1 9; фиг. 1 3  - 3 , 6  мм, экз, 
Т-696-13;  фиг. 1 4 - 3 , 8  мм, экз. Т-69 5-1 1 ;  фиг, 1 5  - 3 , 9  мм, экз. 
Т-6 9 1 1-17.  

Т а б л и ц а  1 11 
Разные фенотиnы _. Favos ite s gothlandicus в пределах одной стратиграфи

ческой популяции, происходящей из гринчукских споев малиновецкого гори
зонта (метровый проспой глинистых, несколько комковатых известняков ) .  

Фиг, 1 - экз. Т-6 94- 1 8, х 4 ,  равномерно чередующиеся дНИШа по все-
му попиnняку. 

Фиг. 2 - экз. Т-695- 1 4, х 4 ,  зональне разреженные дНИШВ. 
Фиг, 3. - экз. Т-6 9 1 6-6 , х 4, зональне вогнутые дниша , 

· <mг. 4 - экз. Т-69 10-10, х 4, слабо дифференцированные по величине 
кораплиты. 

Фиг. 5 - экз. Т-691-6, х 1 0 ,  колония с периодически развивающейся 
септой в кораппитах, появление септы рассматривается как результат не
поnиого деления кораппитов ( признак появился, по-видимому, в результате 
мутации; копонин с наличием riоявпЯющейся септы рассматриваются в сос
таве поnуляции как мутантные ф орм ы ) .  
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Фиr. 6 • экз. Т-6926-3 , х 1 0, стенка кораппитов утопщена (до 0,45 мм )  
по всему поnипняку однЬсезонноrо кораппа. 

Фиr. 7 - экз. Т-6920-8, х 1 0, тонкостенный попипняк со спабыы раз
витием ТОНКИХ ИГ'пОВИДНЫХ ШИПОВ, 

Фиr. 8 - экз. Т-697-5, х 1 0, попипняк с сипьно дифференцированными 
кораппитами, часто развитыми дпинными шипиками и нескопько утопщенной 
стенкой. 

Т а б п и ц а  I V  

Ряд из семи копаний Syringopora fascicularis ( L . ) , показываюшнй вариа
цию диаметра кораппитов в предепах одной попупяции, х 4. Река днестр,пра
вый береr, не_посредствеино выше с.Окопы;

' 
средняя часть обнажения. Сипур, 

прЖИдопьсКИЙ ярус, скапьский rоризонт, средняя часть рашковских споев. 
Модапьные диаметры кораnnитов. 

Фиr. 1-2 - экз. ПТ-7235/1 1-6 '- 1 , 0  мм. 
Фиr. 3-4 - экз. ПТ-7235/1 1-7 - 1 , 1  мм. 
Фиr. 5-6 - экз� ПТ-7 .2 3 5/ 1 1-23 - 1 , 3  мм. 
Фиr. 7-8 - экз. ПТ-7235/1 1-1 9 - 1 , 6  мм. 
Фиr. 9-1 0 - экз. ПТ-7 2 3 5/ 1 1-10 - 1, 8 мм. 
Фиr. 1 1- 1 2 - экз. ПТ-72 3 5/ 1 1-28 - 2,0 мм. 
ФИГ'. 13-14 - экз. ПТ-7 2 3 5/ 1 1-21 - 2,3 мм. 

Та б п и ц ы  V, V I ,  V ll 

Фиr • .  1-45. Favosites goth landicus L am., поnеречные сечения, х 4. Непре
рывный вариационный psiд диаметра корt:i'иШТС!'!, построенный чере� 0 , 1  -
0,3 мм макснма�ноrо диаметра. 

Все экземппяры происходЯт из верхов средиеrо - низов верхнеrо ппан
довери, обн. на р. Горбиячин, правый береr, в o ; s  км ниже рч. Опеньеrо. 
Хранятся в музее Института reonorии и rеофизики СО АН СССР, копп. 442. 
Новосибирск. Измерения даны в миппиметрах. 

Фиr. 1 - экз. Т-5 92 1 7, д (диаметр кораппитов ) - 1 , 0, n · (поперечннк 
пор) - 0, 1 9; фиr. 2 - экз. Т-5 9230-4, д-1, 2 ,  П-0, 1 5; фиГ'. 3 - экз. 
Т-59205, Д-1 , 3 ,  П-0, 16;  фиr. 4 - экз. Т-5 9227-10, д-1,4, П-0 , 1 8; 
фиr. 5 - экз. Т-5922 1-10, д- 1,6 ,  П-0, 1 2-0, 30; 4Jir. 6·..-экз. Т-592 1 5-
1

.
2, д-1,7, П-0, 1 8-0, 22;  фиГ'.· 7 - экз, Т-5 9 2 3 1-5, д- 1,8,  П-0 , 1 5·_; 

0 , 2 2 ; фиr. 8 - экз. Т-5921 9-4, д-1 , 9, П-0, 1 5-0;"21 ;  ljиr, 9 - экз. Т-
592 17-1, д-2,0, П-0,10-0 , 1 6 ;  фиr; 10 - экз. Т-59224-З, д-2, 1,  П-
0, 2 2-0, 32; фиr, 1 1 - экз. Т- 5 92 2 8-2, д-2 , 2·, П-0 , 1 8-0, 2 2; фиr, 1 2 -
экз. Т-5 9226-10, д-2, 3 ,  П-0, 1 6-0, 2 2; фиr. 13 - экз. Т-5 9200-4, д.:. 
2,4, П-0 , 1 8-0, 26; 4Jir. 1 4  - экз. Т-5 9207-2, д-2,5,  П-0, 2 2-0, 2 7;

' 

фиr. 1 5  - экз. Т-5 9203-2, д-2, 7, П-0, 2 1 ;  фиr. 1 6  - экз. Т-59208-8 
д-2, 9, П-0, 1 8-0, 28; фиr. 17 - экз. Т-5 9 2 2 2-7, д-3 ,0, П-0, 1 2-0, 1. 5 ;  
фиr. 1 8  - экз. Т-5920 5-2, д-3 , 1 ,  П-0, 2 2-0, 2.7; фиr, 1 9- экз,·Т;,.5 92 25-
2, д-3, 2, П-0,22; фиr, 20 - экз. Т-59225-9, д-3, 3, П-0,22;  фиr, 2 1 -
экз. Т-5 9225-5 , д-3,4, П-0,22-0, 27;  фиr. 2 2  - экз • .. Т-59 23 2-2 , L!;..З , 5, 
П-0, 30; фиr, 23 - экз. Т-5 9 2 2 9, Д-3, 6, поnеречник пор 11е _изучен; 
фиr, 24 - екз. Т-5 9221-7, д-3 , 7 ,  П-0, 1 &.0, 25;  ljиr. 2 5 - екз. Т-5 92 1 8-
5, д-3,8, П-0 , 1 5-0, 2 2 �  фИГ'. 26 - экз. Т-59206-2, д:.3, 9, П-0, 20-
0,32;  фИr. 27 - экз. Т-5922 в..;.1 ,  д-4, 0, П-0, 18-0, 3 2; фиr, 28 - экз. 
Т-59222-2, д-4, 1, П-0, 18 - 0,30; ljиr. 2 9  - экз. Т-5 9225-8, д-4, 2·, 
П-0, 1 8; фur, 30 - экз. Т-5 92 20-4, д-4,4, П-0,30; ljиr. 3 1  - экз, 
Т-5 92� 1-1,  д-4, 6, П-0; 2; фиr. 3 2  - экз, Т-592 23-9, д-4, 8, П-0, 2 2-: -
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0, 30; фиr, 33 - экз. Т-5
.
9 2 1 5- 1 ,  д-5 , 0, П-0 , 22-0, 30; фиr. 34 - экз. 

Т-5 9230-10, д-5 , 3 ,  П-0 , 30; фиr. 35 - экз. Т-5 920 9-4, д-5 .. 6 � П-0, 4 5-
0 , 6 5; фнr. 36 - экз. Т-5 9227-8, д-5, 8, П-0, 3 7-0,45; фиr, 3 7  - экз. 
Т-5 92 1 7-6, д-6 , 0, П-0 , 5 5 ;  фиr. 38 - экз, Т-5 9 2 1 4-8, д-6 , 2 ,  П-0 , 4 8; 
фиr, 3 9 - экз. Т-5 9 2 3 3-8, д-6,4, поперечник пор не изучен; фи·r, 40 _ 
экз. Т-5 9270-1 5, д-6, 7, поперечник пор не изучен; фиr, 41 - экз. Т-
5 92 36-2 , д-7 , 2 ,  П-D , 30-0 , 3 7; фиr, 4 2 - экз. Т- 5 9 275-6, д-7 , 5, по
перечник пор не изучен; фиr, 43 - эк з. Т-5 9 2 3 4-2,  д-7 , 7 ,  поперечник 
пор не изучен; ljиr, 44 - экз. Т-5 92 3 1-6, д-8,0,  поперечник пор не изу
чен; фиr. 45 - экз, Т-59275-6, д-8, 3 ,  поперечник пор не изучен, 

Т а б п и ц а  VII I  

Ptiv�sites gothlandicus Lam. 
Фиr, 1 - поперечное (прекрасно развиты мноrорядные цепочки кораnпи

тов) и фиr, 2 - продопьное сечения, обр, 2 24- 1 1 ,  х 4 .  
Фит. 3 - продопьное сечение, видно базаnьное почкование, обр. 2 26-1 3  

х4.  Сибирская ппатформа, р, Горбиячин, верхнеппандоверийские отпожения, 
Фиr. 4-5 - массивный попипняк: 4 - поперечное сечение, х 4; 5 - про

допьное сечение, х 4. Сибирская ппатформа, р, Нижняя Чунку, верхнеппандо
верийские отпожения (даетСя дпя сравнения с массивно-цепочечным попип
няком, изображенным на фиr, 1, 2 ) . 

Та б п и ц а  IX 

Цепочечные Fa vosites goth landicus Lam. 
Фиr. 1 внешний вид попипняка сверху, обр, 2 26-1 3 ,  х 1, 
Фиr, 2 - внешний вид попипняка сверху ( х 1 ) . 
Фиr. 3 - поперечное сечение , х 4, обр. 2 2 5-14,  цепочки построены из 

одноrо и двух рядов кораnпитов. 
Фиr. 4 - поnеречное сечение, обр, 2 2 5-10, х 4, мноrорядные цепочки 

кораппитов расходятся в разные стороны от единоrо центра, Сибирская ппат
форма, р, Го\Jбиячин, верхнеппандоверИЙские отпожения, 

Фиr. 5 - продопьное сечение, вицны хорошо развитые окопопоравые вапн
ки, обр. 2 2 4-43 ,  х 4. 

Фиr. 6 - продопьное сечение, обр, 2 24-45, х 4, rруппы кораппитов рас
ходЯтся пучкообразно. МестонахоЖдение и возраст те же, 

Фиr, 7 - продопьный разрез, обр. 226-1,  х 4, Вицно базапьное nочко
вание и расхоЖдение ветвей. Местонахождение и возраст те же. 

Т а б п и ц а  Х 

Favo-tites gothlandicus Lam. 
Фиr. 1 - щшеречное и фиr, 2 - продопьное сечения, х 4. Сибирская ппат

фор�а, р. Горбиячин, верхнеппанцоверийские отпожения , обр, 2 26-1, На пр� 
допьном , разрезе хорошо внцны поры и срастание де ух цепочек, 

Фиr. 3.;..6 - разпичные типы масс.ивно-цеnочечных копаний: З - nопереч
ное, 4 ... nродоnьное �еЧения, обр, 2 2 6-1 5, х 4 ;  5 - поnеречное, 6 · - nро
допьное сечения, обр, 2 24-6 1 ,  х 4, Местонахождение н возраст те же, 

Фиr. 7 - Favosites sp., nоnеречное сечение, х 4. Хорошо виден меанд
рирующiф край копонии, nостроенный no типу массивно-цеnочечных фаво
зитид, · Северо-Восток СССР, Веркоянекий хребет, пудпавекие отпожения, 
обр, 90 ,1.. 
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Т а б л и ц а  X i  

Favo s ites (Fa vosites) gothlandicus mut. s eptata Tesakov. 
Фиг. 1-2 - nоnеречный и nродольный разрезы, х 4, максимальный диа

метр каралnитав 1 , 4  IV!M, хорошо видны сеnты наряду с шиnами, экз. _ С-
6 1 5с / 2 ,  р,Днестр, у с , Устье, конавекие сnои малиновецкого горизонта. 

Фиг. 3-4 - nоnеречный и nродольный разрезы, х 4, максимальный диа
метр кораnnитов 2, 5 мм, видны единичные сеnты наряду с шиnами, экз. 
Т-6 5 1 1 3-5, р,Смотрич у с, Uвиклевцы, конавекие сnои маnиновецкого, гори
зонта, 

Фиг. 5 - nоnеречный разрез, х 4, максимальный диаметр кораnлитон 3 , 6  мм 
видиы единичные сеnты, экз. Т-6 51 7 7, р, Днест�, nротив с,Гринчук, соколь
екие сnои малиновецкого горизонта, 

Фиг, 6 - nродольный разрез, х 4, максимальный диаметр кораnnитов 3 , 3  мм 
видна сеnта, экз, Т-6 7 2 0 3-2,  р,Збруч, с, Исаковцы, верхняя часть гринчук
ских сnоев маnиновецкого горизонта, 

Фиг. 7-8 - косой и nродольный разрезы, х 10,  максимальный диаметр 
1, 5 мм, сеnты многочисленные, экз, С-4 91 1 8с ,  р. Днестр, у с, Устье, ко
невские сnои малиновецкого горизонта, 

Т а б л и ц а  X I I  

Favosit e s  ( Favosites) gothlandicus mut. s eptata Tesakov. 
Фиг, 1 - nоnеречный разрез, х 1 0, максимальный диаметр караллитов 

1 ,  7 мм , короткие сеnты и ( вверху ) неnощюе деление сеnтой двух взрослых 
кораnлитов, экз, Н-6 3 26а-2, р. Днестр у с.Малиновцы, сокольекие слои ма
линовецкого горизонта. 

Фиг. 2 - nоnеречный разрез, х 1 0, максимальный диаметр караллитов 
2 , 6  мм, хорошо выражены длииные извилистые сеnты, экз. С-4 9 1 60-1 , 
р, Жванчик, у с, Рыхта , гринчукские слои малиновецкого горизонта, 

Фиг. 3 - nоnеречный разрез, х 20, ламеллярная структура стенки у эк
земnляра, имеющего сеnты и щиnы, максимальный диаметр ко раплитов 2, 5 мм, 
экз. 1-i-6 32 6a-3, р.днестр, у с, Маnиновцы, сокольекие cЛOif маnиновецко
го горизонта. 

Фиг. 4 - nродольный разрез, х 20, ламеллярная структура стенки у эк
земnляра, имеющего сеnты и шиnы, максимальный диаметр коралnитов 2, 7 мм, 
экз. Т-6 7 2 0 4-3 , р. Збруч у с, Исаковцы, верхи гринчукских слоев малино
вецкого горизонта. 

Т а б л и ц а  XII I  

Ряд nродольных и nоnеречных сечений колоний из одного сообщества вен
лакских отложений р. Курейки, х 8. 

Фиг. 1-2 - экз, Т-64424-5, обладающий соединительными образования
ми только в виде солений. 

Фиг, 3-4 - экз . Т-6 44 2 1- 2 ,  имеющий единичные солении, многочислен

ные угловые nоры и редкие стенные, 
Фиг, 5-6 экз. Т-6 44 2 3-2, имеющий многочисленные угловые и стен-

ные nоры, 
Фиг, 7-8 экз. Т-64424-2, обладающий многочисленными стеиными и 

единичными угловыми nорами, 
Фиг. 9-10 - экз. Т-6 44 25-1, только со стенными nорами. 

252 



Т а б л и ц а  X !V 

Количественный и качественный переход соединительных образований в 
пределах одной популяции от колоний только с солениями, через колонии - с 

соления�:lf, угловыми и стенными 3 0 9  лорами к колониям только с угло

выми и стенными лорами. 
Фиг. 1-2 - экз. 2 99-9, обладающий соединительными образованиями 

только в виде солений, ' 
Фиг. 3-4 - экз, 2 9 9-5, преобладают сопении, единичные угловые поры. 
Фиг. 5-6 - экз. 2 99-7, преобладают угловые поры и сопении, стенные 

поры одиночные, 
Фиг, 7-8 - экз. 2 97-2, многочисленные угловые и стенные поры, соле

ний нет, Все экземпляры, х 8, происходят из венлакских отложений. Левый 
приток р. Омнутах, коралловые известняки мощностью 4 м. 

Т а б л и ц а  X V  

Ряд колоний, дополняющих сообщество, показан н а  табп, : X!V; 
Фиг. 1-2 - колония, имеющая только сопении, экз. 2 97-9. Огпичается 

от экз, 2 99-9 только меньшими размерами кораппитов, 
Фиг, 3-4 - колония, обпадаюшая угловыми и стеnными лорами, отп·ича

ется от экз, 2 97-2 только меньшими размерами керамитов, 
Фиr-, 5-6 - колония, обладаюшая рецкими солениями, уr-повыми и стен

ными лорами, отличается от экз. 2 99-7 только крупными размерами корал
литов и их полиr-онапьностью за счет редкости с олений. 

Фиг, 7-8 - . колония ,  обладающая только стенными лорами, отJiичается от 
экз. 304-3 только несколько более крупными кораплитами, 

Т а б п v. ц а  XV!  
Фиr-, 1-2 - популяция, представленная экземплярами, обладающими топь

ко солениями, экз. 2 96-3. 
Фиr-. 3-8 - популяция , включающая в свой состав экземпляры: с единич

ными солениями, мноr-очиспенными угловыми и с довольно частыми стенны
ми лорами · ( фиr-, 3-4 - экз, 303-5 ) ;  с единичными со

.
пениями, редкими уr-

повыми и мноr-очиспенными стенными лорами ( фиг, 5-6 - э кз .  303-2) ; топь
ко со стенными лорами ( фиr-. 7-8 - экз. 304-3 ) .  

Фиг. 9- 10 - популяция, включающая экземпляры топько со стенными ло
рами (экз. 2 9 3- 1 ) .  

Т а б л и ц а  X V I I  

Crypto lich.enaria т iranda Sok. Показаны два крайних ряда измен'!Ивости в 
пределах вида, от экземпляров с хорошо развитой стенкой и достаточно 'lас
тыми днищами ( фиr-, 1-2, экз. 3 99, p.fv\oйepo ) до экземпляров со слабо 
развитой сТенкой и редкими днищами (фиr-. 3-4 , экз. 98-5; фиr-, 5-6, экз. 
9 8-6, р,Подкаменная Тунr-уска ) .  

Т а б л и ц а  Х V Ш  

D e s m idopora a /v eo/aris N ic holson , р,днестр, близ р ,  Мукши, дер. Мукша, 
сп:1ур , венпокский ярус, 

Фиr-. 1 - 13нешняя поверхность полипняка, экз. N, 3 8-5, х 4. 
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Фиr , 2 - поперечный разрез, экз, NQ 3 8- 9. 
Фиr, 3 - поперечный разрез , экз. N.. 3 8-6, х 1 0 .  
Фиr. 4-5 - поперечный и продопьн1,тй разрезы, экз. NQ 3 8-5, х 1 0, 

Т а б л и ц а  X IX 

Syringolites  k unthianus L indstrбm . Ряд поперечных срезов семи копоний, 
nоказывiнощих вариацию диаметра кораппитов у экземппяров, происходЯщих 
из демUJИнских споев китайrородскоrо rоризонта, х 3. Максимiшьньтй диа
метр кораппитов равен: фиr. 1 - 1 , 5  мм, экз. T- 57 3 r, р,Тернава, певьтй 
береr под с,Китайrород; фиr. 2- 1 , 7  мм, экз. Т-6 5 1 2 7..:.р, р. Днестр, 
правый береr под с,Грушевцы; фиr. 3 - 1, 9 мм, экз. Т-6 5 1 2 4- 1 2 ,  фиr, 4 -
2, 1 мм, экз, Т-6 5 1 2 7-2, фиr. 5 - 2 , 3  мм, экз. Т-6 5 1 24- 1 6 ,  местона
хождение то же; фиr. 6 - 2 , 5  мм, экз. Т-5 7 3 3-5, р. Тернава, певьтй береr 
под с, Китайrород; фиr . 7 - 4, 0 мм, экз. · Т-6 7 2 0 9, местонахождение то же. 

Т а б л и ц а  Х Х  

Syringo lites kunth iaтius L indstrbm. Процопьные разрезы, х З :  фиr, 1 - екз 
Т-57 3 1 r, река Тернава, у с, Китайrород, демшинекие спои китайrородскоrо 
горизонта; фиr, 2 - экз. Т-6 5 1 2 4- 1 2 ,  р. ДНестр, у с.Грушевuы, возраст 
тот же; фиr. 3 - экз. Т-573 3-5, р. Тернава, у с,Китайrород, возра.ст тот 
же; фиr. 4 - экз. Т-6 7 209, местонахождение и возраст те же; фиr, 5 -
частые дниша, экз. Т-6 5 1 2 4-2, р, Днестр, у .  с,Грушевцы, возраст тот же ; 
фиr. 6 - разряженные дниша, экз. Т-6 5 1 24-5, местонахождение и возраст 
те же, 

Т а б л и ц а  X X I  

Bil/ingsaria p arv-a (Bil l ings). Экземппяры, происходящие из кривопуцкоrо 
rоризонта Сибирской платформы, р,Мойеро:· фиr, 1-2 - обр, 7 1 б- 1 ,  фиr , 3-4 -
обр. 7 1 6- 2 ,  х 4. 

Фиr. 5-6, экземпляр из основания верхнеrо чези Канады: фиr, 5 - х 4, 7 5; 
фиr, 6 - х 6 , 6  (по Okulich,  1 936). 

Фиr. 7-8 - экземппяры из известняков " L arge Flat"  Тасмании, х 1 , 8. 

Т а б л и ц а  X XI I  

Tiverina v erm iculata Sok. e t  Tes. 
Фиr. 1-8 - иллюстрируют переход кустистых колоний в массивные, х 4, 
Фиr, 1 - кустистая колония, поперечное сечение { диаметр кораппитов 

0 , 8  мм ) ,  р. Белая. 
Фиr. 2-4 - пучковато;..кустистые колонии, продопьные и ·поперечные се

чения {диаметр кораппитов О, 7 мм, экз. 6 3-3 ) ,  р, Серет у с. Янов, 
Фиr, 5 , 6  - кустИсто-компактная колония, поnеречный и nродольный раз

резы {диаметр кораппитов 1 , 1  мм, экз, 50-1 2 ) ,  р, ДНестр в 0 , 4 5  км ни
же Иване-Зпоте, 

Фиr. 7 , 8  - комnактная колония, поперечньтй и щ:Юдопьньтй разрезы {диа
метр к ораллитов 1 , 1 мм, экз. 50-6 ) ,  р. Днестр в 0 , 4 5  км нюке Ивано
Зпоте. 

Все экземпляры nроисходят из чортковскоrо rоризонта нижнеrо девона 
Подолии, 
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Та бл и ц а  XXI I I  

T iverina v erm iculata Sok. et Tes. Ряд nоnеречных сечений nопиnняков, 
показываюЩий вариации размеров корапmrтов, х 4; фиг. 1 - 0 , 5  мм, экз. 
309/48; фиг. 2 - 0, 6 мм, экз. 2 94/ 3 97 ;  фиг. 3 - 0, 7 мм, экз. 2 94/ 
/ 3 98; фиг. 4. - 0,8 мм, экз. 2 94/ 345; !jяг. 5 - 0 , 9  мм, экз. 2 94/400; 
фиг. 6 - 1 , 0  мм ,  экз. 2 94/437;  фиг, 7 - 1 , 1  мм, экз. 1 83/266; фиг,8 -
1,"2 мм, экз. 1 5 8/ 2 66;  фиг. 9 - 1,3 мм, экэ. 2 94/ 3 50; фиг.10 - 1,4 мм, 
экз. 2 94/440; фиг. 1 1  - 1 , 5  мм, экз. 2 94/ 414;  фиг. 1 2 - 1,6 мм, экз. 
99/ 2 6 6; фиг. 13 - 1 , 7  мм, экз. 2 94/ 412;  фиг. 1 4 - 1,8 мм, экз, 2 94/ 
/ 467.  Фиг. 15, х 10. Хорошо вид11ы шипики, экз. 2 94/ 347, 

Все экземnляры nроисходят из чертковекого горизонта нижнего девона 
Под опии. 

Т а б л и ц а  X XIV 
Т hecia m inor Rominger. 
Фиг. 1-4 - nоnуляция А из верхней части демшинекик споев Подопии, 

х 4 :  . фиг. 1-2 - экземnляры с утопшеииыми скелетными элементами no все
му nопипняку; фиг. 3-4 - экземnляры с зонапьно утопшенными скелетными 
элементами. 

Фиг. 5-6 - nоnуляция Б из средней части марьяневских ·споев, экземn
ляры с тонкими скелетными элементами и редким' небопьшим уrопшеиием ске
лета, зонапьно. 

Т а б л и ц а  XXV 

The cia m inor Rom inger. 
Фиг. 1-2 ,  nоnуляция Б, х 4: 
Фиг. 1 - вариация диаметра корапmrтов в одной колонии на разных участ

ках, слева диаметр кораппитов до 2 , 3  мм, сnрава - только до 1 , 0  мм, экз, 
Т-7 0 1 8- 1 ;  фиг. 2 - разная топшина скелетных элементов в nределах од
ного тюпиnняка, слева толстые, как у The c ia m inor в узком смысле, и спра
ва тонкие , как у T hecia " p odo lic a", экз. Т-70 3 7-2, 

Фиг. 3-4, поnуляция В - экземnляры с развитием шиповатых сеnт, экз. 
Т-70 5 2-1,  поnеречный и nродольный разрезы. 

Т.а б п и ц а  XXVI  

Multis o lenia tortuosa F ritz. Поперечные сечения, х 6 ,  
Неnрерывный ряд Изменчивости n o  диаметру кораппитов: фиг. 1 - 0,25 мм, 

экз. Т-593 1-4, р. Летняя , среднее течеиие; фиг. 2 - 0,30 мм, экз. Т-
5 9 94-3,' р. Нижняя Тунгуска у устья р. Летней; фиг. 3 - 0,40 мм, экз. 
Т-5 92 1 5-10; фиг. 4 - 0 , 50 мм, экз. Т-592 1 3-9; фиг. 5 - 0,60 мм , экз. 
Т-592 23-2; фиг. 6 - 0, 6 5  мм, экз. Т-5 9 2 1 6-3; !jяг. 7 - 0,70 мм, · экз, 
Т-5 9 2 1 5-4; qяг. 8 - 0,80 мм, экз. Т-5 92 1 8-4; фиг. 9 - о; 9о мм, экз. 
Т-5 92 2 7-9; !jяг. 10 - 1 , 00 мм, экз. Т-5 92 2 2-8; фиг. 1 1  - 1 , 1 0  мм, 
экз. Т-5 9 1 9 8-3; фиг. 12 - 1, 2 мм, экз. Т-5 9226-6, 

Все экземnляры происходят с р. Горбиячин. Сипур, ппандовери, 

Т а б л и ц а  XXVI I  

Multisolenia tortuosa F ritz. Продольные сечения , х 6, 
Непрерывный ряд изменчивости цо диаметру корапmrтов: фиг, 1 - О ,  25 мм, 

экз, Т-5 9 3 1 ;  фиг. 2 - 0, 30 мм, экз. Т-5 994-3 ; фиг. 3 - 0,40 мм, экз. 



Т-5 92 1 5-10;  фиr. 4 - 0 , 5 ()  мм, экз. ·J:...5 ы2 .L о-Ы; фиr. G - 0, 6 0  , ш ,  экз. 
Т-5 9223-2; фиr. 6 - 0, 6 5  мм, экз. Т-5 92 1 6 ;  фиr, 7 :_ О, 70 �rм, экз. 
Т-5 92 1 5-4; фиr. 8 - 0 , 80 мм, экз. Т-5 92 1 8-4; фиr, 9 - 0 , 90 �ш, э кз .  
Т-592 27-9; фиr. 10 - 1 , 00 мм, э кз .  Т- 5 9 2 2 2-8. 

Т а б л и ц а  X X V I I I  

Multisolenia tortuosa Fritz.  Ряд изменчивости кораппитов п о  их очерта
нию, связанный с распределением солений и их количеством, х 6. 

Фиr. 1-2 - экз. Т-5 923 1-2, кораплиты окруrпо-полиrональные, слабо 
меандрирующие. Сопении редкие на разных уровнях в одном кораппите, 

Фиr. 3-4 - экз. Т-5 9 2 2 1-3, кораппиты, меандрирующие линейно, со
лении расположены на одном уровне в прот ивоположных уrлах корап
пита. 

Фиr. 5-6 - экз. Т -59281-32, коралпиты, меандрирующие в разных на
правлениях, солении р!iсnоложены на одном уровне незакономерно по 2-3 
солении на один коралпит. 

Фиr. 7-8 - экз. Т- 59281-6, очертание коралпитов в узких местах, не 
содержащих сопении ( пережимы) , круrпое. В широких местах, т.е. на уров
не развития со.лений , кораплиты становятся попиrонапьными со стенками, 
утолщенными внутрь кораллитов, блаrодаря чему в поперечных сечениях на
блюдаются меандрирующие кораплиты и среди них круrлые кораппиты; соле
нии расположены на одном уровне во всех кораплитах ( в сруб ) по четыре в 
каждом кораппите. 

Экземпляры происходят с рек 0\шутах и Горбиячин, верхи верхне rо план
довери. 

Т а б л и ц а  X X I X  

Multisolenia tortuosa F ritz, поперечные сечения , х 6.  Непрерывный ряд из
менчивости по диаметру ко раплитов от диаметра 1 ,  3 мм: 

фиr, 1 - 1 , 3  мм, экз. Т-6 6 2 5 4-1;  фиr. 2 - 1,4 мм , экз. Т-6 6 254-3 ; 
фиr, 3 - 1 , 5  мм, экз. Т-6 6 2 5 2- 1 8; фиr. 4 - 1 , 6  мм, экз. Т-6 6 80-24; 
фиr. 5 '

1 , 7  мм, экз. Т-6 60254- 1 ;  фиr, 6 - 1 , 9  мм, экз. Т-66 2 52-1 2 ;  
фиr. 7 - 2 , 0  мм , экз. Т-6 6 2 5 3-9; фиr .  8 - 2 , 1  мм, экз. Т-6 6 2 5 3-7; 
фиr, 9 - 2 , 3  мм, экз. Т-6 6 2 53-3, 

Все экземпляры происхОдЯТ с р. Випюй из лпандоверийских отложений, 

Т а б л и ц а  Х ХХ 

Multisolenia tortuosa F ritz.  Продольные сечения, х 6. Непрерывный ряд из
менчивости по диаметру кораллитов от 1 , 3  мм. 

Все экземпляры происходЯт с р. Витой из лландоверийских отложений. По
перечник сечения и нумерация образцов дана соответственно на табл. Х Х I Х .  

Т а б л и ц а  X X X I  

Вариационный ряд по диаметру корашштов у Multisolenia tortuosa в ппан
доверийском местонахождении Моркокиискоrо района Сибирской платформы, 

х 6, Фиr. 1-2 - диаметр ко ра плитов О, 4 мм, поперечник пор 0, 1 8  мм, экз. 
Т-6 3 7 9- 1 ;  фиr. 3-4 - диаметр кораппитов 1, 1 мм и поперечник пор 0, 2 7 мм, 
экз. Т-63 3 0- 1 ;  фиr. 5-6 - диаметр кораппитов 1,7 мм, по�еречник пор 
0, 30 мм, экз. Т-6 3 206- 1 6 ;  ф:l!r, 7-8 - диаметр караллитов 2 , 3  мм, по
.перечник пор 0, 3 3  мм, экз. Т-6 3 2 2 1 - 1 2 .  
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Т а б л и ц а  XXXII 

.\l u/tis olenia tortuos a F ritz , .x б. 
Популяция, происходящая из веtшокскоrо биострома междуре'!ья Оленек

Моркока. Ряд колоний по диаметру караллитов от О, 5 мм до 1 , 4 мм, 
Фиr. 1-2 - диаметр кораллнтов 0 , 5  мм, попере'lник пор 0, 1 8  мм, экз. 

Т-6334- 1 2. 
Фиr. 3-4 - диаметр кораллнтов 0 , 8  мм, попере'lник пор 0,30 мм, хоро

шо развиты септальные образования в виде шипиков, экз. Т-6 3 87-17, 
Фиr. 5-6 - дяаметр кораллнтов 0 , 8  мм, попере'IНИК пор 0, 2 5  мм, сеп

тальные образования практиqески отсутствуют, экз. Т -6 3 8 7-1 5, 
Фиr. 7-8 - диаметр хораллитов 1 , 1  мм, поперечник пор 0,45 мм, экз. 

Т-6 34-4. 
Фиr. 9-10 - диаметр кораллнтов 1 , 4  мм, попере'IНИК пор 0 , 5  мм, экз. 

Т- 63 3 6-1,  

Т а б л и ц а  X XXII I  

Mu/tisolenia tortuosa F ritz ,  х б.  
Непрерывный ряд изменчивости по диаметру караллитов в популяции, про

исходящей из венлакских отложений р. Курейки. Фиr. 1-2 - 0,4 мм, экз, 
Т-64420-7 ; фиr. 3-4 - О, 7 мм, экз. Т-6 44 2 7-2; фиr. 5-6 - О, 9 мм, 
экз. Т-644 1 6..:.2; фиr. 7-8 - 1, 1 мм, экз. Т-6 44 1 9-2;  фиr. 9-1 0 - 1 , 4 мм, 
экз. Т-6 4420-2. 

Т а бл и ц а  XX X JV 

Favosites ( Favos ites)  goth/andicus Lam arck. 
Фиr. 1-2 - поперечный и продольный разрезы, х 4, максимальный дяаметр 

кораллятов 3 , 2  мм, экз. Т-6 5 1 2 4-6, р. Днестр, у с. Грушевцы , демшинекие 
слои китайrородскоrо rоризонта, 

Фиr. 3-4 - поперечный и продольный разрезы, х 4, максимальный дяаметр 
хораллитов 3 , 5  мм, экз. Т-5 7 3 3- 1 ,  р. Тернава, у с. Китайrород, возраст 
тот же. 

Т а б л и ц а XXXV 

Favos ites ( Fa vosites) goth landicus Lamarc k, х 4 .  
Варнадия максим альноrо диаметра караллитов у разных колонИЙ из конов

·ских слоев малиновецкоrо rоризонта, Максимальный диаметр коранлитов ра
вен: фиr. 1 - 1 , 0  мм, экз. Ст-6 1 6 7 8-3 ;  фиr. 2 - 1 , 1  мм, экз. Т-6 5 1 43-

. 1; фиг. 3 - 1 , 2  мм, экз, Т-6 5 1 3 1-2; ljиr. 4 - 1 , 3  мм, экз, Н-6 3 25а; 
фиr. 5 - 1,4 мм, экз. Т-6 5 1 3 1-1 ; фиr. 6 - 1 , 5  мм, экз, Т-6 5 1 3 7-2; 
фиr. 7 - 1 , 7  мм, экз, Ст- 6 1 2 6 1-1;  фиr. 8 - 1 , 9  мм, экз. Т-5734а-33 ;  
фиr. 9 - 2 , 0  мм, экз . Т-6 5 1 4 1-9; фиr. 1 0  - 2 , 2  мм, экз. Т-5734а-20; 
фиr. 1 1  2,3 мм, экз. Т-5 7 36- 7 ;  фиr. 12 - · 2 , 5  мм, экз. Т-5 7 3 4а-1 8; 
фиr, 1 3  - 2 , 6  мм, экз. С-49 1 25а; фиr. 14 - 2 , 7  мм, экз. Н-63 2 1а-4; 
фиr. 1 5 - 2 , 8  мм, экз. Т-5734а-3 5;  фиr. 16 - 2 , 9  мм, экз. С-49108/2;  
фиr. 1 7  - 3 , 0  мм,  экз. С-633 7а; фиr. 1 8  - 3 , 2  мм, экз, С-491 20-1,  

Та б л и ц а  X XXVI  

Favosites ( Favosites) gothlandicus L amarck, х 4.  
ВариВ1!иоиный ряд, показывающИЙ изменение диаметра кораллятов у эк

Jемпляро13, происходящих из рашковских слоев скальскоrо rоризонта. Мак-

257 



симапьный диаметр кораппитов равен: фи!', 1 - 1 , 2  мм, экз. Н-6 342б-1 ; 
фИ!', 2 - 1 , 3  мм, экз. Н-63 42а- 1 ;  фи!', 3 - 1 ,4 мм, экз. С-4 91 8 8/ 10;  
фи!'. 4 - 1,5 мм, экз. С-491 8 8/ 3 ;  <jя!', 5 - 1,6 мм, экз. С-4 9 1 8 9/3;  
фИ!', 6 - 1 , 7  мм , экз. Н-6435/ 3 2- 1 ;  фи!', 7 - 1,8 мм,  экз. Н-6 43 5/ 1 0-
1 7; фи!'. 8 - 1 , 9  мм, экз. Н-6 3 4 2-4; фи!', 9 - 2,0 мм, экз. С-491 5 1/ 4; 
фи!', ·10 2, 1 мм, экз. Т-6 5 1 88-8; фи!', 1 1  - 2 , 2  мм, экз, Н-643 5/ 
1 10- 1 ;  фи!', 1 2  - 2 , 3  мм, экз. т:..6 5 1 8 6а-3; фи!', 13 - 2,4 мм, экз. Н-
6 5 3 8-6-2; фи!'. 14 - 2 , 5  мм, экз. Н-6 43 8в-6; фИ!', 1 5  - 2 , 8  мм, экз, 
Т-6 5 1 59- 1 .  

Та б л и ц а  XXXVII  

Favos ites  (Fa vosites) goth /andicus Lamarck, х 4.  
Вариационный ряд, показывающИЙ изменение диаметра кораплитов у эк

земпляров, происходЯЩих из дЗВеНИ!'ородских споев скальско!'о !'Оризонта, 
Максимальный диаметр коралпитов равен: фи!', 1 - .  2,0 мм, экз. Т-6 7  3 1-
-2; фИ!', 2 - 2 , 2  мм, экз, Т-6 7 2 20- 1 ;  <jяl', 3 - 2,3 мм, экз. Н-63 46д-
- 1 ;  фИ!', 4 - 2, 5 мм, экз. Т-6 7036- 14;  фи!', 5 - 2 , 7  мм, экз. Т-6 7 220-
-4; фи!'. 6 - 2, 8 мм, экз. Т-6 7 2 1 9- 1 2 ;  фи!', 7 - 3,0 мм, экз. Т-6 533-2; 
фи!'. 8 - 3, 1 мм, экз. Т-6 7 2 1 9-1; фИ!', 9 - 3 , 2  мм, экз. Т-6 7 2 20-2; 
фи!', 10 - 3 , 3  мм, экз. Т-6 7 2 20- 1 а; фи!', 1 1  - 3,4 мм, экз, Т-6 7 2 20-
- 1 2; фИ!', 1 2  - 3 , 5  мм, экз. Т-6 7 2 20-10; фи!', 1 3  - 3 , 6  мм, экз. Т-
-6 7 2 1 9-1 9; фи!', 1 4  - 3,  7 мм, экз. Т-6 7 0 3 6; фи!', 1 5  - 3, 8 мм, экз, 
Т-67 2 1 9-27; фи!', 1 6 - 3, 9 мм, экз. Т-6 7 0 3 6- 1 2 ;  фи!', 1 7 - 4,0 мм, 
экз. Т-6 5 2 6-3; фи!', 18 - 4, 1 мм, экз. Т-6 703 6- 1 5, 

Т а б л и ц а  X XXVIII  

Favosites gothlandicus moyeroensis Sok. et  Tes. ,  х 4. 
Фи�. 1-2 - поперечный и продольный разрезы, обр. 6 8, р. Мойеро, вен

пек, экземпляр с сильно утопщенными стенками; ф�!', 3-4 - пореречный и 
продольный разрезы, обр. 7 7-2, р. Летняя ,  венпок; <jlll', 5-6 - поперечный 
и продольный разрезы, обр, 1 2 2;..1, Урал, венлок (по Чехович, 1 96 5 ) ,  

Т а б л и ц а  X XXIX 
Favo s ites gothlandicus s ocia lis Sok. et  Tes. , х 4. 
Фи!', 1-3 ;.. поперечные и .продольный разрезы, обр, 1 66/ 1 ;  фИ!', 4-5 -

поперечный и продольный разрезы, обр, 1 6 6/ 5, Бассейн р, Колымы, р. Ти
рехтях, низы девона. 
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ния ) . , • .  , • •  , • • • • • • . • . • • . • • • • • • • • • 1 0 1  
4, Попупярии, подвиды, · кnНJiаnьная и вопновая изменчивость 1 1  о 

Гпава третья . 
ОБЪЕN., РАСПРОСТРАНЕНИЕ И СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ ЗНА ЧЕНИЕ 
ВИДОВ ТАБУЛЯТ • . , , • •  , , , • , • , , , • • •  , , , • , , , , 1 1 9  

1 ,  Виды, . кратковремеНJiо существовавшие в предепах одиого 
бассейна (на примере Cryptolichenaria miranda) 
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2. Виды, кратковременно существовавшие в nределах несколькпх 
бассейнов (на nримере D esmidopora a lveolaris, Syringolites 
k unthianus) , , • •  , • • • • • • • • • • • • • • • •  , • , , • 1 2 3  

3, Виды, кратковременно существовавшие в nределах мноrих бас
сейнов (на nримере В illings iиia parva) • • • • • • • • • • • • 1 2 8  

4 .  Виды, nродолжительно неnрерывно существовавщие в одном 
бассейне и кратковременно ·- в смежных бассейнах ( на nри-
мере T iverina verm iculata) , • •  , , • , , , • •  , • , • • • 1 3Q 

5. Виды, nродолжительно , но nрерывисто существовавшие в од-
ном и смежных бассейнах (на nримере Т hecia m inor) • , . 13 7  

6 ,  Виды, nродолжительно и неnрерывно существовавшие в nреде-
пах мноrих бассейнов (на nримере Multisolenia tortuosa) • • • : 1 4 3  

7 .  Виды, очень nродолжительно существовавшие в nределах мно-
rих бассейнов (на nримере F avos ites gothlandicus) 1 5 1  

Глава четвертая 

МЕСТО ТАБУЛЯТ В БИОЛОГИЧЕСКИХ И БИОГЕОЛОГИЧЕСКИХ 
ОБЪЕДИНЕНИЯ Х  И ИХ РОЛЬ В СТРАТИГРА ФИИ • • • • • • . • •  

1 ,  Табупяты как комnонент биоооrических и биоrеолоrических 
обьедШ:IенИй • • • • • • • • • • • • • • • • , • • • • • • • • • • 

2. Стратиrрафическое значение табупят как комnонента биолоrи-

. 1 62 

ческих и биоrеолоrических объединенИй • 1 8 1 

ЗАКJПОЧЕНИЕ 1 84 

ЛИТЕРАТУРА 1 8 9  
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