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Книга является первой в отечественной литературе крупной сводкой 
по общим и методическим вопросам изучения фораминнфер. В ней в свете 
новейших данных рассматриваются вопросы морфологии живого — прото- 
плазмагического тела фораминнфер с его ядерным аппаратом, а также 
их жизненный цикл. Пересмотру подвергается вопрос о морфологических 
критериях систематики фораминнфер, рассматриваются другие критерии 
систематики. Должное внимание уделяется этапности развития форами- 
нифер, устанавливается связь этапов с тектоническими движениями. 
Дается критический разбор систем фораминнфер.

С методологической и методической точек зрения разбираются вопросы 
практического использования фораминнфер, в первую очередь — при 
решении вопросов стратиграфии. Затрагивается вопрос об использовании 
фораминнфер при решении задач формационного и фациального анализа, 
а также палеогеографии.

Издание рассчитано на специалистов по фораминиферам ископаемым 
и современным, палеонтологов, зоологов и гидробиологов. Оно может 
представить интерес для геологов, использующих данные изучения фора- 
минифер при решении задач стратиграфии, формационного и фациального 
анализа, а также палеогеографии. Книга будет полезна в качестве посо
бия для студентов старших курсов и аспирантов соответствующих спе
циальностей.
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ПРЕДИСЛОВИЕ

Основоположник отечественной микропалеонтологии и крупнейший 
исследователь в этой области Александр Васильевич Фурсенко многие 
годы трудился над созданием фундаментального руководства по изу
чению фораминифер. Основные главы были им написаны к 1970 г., 
но в целом книга осталась не вполне завершенной. Автором был состав
лен подробный проспект, из которого видно, какой труд был им заду
ман. Ниже этот текст приводится полностью. «Фораминиферы— жи
вотные из типа простейших, обладающие раковиной подчас довольно 
сложного строения. Фораминиферы широко распространены в совре
менных морях, а в ископаемом состоянии достоверно известны с нача
ла палеозоя. Общепризнано практическое значение фораминифер 
в качестве индикаторов физико-географических условий при океаноло
гических исследованиях, а особенно при геологических поисках, 
съемочных и разведочных работах как показателей возраста и условий 
образования горных пород».

В задачи книги входит ознакомление с общими методологически
ми вопросами изучения современных и ископаемых фораминифер на 
конкретном материале, полученном советскими и отчасти зарубежными 
исследователями, а также — с приемами практического их исполь
зования.

В книге в свете новейших данных рассматриваются вопросы мор
фологии живого — протоплазматического тела фораминифер с его 
ядерным аппаратом, а также их жизненный цикл. Необходимое вни
мание уделяется изменчивости раковины и применению математических 
методов при ее изучении. Пересмотру подвергается вопрос о морфоло
гических критериях систематики фораминифер. Особо рассматриваются 
те до недавнего времени недостаточно изученные систематические 
признаки фораминифер, значение которых удалось выявить благодаря 
применению современных методов исследования электронной микроско
пии, изучения в прозрачных шлифах, применения иммерсионных про
светляющих жидкостей и т. п.

Разбираются вопросы экологии и палеоэкологии фораминифер, их 
географического распространения в настоящее время и в геологическом 
прошлом.

Рассматривается вопрос о комплексном использовании данных изу
чения фораминифер и результатов изучения других групп организмов, 
а также литологии, геохимии и т. п. при геологических исследованиях. 
Особое внимание уделяется изучению фораминифер, сопровождаемому 
определениями абсолютного геологического возраста радиоактивными 
методами.

Должное внимание уделяется этапности развития фораминифер; 
устанавливается связь этапов с тектоническими движениями. Выдви
гается и обосновывается на конкретном материале необходимость 
рассмотрения развития фораминифер (с точки зрения эволюционной — 
филогенетической и палеофаунистической) в рамках определенных 
геологических формаций.
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В книге дается критический разбор существующих систем форами
нифер, начиная с классических работ д’Орбийьи (d’Orbigny, 1826, 
1846) до «Основ палеонтологии» (т. I, 1959) и «Трудов по палеонтоло
гии беспозвоночных» (Loeblich, Таррап, 1964).

В книге с методологической и методической точек зрения разбира
ются вопросы практического использования фораминифер, в первую 
очередь при решении вопросов стратиграфии. Рассматривается значение 
изучения развития фораминифер для обоснования геологических си
стем и их отделов, для определения положения основных стратиграфи
ческих границ, а также для решения вопросов ярусного деления, для 
выделения зон и стратиграфических подразделений местного — регио
нального значения. Затрагивается вопрос об использовании форамини
фер для решения задач формационного и фациального анализа, а так
же палеогеографии. Особое внимание уделяется вопросу о смеще
ниях границ стратиграфического распространения отдельных видов 
фораминифер или комплексов 'видов в зависимости от фациаль
ных условий, проявляющихся в рамках тех или иных геологиче
ских формаций.

В конце книги дается указание о сводках и периодических изда
ниях, а также о главнейших монографиях, заключающих в себе све
дения о фораминиферах. В заключение, применительно к нуждам 
изучения фораминифер, вкратце излагаются основные положения Меж
дународного кодекса правил зоологической номенклатуры.

Книга рассчитана на специалистов по фораминиферам ископаемым 
и современным, на палеонтологов, зоологов и гидробиологов. Она мо
жет представлять интерес для геологов, использующих данные изучения 
фораминифер при решении задач стратиграфии, формационного и фа
циального анализа, а также палеогеографии. Книга будет полезна 
в качестве пособия для студентов старших курсов и аспирантов соот
ветствующих специальностей».

Задуманное Александром Васильевичем в значительной мере было 
выполнено. В соответствии с составленным им оглавлением, которое 
сохранено в предлагаемой читателю книге, почти полностью были за
кончены I, II и III главы. Эти главы нуждались лишь в подборке 
иллюстраций, ссылки на которые были сделаны автором в тексте руко
писи. По имеющимся в архиве А. В. Фурсенко записям был составлен 
терминологический словарь к разделу «Строение раковин форамини
фер». В тех случаях, когда определение того или иного термина отсут
ствовало, были использованы «Терминологический справочник по 
стенкам раковин фораминифер» (Раузер-Черноусова, Герке, 1971) 
и работа Н. А. Волошиновой и др. (1970).

IV—IX главы специально для книги подготовлены не были. Одна
ко в архиве сохранился подробный план этих глав, по которому можно 
было представить их содержание. Многие положения и тексты, к ним 
относящиеся, в разные годы были опубликованы в работах А. В. Фур
сенко (1937, 1958, 1959, 1960). По этим работам и составлены перечис
ленные главы. Кроме того, были использованы имеющиеся в архиве 
стенограммы докладов и выступлений, в которых А. В. Фурсенко вы
сказывался по этим вопросам. Проводилась лишь перекомпоновка тек
ста, относящегося к тому или иному разделу. Сам же текст сохранен 
без изменений, дополнен лишь некоторыми ссылками. Таким образом, 
текст этих глав также принадлежит А. В. Фурсенко.

В 1966—1972 гг. А. В. Фурсенко занимался изучением экологии 
и распространения современных фораминифер. Эти сведения были не
обходимы ему для написания главы «Экология фораминифер, их геог
рафическое распространение и участие в осадкообразовании». К сожа
лению, эти 'Исследования остались незавершенными. Ряд работ 
А. В. Фурсенко, опубликованных совместно с К- Б. Фурсенко, освеща

5



ет не все стороны данной проблемы (1968, 1971, 1972, 1973). Поэтому 
упомянутая глава в книгу не включена.

Рукопись книги в делом была просмотрена Д. М. Раузер-Черноу- 
совой и дана ей следующая оценка. «Исключительная ценность такого 
труда, завершающего и обобщающего исследования крупнейшего зна
тока фораминифер и основоположника советской микропалеонтологии, 
бесспорна. Собранные воедино высказывания Александра Васильевича 
по самым разным вопросам станут крупным вкладом в науку о фора- 
миниферах и фундаментальным руководством для всех изучающих 
эту группу ископаемых.

Разделы монографии несколько различаются по степени доработ
ки, но во всех разделах чувствуется живая мысль Александра Василь
евича, его обширная эрудиция и громадный практический опыт.

В монографии с исчерпывающей полнотой рассмотрено строение 
раковин фораминифер. Морфологический анализ сопровождается мно
гочисленными ценными замечаниями о связи характера строения 
раковин с образом жизни и с факторами внешней среды, о функцио
нальном значении, о родственных взаимоотношениях, о первичности 
и вторичности и пр.

Весьма интересен разбор различных классификаций фораминифер, 
сделанный с присущей Александру Васильевичу тщательностью и обос
нованностью. Такого подробного разбора с критическими замечаниями 
крупнейшего специалиста нет до сих пор в литературе. К сожалению, 
Александр Васильевич не успел подробно разобрать самые новейшие 
системы, но и общие их оценки представляют для нас значительный 
интерес.

Бесспорно, своевременным является опубликование известных вы
сказываний Александра Васильевича по кардинальным вопросам 
в разделах монографии «Критерии систематики», «Филогенетическое 
развитие фораминифер» и «Историческое развитие фаун фораминифер». 
Представления Александра Васильевича по этим вопросам, опублико
ванные в разных изданиях, являются одними из основных его положе
ний и теоретических обобщений в области изучения фораминифер. Они 
широко используются его учениками и последователями, в работах 
которых эти положения получили дальнейшее развитие.

Для Александра Васильевича особенно характерно его постоянное 
стремление к взаимному использованию теории и практики, к наибо
лее широкому практическому использованию фораминифер. Последне
му посвящены три раздела: «Практическое использование форамини
фер», «Приемы изучения ископаемых фораминифер» и «Научные 
основы названий фораминифер». Эти разделы без всякого сомнения 
весьма полезны для микропалеонтологов.

Этот труд является завещанием Александра Васильевича молодым 
микропалеонтологам, завещанием большого ученого и крупнейшего 
специалиста, посвятившего всю свою жизнь изучению фораминифер».

Известным протозоологом профессором Ю. И. Полянским были 
отредактированы и дополнены новыми данными первые две главы, 
особенно разделы, касающиеся строения, жизненных функций прото- 
плазматического тела и жизненного цикла фораминифер.

Работа по подготовке рукописи книги А. В. Фурсенко к изданию 
выполнена сотрудниками созданной и возглавлявшейся им лаборатории 
микропалеонтологии Института геологии и геофизики СО АН СССР 
В: И. Гудиной, Е. Ф. Ивановой и К- Б. Фурсенко. Просмотр архивных 
материалов А. В. Фурсенко взял на себя А. А. Григялис. Советы и по
мощь О. И. Богуш, А. В. Каныгина, А. М. Обута, Е. Н. Поленовой, 
В. Н. Сакса, Б. С. Соколова, О. В. Юферева способствовали выходу 
книги в свет.

В. И. Гудина, А. А. Григялис



Г л а в а  I

О НЕКОТОРЫХ ОСОБЕННОСТЯХ ПРОСТЕЙШИХ
и многоклеточных животных

У высших многоклеточных животных прогрессивное усложнение 
строения в процессе филогенеза идет лишь частично по пути развития 
внутриклеточных протоплазматических структур. Как известно, наибо
лее характерными чертами в данном случае являются, во-цервых, диф- 
ференцировка клеточных элементов, слагающих различные специали
зированные ткани и, во-вторых, образования органов, выполняющих 
те или иные физиологические функции. Эти же характерные черты 
проявляются и в индивидуальном, онтогенетическом развитии много
клеточных животных. Ткани и органы, образующие их тело, хотя 
и имеют в основном Клеточное строение, но отнюдь не представляют 
собой механические агрегаты клеток. Во всех случаях многоклеточного 
строения животных на передний план выступает не только целостность 
всего организма, а также в известной мере и целостность отдельных 
его частей — определенных органов и даже тканей, выполняющих те 
или иные функции.

На низших стадиях развития многоклеточности, например у губок, 
отчасти у кишечнополостных и даже у некоторых колониальных про
стейших, эта целостность достигается благодаря наличию протоплаз
матических соединений между отдельными клетками; подобные же 
соединения в значительной мере обеспечивают целостность тех или 
иных обособленных участков тканей у более высокоорганизованных 
животных. Однако уже у кишечнополостных важную роль в обеспече
нии целостности организма начинает играть нервная система, на 
низших стадиях диффузная, но даже у представителей данного типа 
подчас обнаруживающая дифференцировку на центральную и перифе
рическую. У более высокоорганизованных, в сравнении с кишечнопо
лостными, животных целостность организма во всех его основных 
жизненных проявлениях, как правило, обусловливается уже наличием 
центральной нервной системы. Чем выше организация многоклеточного 
животного, тем значительнее роль центральной нервной системы во 
всех проявлениях его жизнедеятельности.

Рассматривая многоклеточные организмы в процессе их развития 
от форм примитивных к более и боЛее усложняющимся, следует отме
тить ряд отличительных черт этого процесса. Во-первых, это все возра
стающая дифференцировка, ведущая к возникновению и усложнению 
органов и тканей, содержащих в себе множество клеточных элементов, 
становящихся по мере развития все более разнообразными. Во-вто
рых, — развитие в направлении укрепления целосности организма 
(уровня его организменной интеграции). Эта вторая особенность раз
вития в процессе эволюции жизнедеятельности животных организмов, 
благодаря развитию нервной системы, становится все более сложной, 
а физиологические функции отдельных их частей — все более коорди
нированными. Отмеченные две особенности, являясь до известной 
степени противоположными, отнюдь не исключают одна другую. Наобо
рот, совместное наличие этих противоположностей в филогенетическом
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развитии высших животных является в данном случае выражением 
одной из закономерностей этого процесса.

Процесс филогенетического развития низших — простейших, одно
клеточных или бесклеточных организмов существенно отличен от про
цесса развития высших организмов. Усложнение простейших идет 
в основном по пути развития внутриклеточных протоплазматических 
структур, достигающих в ряде случаев несравненно более высокой 
степени дифференцировки, нежели у многоклеточных животных. Ни 
образования дифференцированных клеток, ни тканей, ни тем более 
органов здесь не наблюдается. Различные физиологические функции 
передвижения, захвата пищи, ее переваривания, дыхания, выделение 
и восприятия раздражений выполняются у простейших организмов 
отдельными органоидами, или (что то же) органеллами — внутриклеточ
ными протоплазматическими структурами, или более или менее слож
ными сочетаниями органоидов.

Координация деятельности органоидов является одной из функций 
цитоплазмы, из которой в основном состоит тело простейших.

Характерные для всего хода эволюционного развития простейших 
противоположности те же, что и для развития высших животных ор
ганизмов,— это, с одной стороны, все увеличивающаяся дифференци- 
ровка и специализация отдельных частей организма, а с другой — 
совершенствование организма как целого, что сопровождается все 
возрастающей координацией жизнедеятельности этих частей. Однако, 
как видно из изложенного, содержание противоположностей в каждом 
случае различное: для простейших оно одно, для высших (многокле
точных) животных качественно иное.

При подобного рода трактовке вопроса естественно возникает 
предположение о параллельном, а не последовательном развитии про
стейших и многоклеточных. Если развитие простейших идет принци
пиально отличным путем, то вряд ли специализированные их формы 
могут рассматриваться в качестве предков многоклеточных животных. 
Широко распространенная точка зрения о происхождении многокле
точных от простейших через посредство колоний этих последних может 
быть принята с той оговоркой, что колониальные предки многоклеточ
ных должны были стоять еще на столь невысокой ступени развития 
среди простейших, что не успели специализироваться в характерном 
для этой группы направлении. Либо следует принять ту точку зрения, 
что простейшие, с одной стороны, и многоклеточные — с другой, взяли 
начало, независимо одних от других, от какого-то общего предка — от 
таких примитивных организмов, которые еще не успели приобрести 
закономерных особенностей развития, характерных для простейших 
или для высших животных.

Совершенно несомненно, что высшие многоклеточные растения 
представляют собой опять-таки особое направление (или направления) 
развития. Однако рассмотрение этого вопроса не входит в наши задачи.

Существенно отметить, что даже самые примитивные известные 
нам простейшие стоят на относительно очень высокой ступени разви
тия, их появлению предшествовала длительная история развития более 
примитивных живых существ, вероятно, значительно более длительная, 
чем тот отрезок времени, в течение которого успели развиться все 
известные нам основные группы простейших (Догель, 1951; Догель, 
Полянский, Хейсин, 1962).

Необходимо отметить, что простейшие, в состав которых мы вклю
чаем и ряд форм, способных к фотосинтезу и относимых ботаниками 
к растениям, а также и типичных представителей животного мира, явля
ются, возможно, сборной группой, характеризующейся лишь общностью, 
отмеченной выше основной закономерности филогенетического разви
тия, из чего не вытекает в обязательном порядке вывод о происхожде
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нии всех групп простейших из одного корня. Совершенно очевидно, что 
некоторые группы простейших — классы, отряды — также в свою очередь 
являются сборными, заключающими в себе организмы различного 
и независимого притом происхождения и лишь внешне сходные на не
которых определенных стадиях своего жизненного цикла. Это замеча
ние может быть отнесено к классу жгутиконосцев в целом и, возможно, 
к некоторым его отрядам (Phytomonadina); при этом необходимо иметь 
в виду, что отдельные отряды класса жгутиконосцев, в понимании зо
ологов, ботаники относят к различным типам растительного мира. Не 
исключена возможность, что сборными являются такие группы, как 
отряды голых амеб, спирально-ресничных инфузорий и др.

Приведенная ниже для общей ориентировки классификация про
стейших (по В. А. Догелю, 1951, с небольшими изменениями; см. схе
му), отвечающая в общем уровню наших современных знаний, неиз
бежно носит несколько условный характер, поскольку основана 
преимущественно на данных изучения лишь современных простейших. 
Эта система не может в полной мере претендовать на значение естест
венной — филогенетической классификации.

В ископаемом состоянии известно ограниченное число простейших, 
притом почти исключительно форм, обладающих скелетом, состоящим 
из минеральных солей или пропитанным ими (некоторые жгутиконос
цы, подавляющее большинство фораминифер, радиолярии, некоторые 
инфузории). В редких случаях сохраняются раковины или оболочки 
простейших, состоящие из ложного хитина (жгутиковые, некоторые 
раковинные корненожки — Testacea, частично инфузории). В считан
ных случаях сохраняются протоплазматические части тела простейших 
(жгутиконосцев, по данным О. Ветцеля (Wetzel, 1932)).

Едва ли простейшие, обладающие скелетными образованиями 
и способные в силу этого сохраняться в ископаемом состоянии, могут 
рассматриваться как примитивные формы жизни. Наличие скелетных 
образований, подчас очень сложного строения, наоборот свидетельству
ет об относительно высокой степени организации и специализации. Как 
ни парадоксально, но наиболее примитивные, доступные для изучения 
формы жизни известны нам среди современных простейших и микроор
ганизмов вообще, между прочим, наряду с формами, наиболее высоко
организованными. Такие примитивные формы могут рассматриваться 
либо как результат неоднократного образования живой материи в исто
рии Земли, либо как пережитки органического мира отдаленного гео
логического прошлого.

Схема классификации простейших1
ТИП PROTOZOA — ПРОСТЕЙШИЕ €

К л а с с  Mastigophira — Жгутиконосцы С)
Отряд Chrysomonadina —• Хризомонады С)
Отряд Cryptomonadina — Криптомонады О
Отряд Dinoflagellata — Панцирные жгутиконосцы С)
Отряд Euglenoidina — Эвгленовые °
Отряд Chrysomonadina— Хлоромонады о 
Отряд Phptomonadina — Растительные монады °
Отряд Protomonadina — первичные монады °
Отряд Polymastigina — Многожгутиковые °
Отряд Hypermastigina — Сверхжгутиковые О 

Отряд Rhizomastigina — Корнежгутиковые °

1 Светлые кружки — систематические группы, не известные в ископаемом состоя
нии; наполовину зачерненные кружки — группы, известные и в ископаемом состоянии 
и как современные; черные кружки — вымершие группы, известные только в ископаемом 
состоянии.
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Отряд Opalinina — Опалины °
К л а с с  Sarcodina — СаркодовыеС

Подкласс Rhizopoda — Корненожки С
Отряд Nuda (Amoebina)— Голые корненожки амебы О 

Отряд Testacea (Thecamoebina) — Раковинные корненож
ки (амебы) С)

Подкласс Foraminifera — Фораминиферы©
Отряд Allogromiida О 
Отряд Astrorhizida С)
Отряд Ammodiscida С)
Отряд Endothyrida •
Отряд Fusulinida ®
Отряд Textulariida О 
Отряд Ataxophragmiida С)
Отряд Miliolida С 
Отряд Lagenida С 
Отряд Rotaliida С 
Отряд Nummulitida ©
Отряд Buliminida С)
Отряд Heterohelicida С 

Подкласс Heliozoa —• Солнечники О 
Подкласс Radiolaria — Радиолярии (лучевики)©

Отряд Acantharia О 
Отряд Spumellaria С>
Отряд Nassellaria С 
Отряд Phaeodaria С)
Отряд Sticholonchia О

К л а с с  Sporozoa — Споровики исключительно паразиты О 
К л а с с  Sporozoa — Инфузории©

Подкласс Ciliata — Ресничные инфузории °
Отряд Holotricha — Равноресничные О 
Отряд Spirotricha — Спиральноресничные©
Отряд Peritricha — Кругоресничные °

Подкласс Suctoria — Сосущие инфузории О

Действительно, примитивные организмы, породившие в древнейшие 
периоды существования Земли все многообразие мира современных 
микроорганизмов, остаются практически нам не известными и судить 
об особенностях их строения и жизнедеятельности мы можем лишь, 
исходя: из косвенных соображений, по данным биохимии, изучения 
онтогенеза современных организмов и принимая во внимание с извест
ными ограничениями результаты Изучения наиболее простых по своему 
строению и физиологическим функциям современных форм. Разрешение 
этой задачи выходит за рамки палеонтологического исследования и в зна
чительной мере входит в компетенцию тех биологов, которые изучают 
явления жизни с иным подходом и другими методами, чем палеонтологи.

Поэтому в дальнейшем мы будем вынуждены ограничить задачи 
изложения в основном райками палеонтологии, отчасти сравнительной 
морфологии и экологии и лишь по мере возможности и надобности 
обращаться к данным прочих биологических дисциплин. Для более 
полного представления о фораминиферах в книгу включены некоторые 
сведения, касающиеся строения и функций протоплазматического тела 
фораминифер, а также цикла их развития. Эти сведения неизбежно 
основываются на данных изучения современных форм, поскольку в 
ископаемом состоянии известны лишь скелетные образования предста
вителей этого подкласса. Естественно, что значение строения протоплаз
матического тела и процессов, связанных с его жизнедеятельностью у 
современных фораминифер, не может быть перенесено непосредственно
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на ископаемые формы. В данном случае мы имеем возможность наблю
дать лишь результат длительной истории развития группы, по которому 
косвенным путем, и пользуясь ископаемым материалом — раковинами, 
отражающими в своем строении жизнедеятельность протоплазмы, мож
но составить себе лишь приблизительное представление о строении 
протоплазмы, об ее функциях и о жизненном цикле фораминифер геоло
гического прошлого.

Г л а в а  II

ПОДКЛАСС FORAMINIFERA 

ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА

Среди простейших, наряду с радиоляриями и ресничными инфузо
риями, фораминиферы являются одной из наиболее высокоорганизован
ных групп. Фораминиферы отличаются большой сложностью и специа
лизацией скелетных образований, далеко оставляющих в некоторых 
случаях позади себя скелетные образования таких высокоорганизован
ных групп, как моллюсков, плеченогих и других высших беспозвоночных 
животных.

Фораминиферы отличаются некоторыми, общими для всех них, 
основными особенностями строения. Первая — это наличие содержащих 
многочисленные гранулы тонких, разветвленных и анастомозирующих 
(т. е. повторно сливающихся после разветвления и в результате обра
зующих сеть) ложноножек, или псевдоподий, представляющих выросты 
протоплазмы (рис. 1). Вторая— наличие раковины, однокамерной или 
многокамерной, различного состава и строения, развивающейся по 
определенным для каждого рода или вида закономерностям. Третья — 
присутствие в стенке раковины устья (или апертуры), представляющего 
собой одно или несколько отверстий, при помощи которых внутренняя 
полость раковины сообщается с внешней средой; у многокамерных 
форм при помощи подобных же отверстий, носящих в данном случае 
название фораменов, сообщаются друг с другом последовательные 
камеры. Четвертая, очень существенная особенность — наличие у фора
минифер жгутиковых, реже амебовидных гамет. Пятая — часто наблю
даемый дуализм ядерного аппарата, сказывающийся в образовании 
генеративных и соматических ядер при агамогонии у ряда форм. Ше
стая— некоторые особенности митотического деления ядра.

Общие для всех фораминифер черты строения, а также достаточная 
однотипность известных нам циклов их развития, включающих в себя 
чередование поколений диплоидных агамонтов и гаплоидных гамонтов, 
заставляет рассматривать их как естественную и в то же время своеоб
разную группу форм, связанных друг с другом узами родства.

Необходимо отметить совершенно исключительное в животном мире 
положение в цикле развития фораминифер-мейоза, сопровождающегося 
редукцией хроматина (сокращением числа хромосом вдвое), т. е. пере
ходом из диплоидного состояния в гаплоидное. Мейоз у фораминифер 
происходит между диплоидным и гаплоидным поколениями, точнее на 
завершающем этапе агамогонии. Как совершенно справедливо указыва
ет К. Грелл (Grell, 1956ь Фурсенко, 1959), фораминиферы в этом отно
шении напоминают многие группы растений: мхи, папоротники, цветко
вые растения, а также некоторые водоросли. Все названные группы 
растительных организмов относятся к дипло- и гаплобионтам,у.которых 
имеется соответственно два поколения (генерации): диплоидное и гап
лоидное с промежуточным, «интермедийным», между этими поколения
ми положением мейоза. В то же время ни в одной группе животных,
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в том числе простейших, не наблю
дается отношения между поколени
ями, имеющие место у фораминифер.. 
Все прочие простейшие животные ли
бо диплобионты, у которых мейоз; 
имеет место при образовании поло
вых элементов, т. е. непосредствен
но перед оплодотворением, либо- 
гаплобионты, у которых мейоз про
исходит в зиготе, т. е. непосредствен
но вслед за оплодотворением. Мно
гоклеточные животные всегда ди
плобионты.

Приведенная схема, частично за
имствованная у К- Грелла (Grell, 
19560 и не нуждающаяся в особых 
пояснениях (рис. 2), дает представ
ление о времени мейоза в жизнен
ном цикле различных организмов. 
Исключительное своеобразие цикла- 
развития фораминифер, при нали
чии ряда других характерных толь
ко для них особенностей, позволяет 
ставить вопрос о повышении ранга 
этой группы. Если прежде форами
нифер рассматривали как отряд клас
са саркоиовых, то сейчас есть все 
основания считать их или особым 
подклассом, или даже классом. Сре
ди простейших фораминиферы пред
ставляют самостоятельную группу* 
лишь отдаленно связанную с други
ми группами этого типа и притом 
генетически более близкую к жгути
коносцам, чем к таким саркодовым, 
как голые и раковинные амебы, сол
нечники или радиолярии, которые, 
если и стоят в родственных связях 
со жгутиконосцами, то совершенна 
независимо друг от друга, сходст

во между амебами, солнечниками, 
радиоляриями и фораминиферами 
носит скорее всего, конвергентный 
характер, и объединение всех этих 
групп в одну является в известном 
мере искусственным.^

Отнесение всех современных фораминифер к одной ^ е с т ес ^  воз_ 
группе едва ли может встретить возражения Н < ° £ ами предсхавите- 
зикают в отношении обладающих амебоидными га Р х  Тэппен
лей семейства Spirillinidae, что отмечают такж ' пччает как будет 
(Loeblich, Таррап, 1961, 1964). Это отношена»
видно из дальнейшего, удовлетворительно . T0MV поводу возника-
ископаемых форм лишь в отдельных случа „nT1(iWHOCXH к форамини- 
ют некоторые сомнения в отношении их ПР™ ископаемых форм
ферам. Несмотря на то, что критерием для
к фораминиферам служит исключительно стрелгн Р' 0НХ0Генети-
ность правильного суждения достаточно в е л и к а ф0ра- 
ческое развитие раковин подавляющего болыии

\'\\ \ \ \

, л \\if) \ •
а}*!}!

Рис. 1. Allogromia ovoidea Rhumbler. Ра
ковина псевдохитиновая однокамерная в 
форме фляги. Вне раковины — эктоплаз
ма, облекающая раковину сплошным 
чехлом и образующая разветвления и 
анастомозирующие псевдоподии; экто
плазма выстилает раковину тонким слоем 
изнутри. В одном из сплетений ложноно
жек захваченная пища — диатомовая во
доросль; кремневые оболочки переварен
ных водорослей видны и внутри ракови
ны— в эндоплазме. Раковина обращена 

устьем вниз (Schultze, 1854).
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Рис. 2. Схема соотношения гаплоидной (белое) • и диплоид
ной (черное) фазы -в жизненных циклах простейших (До

гель, Полянский, Хейсин, 1962).
JRf — положение мейоза в цикле развития; а — гаплоит с  .зиготи- 
чесюим мейозом; b — дюплонт с гаметическим мейозом; с — гетеро- 
фазиое чередование поколений с промежуточным мейозом; Z — зи

гота;’ G — гамета; А — а-гамста.

минифер принципиально сходно с развитием со
временных, а сравнительное изучение всех извест
ных нам фораминифер как ископаемых, так и 
■современных позволяет наметить общие пути их 
филогенетического развития. Принципиальное фе
нотипическое сходство раковин ископаемых фо- 
раминифер со скелетными образованиями со
временных форм позволяет предполагать, что это 
сходство в известной мере обусловлено общ
ностью основных особенностей генотипа и сходст
вом строения цитоплазмы у всех представителей 
подкласса. Филогенетическое развитие форамини
фер в течение многих геологических периодов 
сопровождалось усложнением строения раковины, 
что, в свою очередь, было обусловлено прогрес
сивным усложнением строения и физиологиче
ских функций протоплазматического тела.

£ ©

О

■ 1
®

®
к

Ъ с

СТРОЕНИЕ И ЖИЗНЕННЫЕ ФУНКЦИИ ПРОТОПЛАЗМАТИЧЕСКОГО ТЕЛА 
СОВРЕМЕННЫХ ФОРАМИНИФЕР

При описании протоплазматического тела фораминифер и его жиз
недеятельности удобно рассматривать раздельно собственно цитоплазму 
с ее включениями и вместе с образуемыми ею ложноножками, а затем 
строение ядра с процессами его деления и явлениями мейоза.

Цитоплазма

Общие сведения о цитоплазме, эндоплазме и эктоплазме. Цитоплаз
ма фораминифер, как и прочих организмов, состоит из молекул белко
вого вещества, являющегося носителем жизненных функций. Главными 
группами белковых веществ являются, как известно, протеины, образо
ванные сложными цепочками аминокислот, и протеиды, в состав кото
рых, помимо аминокислот, входят некоторые другие соединения. Так, 
в частности, нуклеопротеиды, играющие большую роль в строении кле
точного ядра и в его жизнедеятельности, содержат в себе нуклеиновые 
кислоты. Со сложным строением белков связаны крупные размеры их 
молекул, лежащие близ предела разрешающей способности электронно
го микроскопа. Соответственно белки обладают хорошо выраженными 
свойствами коллоидного вещества.

В живой клетке белковые молекулы цитоплазмы образуют, строго 
говоря, ее каркас, в свободных промежутках которого всегда находится 
вода, содержащая в себе то или иное количество растворимых хими
ческих соединений, в первую очередь минеральных солей. При значи
тельном относительном содержании воды цитоплазма может прибли
жаться по своим коллоидным свойствам к состоянию гидрозоля, при 
меньшем — гидрогеля. У фораминифер, как и у других простейших, 
имеет место дифференцировка цитоплазмы на внутреннюю — эндоплаз
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му и наружную, соприкасающуюся с внешней средой,— эктоплазму. 
Эндоплазма более жидкая и текучая, при этом менее вязкая; по своим 
свойствам она приближается к гидрозолю. Эктоплазма плотнее, более 
вязкая, приближающаяся к гидрогелю.

В составе протоплазматического тела фораминифер и других про
стейших различают эуплазматические, метаплазматические и ^аллоплаз- 
матические образования (Догель, 1951; Догель, Полянский, Хейсин, 
1962) Эуплазматические образования — это такие дифференцировки, 
которые могут свободно возникать в исходной цитоплазме и вновь в 
нее превращаться, не прекращая при этом своей жизнедеятельности, 
что проявляется, в первую очередь, в непрерывном обмене веществ. 
Под метаплазматическими образованиями понимают различного рода 
посторонние включения, содержащиеся в цитоплазме; пищевые вклю
чения, запасные питательные вещества, продукты обмена веществ 
(выделительные тельца) или пузырьки (вакуолы) и т. п. Аллоплазмати- 
ческими называются такие образования, которые возникают в результа
те жизнедеятельности цитоплазмы как продукт ее выделения.

Эти образования сами по себе не участвуют в обмене веществ и не 
обладают, как правило, способностью вновь превращаться в исходную 
цитоплазму. Сюда относятся различные внутренние скелетные образо
вания органического состава, некоторые оболочки и т. п. Как отмечает 
В. А. Догель (1951), точное разграничение эуплазматичеошх, мета- 
плазматических и аллоплазматических образований не всегда осуще
ствимо. Так, например, аллоплазматические опорные образования у не
которых простейших при процессах размножения могут растворяться 
в цитоплазме и, наоборот, по окончании этих процессов возникать
вновь за счет цитоплазмы. й „

В свете изложенного эндо- и эктоплазма представляют собой ти
пично эуплазматические образования. Известно, что в течение жизни 
фораминиферы эктоплазма может частично, а в некоторых случаях 
полностью превращаться в эндоплазму; объем эктоплазмы может 
иногда значительно увеличиваться за счет эндоплазмы. Вообще говоря, 
при жизни фораминиферы относительный объем эндо- и эктоплазмы не 
является постоянным. Так, у большинства современных фораминифер в 
периоды, предшествующие размножению как половому, так и бесполо
му вся цитоплазма втягивается вовнутрь и практически эктоплазма 
каж таковая в это время отсутствует; тело фораминиферы состоит в 
основном из эндоплазмы. Наоборот, у Elphidium crispum (Lmne) эндо
плазма перед началом процесса бесполого размножения выходит из 
раковины, а относительный объем эктоплазмы при этом значительно 
увеличивается. Эктоплазма является местом образования ложноножек, 
она же при помощи, последних выделяет раковину.

Эктоплазма у фЬраминифер с непрободенной раковиной концент
рируется перед отверстием раковины — устьем, образуя подобие пробки 
или затычки. При наличии сложного устья, состоящего из нескольких 
или многочисленных отверстий, эктоплазма растекается в пространстве 
между этими отверстиями и не представляет собой такого заметного 
обособленного образования, как в первом случае. У форм с прободен- 
ной пористой раковиной отмечается сплошная эктоплазматическая 
оболочка, облекающая всю раковину. При изучении фораминифер с 
прозрачной раковиной из ложного хитина (псевдохитина) под микро
скопом иногда удается различить два слоя эктоплазмы; один, лишен
ный характерной для эктоплазмы зернистости, выстилающий стенку 
раковины с внутренней стороны, а другой, тоже более или менее гомо
генный но содержащий в себе большее или меньшее количество гранул 
и облекающий ее снаружи. Это обстоятельство заставляет рассматри
вать раковину фораминифер, если не всегда, то в некоторых случаях, 
скорее, как образование внутреннего, чем наружного скелета.
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Ложноножки

Ложноножки, или псевдоподии, фораминифер являются в основном 
органоидами захвата пищи и передвижения; они играют у некоторых 
форм большую роль при построении раковины. Ложноножки представ
ляют собой подвижные, сократимые тонкие выросты эктоплазмы, длина 
которых может в сто и более раз превышать их собственную толщи
ну и быть в несколько раз больше поперечника раковины: у Elphidium 
crtspum (Lmne) — в -2—3 раза, у India lucida Le Calvez — в 20 раз 
(примерно). Ложноножки — образования непостоянные, эуплазматиче
ские, способные то возникать по всей свободной поверхности эктоплаз
мы заново, то, втягиваясь в нее, без остатка растворяться.

У относительно примитивных фораминифер ложноножки ветвятся 
слабо, редко образуя анастомозы, у более высокоорганизованных они 
образуют обычно сетчатое сплетение. Микроскопическое строение, 
форма, расположение и другие особенности ложноножек зависят от 
стадии индивидуального развития особи и от ее физиологического со
стояния. Вегетативному состоянию с нормальным ходом обмена веществ 
отвечают наиболее развитые типичные для данного вида ложноножки. 
При переполнении пищей, что сопровождается обычно массовым извер
жением непереваренных остатков (дефекацией), характер ложноножек 
меняется они становятся короче, толще, менее разветвленными. При 
длительном, в течение нескольких дней, голодании фораминиферы India , 
псевдоподии вовсе втянулись, протоплазма .покинула раковину и приня
ла шаровидную форму; при этом дифференцировался внешний эктоплаз
матический слой, образовавший щетку негибких и не анастомозирую- 
щих ложноножек, к тому же, в отличие от нормального их состояния, 
не липких; получился организм, напоминающий зародышей — мерозои- 
тов (зооспор) рода India (Le Calvez, 1938ь 1952).

Как правило, в ложноножках имеет место дифференцировка экто
плазмы. удается различать более плотную осевую часть, состоящую 
из так называемой стереоплазмы, и внешнюю оболочку, образованную 
относительно жидкой и несущей центробежные и центростремительные 
токи зернышек реоплазмы. Ложноножки нередко бывают снабжены 
вздутиями, иногда перемещающимися вдоль них, иногда смещенными 
на их окончания, где они образуют так называемые конечные (терми
нальные) шишки.

Стереоплазматическая ось представляется при рассматривании ее 
под микроскопом в обычном проходящем свете однородной, но в поля-
rrn37T°nffHHOM Св| те удается установить ее способность к двупреломлению.

одобная особенность, характерная для большинства сократимых эле- 
ментов как простейших, так и высших организмов, является результа
том закономерного расположения белковых молекул, ориентированных 
оптическими осями в направлении оси ложноножки. При сокращении
и ^ Ни°Н°ЖеК’ 1ЗК И МЬ1шечных волокон высших животных, происходит 
изменение конфигурации молекул стереоплазмы, соответственно укора
чивающихся. Рост ложноножек происходит за счет наращивания со 
стороны их основания новых сократимых молекул (или, точнее агпегатсв 
этих последних-мицелл), т. е. в сущности тем же путем что и рос? 
мышечных волокон. Процесс роста ложноножек протекает значительно 
быстрее, чем в последнем случае и, кроме того, отличается обратимо 
стью при втягивании ложноножек сократимые мицеллы (или молеку
лы) «растворяются» в эктоплазме. Таким образом, стерео- и реоплазма 
являются типичными эуплазматическими образованиями Р

Реоплазма особенно отчетливо видима под микроскопом у ряда • 
более высокоорганизованных фораминифер, обладающих известковой 
раковиной (например, у Peneroplis, Elphidium, возможно, у милиолид.) 
у большинства же форм с агглютинированной раковиной заметна слабо
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Однако при обогащении внешней среды углекислым кальцием становит
ся и здесь более заметной.

Передвижение фораминифер осуществляется путем повторного рас
тягивания и сокращения ложноножек, при этом обычно животное рас
пускает сеть ложноножек, приклеивается концами их к субстрату, а за
тем, сокращая ложноножки, подтягивается при помощи них и таким 
образом, неоднократно повторяя подобные операции, перемещается в 
том или ином направлении. Скорость движения однокамерных зароды
шей трилокулин в культуре (в аквариуме) наблюдал П. Жерве (Gerva- 
is, 1847): за 86 часов зародыши переместились на 15—20 мм.

Пищеварительные функции ложноножек сводятся к следующему.
1. Захвату пищи — различных микроорганизмов (низших водорослей, 
простейших, иногда даже личинок рачков и других микроскопических 
живых существ, а также органического детрита). Отмечается известная 
избирательная способность ложноножек, выражающаяся в том, что 
определенные пищевые частицы приклеиваются к поверхности ложно
ножек и немедленно облекаются тонким слоем цитоплазмы, а другие, 
наоборот, не воспринимаются цитоплазмой, не приклеиваются к ней или 
в крайнем случае, если и облекаются, то остаются без изменений и 
вскоре выбрасываются.

По данным Дж. Листера (Lister, 1903), пищей фораминиферам 
служат диатомовые и другие водоросли. По Л. Румблеру (Rhumbler, 
1911), планктонные фораминиферы питаются в основном личинками 
веслоногих рачков (Copepoda). Такой же пище отдают предпочтение 
представители рода Peneroplis, по Ф. Винтеру (Winter, 1903). Ф. Шау- 
дин (Schaudinn, 18952) отмечал, что пищей фораминиферам из родов 
Patetlina и Discorbis служат инфузории и личинки копепод. Из работ 
Ж. Ле Кальвец (Le Calvez, 1938i, 1953) известно, что Iridia lucida Le 
Calvez «отдает предпочтение» диатомовым водорослям из родов Соссо- 
neis, Nitzschia, Nitzschiella, перед Navicula. Напротив, Elphidium crispum 
(Linne) избирает в качестве пищи Navicula mutica (Le Calvez, 1952). 
К. Греллу (Grell, 1957i,2> 1958i,2) 1959) хорошо удавалась культура 
Rotaliella roscofensis Grell, Rubratella intermedia Grell, Glabratella 
sulcata Grell и Patellina corrugata Williamson, на выращенных «дернин- 
ках» диатомовых водорослей из группы Pennatae на предметных стек
лах в чашках Петри.

2. В ложноножках происходит, во всяком случае хотя бы частич
ное, переваривание захваченных пищевых частиц, которые в дальней* 
шем, как правило, транспортируются токами реоплазмы в центробеж
ном направлений и в конечном счете попадают во внутренние части 
плазматического тела — в эндоплазму, где окончательно переваривают
ся (см. рис. 1).

3. Ложноножки являются местом извержения — выбрасывания 
(дефекации) непереваренных остатков пищи как подвергавшихся пере
вариванию в самих псевдоподиях, так и поступивших сюда из эндоплаз
мы через эктоплазму и вынесенных центробежными токами. Подобным 
же образом выбрасываются такие метаплазматические образования, 
как ксантозомы — желтоватые глыбки — продукты обмена веществ или, 
точнее, отбросы, образующиеся в эндоплазме не только у форм, 1загла- 
тывающих пищу, но и у видов, переваривающих .ее вне эндоплазмы, 
в сети ложноножек. Ксантозомы нередко переполняют эктоплазму и, 
в частности, набиваются в систему каналов, если она имеется. Иногда 
в порядке удаления отбросов фораминиферы выбрасывают прочь 
переполненную продуктами обмена веществ затычку в области устья 
(Planorbulina mediterranensis d'Orbiigny и Elphidium crispum (Linne)) 
(Le Calvez, 1952). Таким же образом через устье выбрасываются алло- 
плазматические хитиноидные затычки, которые на некоторых стадиях 
индивидуального развития наблюдаются во внутренних устьях (фора-
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Рис. 3. Discorbis bertheloti (d’Orb.). Образование новой камеры раковины.
/ — первое сокращение пучка ложноножек и образование оболочки — цисты из детрита; 
2 — второе сокращение ложноножек; уплотненный комок эктоплазмы определяет своей фор
мой очертание будущей камеры; 3 — появление прободенной оболочки. Рисунок с живого

объекта (Le Calvez, 1938i).

менах), соединяющих между собой полости последовательных камер.
Необходимо отметить, что относительно короткие ложноножки дан

ной особи фораминифер обладают более развитой способностью к 
выполнению пищеварительных функций, а более длинные играют боль
шую роль при передвижении. Совершенно несомненно, что ложноножки, 
широко распространяющиеся в толще воды, несут и дыхательную функ
цию: через их поверхность осуществляется газообмен с внешней средой..

4. Наконец, как показывают исследования Ж. Ле Кальвец (Le Cal
vez, 1938i), ложноножки играют большую роль при выделении раковин 
у ряда фораминифер. Процесс образования новой камеры у раковины 
Discorbis (рис. 3) протекает следующим образом. Сперва в области 
устья у основания последней камеры появляется веер ложноножек, 
более значительный, чем обычно. Затем ложноножки укорачиваются и 
окружаются слоем различных посторонних частиц (детрита), который 
образует вздутие (цисту), до известной степени определяющее форму 
будущей камеры (см. рис. 3, 1). Внутри цисты в течение нескольких 
часов длится интенсивная работа цитоплазмы, заметная по энергичной, 
циркуляции зернышек. Далее масса ложноножек сокращается еще 
больше, образуя плотное протоплазматическое тело, уже вполне отве
чающее по очертаниям будущей камере; при этом между внешней 
поверхностью тела и внутренней поверхностью оболочки—-цисты — со
хранятся рыхлое сплетение ложноножек (см. рис. 3, 2). После этого 
протоплазматическое тело еще более уплотняется и оказывается как бы 
пронизанным с поверхности многочисленными коническими поровыми 
канальцами, ориентированными своими вершинами во внутрь будущей 
камеры (см; рис. 3, 3); вместе с тем поверхность вздутия покрывается 
тонкой уплотненной оболочкой из ложного хитина (см. раздел «Состав 
и структура стенки раковин фораминифер»),

В поляризованном свете в наружных частях протоплазматического 
тела на этой стадии заметны небольшие блестящие зернышки, в резуль-
2 А. В. Фурсенко 17



тате слияния которых и образуется, очевидно, окончательная извест
ковая раковина. Наконец, ложноножки выпячиваются через устье вновь 
сформировавшейся камеры: на первых порах они образованы однород
ной цитоплазмой, но вскоре в них появляются частицы захваченной пи
щи. Весь процесс образования новой камеры длится у Discorbis около 
8 часов. Темпы роста у молодых экземпляров, однако, несколько выше-: 
за 24 часа у них могут добавиться 2—3 камеры (Le Calvez, 1952). 
Образование стенки новой камеры происходит исключительно за счет 
деятельности эктоплазмы и в частности ложноножек; эндоплазма в этом 
процессе не участвует и внедряется изнутри раковины в уже оконча
тельно сформировавшуюся камеру.

Сходным путем образуются новые камеры и у Elphidium crispum 
(Linne), по данным М. Джеппс (Jepps, 1942); здесь также обычно обра
зуется временная оболочка (циста) из детрита. Выделение этой времен
ной оболочки (или цисты) может осуществляться особыми длинными 
ложноножками, которые в дальнейшем исчезают. Под временной обо
лочкой происходит образование стенки новой камеры с поровыми ка
нальцами и характерными для Elphidium септальными мостиками. 
С момента излияния формирующей новую камеру массы цитоплазмы и 
до возобновления нормальной жизнедеятельносту у Elphidium прохо
дит около 24 часов.

Исключительно интересно поведение ложноножек у Planorbulina 
mediterranensis d' Orbigny в первый период развития молоди (зароды
шей, зооспор) (Le Calvez, 1937). Зародыши образуются в теле матери. 
Каждый из них окружен покровом ложноножек, выделяющим первич
ную раковину. В то же время по ложноножкам зародышей передаются 
питательные вещества в их эндоплазму из эндоплазмы материнского 
организма. Таким образом, ложноножки играют роль своего рода дет
ского места — плаценты.

Эндоплазма и ее включения

Эндоплазма является наиболее объемной частью цитоплазмы. Она 
отличается обычно более темной окраской, иногда желтой, красной, 
зеленой или коричневой, в зависимости от обилия окрашенных включе
ний. Включения могут быть различного рода. Во-первых, поступившие 
извне! как-то: пища, минеральные частицы, симбиотическиеводоросли— 
полезные сожители фораминифер, паразитические микроорганизмы и, 
во-вторых, являющиеся результатом обмена веществ — жизнедеятельно
сти самого организма: продукты выделения экскреторной деятельности 
организма — ксантозомы, жировые капельки, растворимые или нераст
воримые в жирах, окрашенные вещества (пигменты), зернышки, вос
принимающие основные микроскопические красители, так называемые 
базофильные зерна, мельчайшие зернышки (микрозомы) и т. п. Точная 
микрохимическая характеристика различного рода включений цитоплаз
мы фораминифер до настоящего времени отсутствует, в силу чего 
и функциональное их значение во многом остается неясным.

У фораминифер с многокамерной раковиной различного рода вклю
чения распределяются неравномерно в различных частях цитоплазмы. 
Так, например, у Planorbulina захваченная пища, поскольку она вообще 
поступает в эндоплазму, а также соответственно отбросы пищеварения 
находятся в цитоплазме, занимающей последнюю или последние камеры 
и образующей «трофический» или «вегетативный сегмент». Физиологи
ческие функции этого «сегмента» в основном пищеварительные. Внутрен
ний— «хромативный сегмент» — не содержит пищевых включений, но 
зато в нем, помимо ядерного вещества (обычно.в виде одного или не
скольких ядер), находятся микрозомы, базофильные зерна, пигменты
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и жировые капельки; все эти включения постепенно накапливаются 
в течение вегетативного периода жизни, а в процессах размножения про
являют; значительную активность.
- У однокамерных фораминифер эндоплазма относительно однородна, 

включения располагаются в ней более или менее равномерно. У наибо
лее примитивных форм, - таких как Iridia, Webbinella, Rhynchosaccus, 
Technitella и других агглютинирующих форм в эндоплазме содержится 
большое количество детрита. У Bathysiphon filiformis G. О. Sars цито
плазма сохраняется только лишь в незначительных просветах между 
бесформенными буроватыми иловыми частицами, захваченными ор
ганизмом.

Перед наступлением процесса размножения эндоплазма претерпе
вает глубокие изменения, которые внешне выражаются в том, что она 
становится прозрачной или белой. Это связано с массовым выталкива
нием во внешнюю среду отбросов и пигмента. Наиболее полное очище
ние цитоплазмы происходит перед наступлением полового размножения 
(гамогонии), менее полное — перед образованием зародышей бесполым 
путем (агамогонии, или иначе шизогонии).

Фораминиферы, как показали исследования Е. Форэ-Фремье (Fau- 
re-Fremiet, 1911), обладают способностью аккумулировать железо на 
поверхности содержащихся в их эндоплазме митохондриев. В патологи
ческих случаях, при заражении водной среды обитания фораминифер 
сероводородом и загрязнении различными отбросами, например, в мел
ководных илах портов, дельт больших рек и т. п., внутри раковин фора
минифер образуются агрегаты ромбических кристаллов марказита. Та
кие фораминиферы оказываются неспособными к размножению и вскоре 
погибают. Л. Румблер (Rhumbler, 1911) упоминал «железоколчеданные» 
отложения в раковинах, что, несомненно, одно и то же.

Ультраструктура цитоплазмы

За последние годы появился ряд электронно-микроскопических 
исследований по ультраструктуре фораминифер. Объектами этих работ 
явились преимущественно однокамерные виды (Myxotheca arenilega— 
Schwab, 1969, 1973; Allogromia laticollaris — Schwab, 1970, 1974; Ovam- 
mina opaca — Dahlgren, 1967i; Hippocrepinella alba, Globobulimina tur- 
g id a ~  Dahlgren, 1967г)и немногие многокамерные (Globigerina bulloi- 
des — Febvre-Chevalier, 1971).

Эндоплазма изученных фораминифер включает сильно развитую 
эндоплазматическую сеть, большая часть которой несет многочисленные 
рибрсомы (рис. 4). Кроме того, гранулы типа рибосом разбросаны по 
всей'эндоплазме, вне непосредственной связи с мембранами (например, 
у Globigerina bulloides на ультратонких срезах их насчитывается до 
300 на 1 мкм2) (Febvre-Chevalier, 1971). Эндоплазма (особенно в пери
ферических камерах) сильно вакуолизирована. Кроме рибосом, имеются 
многочисленные микротельца («microbodies») диаметром до 1 мкм с го
могенным содержимым, а также многочисленные митохондрии с тубу
лярными кристами. Хорошо выражены элементы комплекса Гольджи, 
обладающие типичной ультраструктурой —системой сближенных и сплю
щенных цистерн с гладкими стенками. Кроме указанных органоидов, 
эндоплазма богата еще многочисленными включениями на ультраструк- 
тур.ном уровне. Имеются многочисленные пузырьки, ограниченные про
стой мембраной с гомогенным содержимым, которые трактуются как 
лизосомы. Богато представлены мельчайшие включения липидов и 
окрашенных В' желтоватый цвет гранул — «ксантосом» (возможно, это 
экскреторные гранулы). Встречаются также белковые включения пара- 
кристаллической структуры.
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Рис. 4. Схематизированный электронно-микроско
пический разрез через участок ядра и прилежащей 

" цитоплазмы Ovammina opaca Dahlgren.
На срезе видно пальцевидное выпячивание ядерной обо
лочки (по L. Dahlgren, 19o7i). ci — «островки» в окру
жающем ядро вакуолизированном слое; cl — группа мел
ких пузырьков; d — участок хроматина (ДНК), заходя
щий в нуклеолу; ер — электронно-плотные гранулы в 
фибриллярном слое; ev — впеядерный за.куом; f l — приле
жащая к ядерной оболочке волокнистая пластинка, сла
гающаяся из тончайших фибрилл; И *— внутренний слой 
ядерной оболочки; iv — внутриядерные мелкие вакуоли; 
т  — митохондрии; пи — нуклеола с прорибосомами (пг); 
ns — ядерный сок; р — пора в ядерной оболочке; ps — пе- 
рннуклеарное пространство; г — рибосомы; ve — мелкие 

пузырьки.

Имеющиеся пока еще 
немногочисленные данные 
показывают, что ультра- 
структура эктоплазмы отли
чается от таковой эндоплаз
мы. В ней меньше митохонд
рий и других включений. 
Присутствуют микротрубоч
ки. В псевдоподиях микро
трубочки правильно ориенти
руются вдоль продольной оси, 
образуя как бы осевой скелет 
ложноножки. Число их может 
варьировать в широких преде
лах. Так, у Globigerina bullo- 
ides число их колеблется от 3 
до 20 (Febvre-Chevalier) на 
одну псевдоподию. Этот осе
вой тяж не является постоян
ной сколько-нибудь стабиль
ной структурой. Он может 
распадаться на отдельные 
микротрубочки, распыляю
щиеся в цитоплазме.

Цисты фораминифер

Многие современные фо- 
рамияиферы способны обра
зовывать, помимо раковины, 
временные оболочки, или так 
называемые цисты. Цисты 
фораминифер . состоят в ос
новном из посторонних ча

стиц: песчинок, игл губок, об
рывков нитчатых водорослей, 
различных фрагментов жи
вотного и растительного про
исхождения, мелко раздроб
ленного органического мате
риала— детрита и дажексаи-
тюсом. Кроме того, в некото

рых случаях в состав стенки цисты, особенно в цистах, образующихся 
в связи с процессами размножения, могут входить продукты, вытол
кнутые цитоплазмой: пустые оболочки переваренных микроорганизмов 
и различные протоплазматические включения. Цементируется весь этот 
материал псевдохитином, выделяемым ложноножками.

Цисты фораминифер образуются при различных условиях — при 
образовании новых камер, как это упоминалось выше (см. «Строение 
протоплазматического тела фораминифер»), а также перед началом 
процесса размножения; в последнем случае циста окружает всю рако
вину либо образует полушаровидный колпак, прикрывающий раковину, 
лежащую на субстрате. У некоторых прикрепленных фораминифер зна
чительная часть раковины постоянно прикрыта цистой (Cibicides loba- 
tulus (Walker et Jacob), C. mediterranensis (d'Orbigny), некоторые виды 
рода Discorbis).
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Песчанистые оболочки таких форм, как Iridia diaphana Heron-Alien 
et Earland и I. serialis Le Calvez могут рассматриваться, скорее, не как 
агглютинированные раковины, а как цисты, лишь постоянно окружаю
щие раковину в собственном смысле слова, в данном случае ложнохи
тиновую. В отличие от истинных раковин внешняя песчанистая оболочка 
Iridia не формируется, непосредственно внешним слоем цитоплазмы, по
скольку подстилается не ггротоплазматической мембраной, а слоем лож
ного (псевдо) хитина — собственно раковиной. Самым существенным 
для правильной оценки данного образования является то, что организм 
без ущерба может покинуть песчаную оболочку и вновь построить 
другую.

Учитывая, что современные представители рода Iridia являются 
достаточно специализированными и прошедшими долгий путь филогене
тического развития в геологическом прошлом, трудно утверждать, что 
мы в данном случае имеем дело с примитивными отношениями. Но, во
обще говоря, возможно, что первичные агглютинированные раковины 
возникли в процессе филогенеза из цист, способностью образовывать 
которые обладают, как известно, очень многие простейшие.

Ядерный аппарат

Покоящееся ядро. В нормальном состоянии все фораминиферы 
обладают по меньшей мере одним ядром.

Наличием одного ядра в течение всего жизненного цикла, за исклю
чением периодов, непосредственно связанных с размножением, отлича
ются наиболее примитивные фораминиферы, а также планктонные 
формы (семейство глобигеринид). У более высокоорганизованных фора
минифер одноядерными являются так называемые гамонты, т. е. особи, 
образующие по достижении зрелости половые элементы — гаметы: деле
ние единственного ядра гамонта непосредственно предшествует образо
ванию гамет. Агамонты, или иначе шизонты, т. е. особи, размножающие
ся бесполым путем с образованием зародышей — агамет (зооспор, 
мерозоитов, бродяжек), обладающих у высших форм (Miliolidae, Репе- 
roplis, Elphidium, Planorbulina), как правило, уже на ранних стадиях 
своего вегетативного существования значительным числом ядер. У низ
ших форм (Iridia, Myxotheca и др.) многоядерная стадия, наоборот, 
всегда кратковременная, наступает в виде исключения лишь к концу 
жизни агамонта.

Ядро у наиболее примитивных фораминифер по своей форме более 
или менее шаровидное. У многокамерных и притом наиболее высокоор
ганизованных оно может быть вытянутым, иногда при этом снабженным 
четковидным пережимом. Отступление от шаровидной формы (Le Calvez, 
1952) обусловливается токами цитоплазмы, формой отверстий, через 
которые ядро-подчас проталкивается из камеры в камеру, а также фор
мой внутренних полостей самих камер. В состав покоящегося ядра вхо
дят ядерный сок, или кариоплазма, ядрышки (иначе эндозомыили ну- 
клеолы) и хроматиновое вещество, рассеянное в ядерном соке; ядро 
имеет в той или иной степени отчетливо выраженную оболочку. 
Отмечается, что у однокамерных гамрнтов низших видов (из родов 
Iridia, Webbinella, Saccammina, Technitella) всего имеется более круп
ное ядро, чем у гамонтов многокамерных высших видов (Planorbulina, 
Elphidium, Discorbis, Miliolidae). Ж. Ле Кальвец (LeCalvez, 1936,1952), 
которому принадлежит приведенное наблюдение, считает, что в первом 
случае ядра не отдают цитоплазме столь значительной части своего 
содержимого, как во втором. Это увязывается с рассматриваемыми ни
же особенностями строения ядерных оболочек тех и других форм.

Ядерная оболочка представляет собой перепонку, отделяющую со
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держимое ядра от вмещающей его цитоплазмы. У однокамерных форм 
она более плотная и достигает подчас толщины настоящей кутикулы; 
у таких форм крайне затруднен обмен веществ между ядром и цито
плазмой. У Bathysiphon filiformis G. О. Sars относительно толстая ядер- 
ная оболочка пористая, что облегчает обмен. У высших многокамерных 
форм она настолько тонкая, что обмен осуществляется путем диффузии 
(Le Calvez, 19382, 1952).

У некоторых форм, например у Myxotheca arenilega Schaudinn 
(рис. 5, А), наблюдается концентрическое расслаивание на внешний слой, 
содержащий эндозомы (ядрышки), и центральную часть, где локализу
ются хромосомы. У Webbinella hemisphaerica Jones, Parker et Brady 
(см. рис. 5, Б) выделяется подобный же наружный слой, но лучистый; 
более светлая центральная зона у Webbinella приобретает нитевидные 
элементы лишь в результате обработки фиксаторами (Le Calvez, 
1938ь 1952).

Ядрышки, или нуклеолы, или, как назвал их Я. Гофкер (Hofker, 
1930), эндозомы — это многочисленные включения, встречающиеся в яд
рах большинства фораминифер и наблюдаемые у живых особей, благо
даря сильной светопреломляемости. Окрашиваются нуклеолы как кис
лыми, так и основными красками, но характерной для хроматина (ДНК) 
реакции Фельгена они не дают (Le Calvez, 1938i, 1952). В зависимости 
ют характера эндозом Л. Румблер (Rhumbler, 1911) выделил три типа 
ядер фораминифер.

Первый — суспензоидный, свойственный большинству песчанистых 
однокамерных форм (из родов Bathysiphon, Rhabdammina, Technitella, 
Pelosina, Saccammina, Hippocrepinella, Rhynchosaccus, India, Myxotheca, 
Webbinella), а также представителям семейства Nodosariidae (Dentali- 
na, Nodosaria и т. д.). Нуклеолы (эндозомы) ядер суспензоидного типа 
сферические, маленькие, причем неодинаковой величины, расположен
ные ближе к центру относительно мелкие, по мере приближения к пери
ферии становятся более крупными. По мере роста ядра количество 
нуклеол постепенно увеличивается за счет их почкования или деления, 
с образованием бисквитообразных фигур.

Второй — эмульсоидный тип свойствен ядрам высших многокамер
ных фораминифер (Miliolidae, Nubecularia, Eponides, Peneroplis, Cibi- 
cides, Discorbis, Planorbulina Elphidium). Эти ядра по форме очень из
менчивы: они имеют то тонкогубчатую, то пузырчатую (альвеолярную) 
структуру; иногда с поверхности изрыты углублениями.

Третий — а львеолидный тип—пузырчатые ядра, характеризующиеся 
смешением эндозомного вещества и кариоплазмы. Подобного типа ядра 
отмечались для пелагических фораминифер Orbulina universa d'Orbigny, 
Globigerina sp., Hastigerina pelagica (d'Orbigny). У двух первых (см. 
рис. 5, В) вещество эндозом собрано в одной половине ядра, тогда как 
другая занята относительно прозрачным веществом. Крупное амебоид
ное ядро у Hastigerina pelagica (d'Orbigny) содержит в себе широкие 
полосы слабо окрашивающихся эндозомных зерен, заключенных в гу
стую кариоплазму.

Хроматин лишь у пластогамных форм с амебоидными гаметами, 
таких как Spirillina vivipara Ehrenbergin Patellina corrugata Williamson, 
достаточно восприимчив к специфическим для него ядерным краскам; 
у этих форм в покоящемся ядре могут наблюдаться хромосомы в виде 
спутанных нитей, содержащих в себе базофильные зерна—хромомеры. 
У прочих фораминифер, даже при значительных размерах ядра, хрома
тин в покоящемся состоянии последнего почти неразличим; обнаружить 
его удается лишь при митозах (кариокинезах), особенно в процессе га- 
могонии. Не исключена возможность, что нитевидные элементы «мозго
вой оболочки» ядра Webbinella хроматиновой природы, однако, у этого 
рода до сих пор не удалось наблюдать митозы.
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Рис. 5. Строение ядра.
А _  Myxotheca arelinega Schaudinn, X 600, кон
центрическое расслаивание ядерного сока, 
внешний слой гомогенный; Б — Webbinella he- 
misphaerica Jones, X450, внешний слои  ̂ лу
чистый; В — Orbulina universa d Orbigny, 
У; 45o эндозомы собраны в одной половине яд
ра, другая занята относительно прозрачным 

веществом.

Ультраструктура ядра фораминифер. Наряду с цитоплазмой в на
стоящее время в основных чертах изучена и ультраструктура ядра фо- 
раминифер (см. ссылки на основные работы по электронной микроско
пии фораминифер), хотя многие стороны тонкого строения ядра 
остаются еще не известными. Ядерная оболочка у всех изученных видов 
фораминифер, как и у прочих эукариотов, состоит из двух мембран с 
леринуклеарным пространством между нимш Поры в оболочке обнару
жены также у всех изученных видов. У Globigerina bulloides, например, 
диаметр пор ядра агамонта составляет 60 65 нм, расстояние между
лорами 30—40 нм (Febvre-Chevalier, 1971). Наружная мембрана тесно 
связана с мембранами эндоплазматического ретикула, в который она 
местами непосредственно переходит. У некоторых фораминифер (одно
камерная Ovammina о раса, по данным Dahlgren, 1967.) обнаружено, 
■что оболочка ядра выросших гамонтов образует пальцевидные выросты 
(«nuclear villi»), обнаруживаемые лишь под электронным микроскопом. 
Благодаря этому общая поверхность ядра и площадь соприкосновения 
ее с цитоплазмой сильно возрастает (по сравнению с гладкой поверх
ностью). У агамонтов подобные выросты не найдены.

У многих фораминифер, кроме двойной ядерной мембраны, элект
ронный микроскоп обнаруживает дополнительные структуры,_ увеличи
вающие толщину и прочность ядерной оболочки. У Ovammma ораса, 
например, под ядерной мембраной располагается состоящий из тончаи-
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шнх фибрилл волокнистая пластинка («fibrous lamina») толщиной око- 
ло^0,5 ыки (см. рис. 4). У Globigerina имеется два прилежащих к ядер- 
нои оболочке фибриллярных слоя: один снаружи, другой изнутри. Эти 
структуры опорного характера напоминают аналогичные образования 
у голых амеб (Roth, Obetz, Daniels, 1960).

Хроматиновые компоненты ядра (дающие положительную реакцию 
Фельгена) обнаруживают у фораминифер характерную для эукариотно- 
го ядра ультраструктуру — они слагаются из элементарных фибриллей 
ДНП диаметром около 100—120' А.

Нуклеолы, число, положение и размеры которых в ядрах форамини
фер широко варьируют (см. с. 22), обнаруживают гранулярную струк
туру. У Globigerina К. Фебвр-Шевалье (Febvre-Chevalier, 1971) описы- 
вает гранулы разных размеров. Наиболее крупные из них диаметром 

нм’ по-видимому, выходят в цитоплазму и становятся рибосома
ми. Таким образом, формирование прорибосом происходит в нуклеолах.

Деления ядер фораминифер
Различные типы деления

Деления ядер фораминифер могут протекать по-разному. В некото
рых случаях наблюдаются настоящие митозы2, лишь несколько отли
чающиеся от типичного. Особенностями митоза фораминифер являются, 
во-первых, сохранение ядерной оболочки на всех стадиях процесса де
ления, во-вторых, внутриядерное положение центросом с их центриоля- 
ми. Деление ядра у фораминифер в некоторых отношениях (сохранение 
оболочки, внутриядерное положение центросом) напоминает деление 
микронуклеуса у ресничных инфузорий. У фораминифер имеют место 
многочисленные случаи уклонений от нормального хода митотического 
деления. При этом необходимо отметить, что характер деления ядра 
у фораминифер зависит в основном от двух причин: от степени насыщен
ности ядра хроматином и от фазы жизненного цикла. У видов, ядра 
которых богаты хроматином (интенсивно окрашивающиеся ядерными 
красками и дающие отчетливую реакцию Фельгена), митозы агамогонии 
не отличаются заметно от митозов, происходящих при гамогонии: и в 
том и в другом случае это нормальные митозы, при которых наблюдают
ся центриоли, веретено, хромосомы. У видов, ядра которых бедны хрома
тином, деления ядра при агамогонии в большей или меньшей мере 
уклоняются от типичных митозов, а при гамогонии характерная для 
митотического деления картина наблюдается лишь начиная со второго 
деления; при первом происходит отделение части компонента ядра, 
не играющих роли при последующих делениях (Lister, 1895; 1895; Schau- 
dinn, 18952; Myers, 1936; Le Calvoz, 1938b 1950, 1953; Grell, 195712, 
1958,. 2, 1959).

При упоминавшемся выше двойственном характере — дуализме 
ядер, наблюдаемом у некоторых фораминифер, наиболее типичные — 
нормальные митозы свойственны так называемым генеративным яд
рам, тогда как деление ядер, которые принято называть соматическими, 
более или менее значительно уклоняется от нормы.

Особняком стоят те митотические деления, с которыми связаны яв
ления «созревания ядра»— мейоза, сопровождающиеся редукцией хро
матина, т. е. сокращение диплоидного (полного) числа хромосом до га
плоидного (половинного). Митозы, происходящие в процессе мейоза, 
в частности первый из них, отличаются рядом существенных особенно
стей и заслуживают самостоятельного рассмотрения.

2 Мы не считаем нужным давать описание типичного митоза, ибо этот материал 
читатель найдет в любом учебнике цитологии, гистологии и общей биологии.
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Нормальные митозы

Наиболее полная и четкая картина митоза была описана Ж. Ле Каль- 
вец для India lucida (Le Calvez, 19380- Первое деление гаплоидного 
ядра гамонта протекает у этого вида следующим образом.

В интерфазе находящееся в состоянии покоя ядро настолько слабо 
воспринимает окраску, что на микроскопических препаратах с трудом 
отличимо от окружающей его цитоплазмы (рис. 6, А). Покоящееся яд
ро ограничено тонкой оболочкой, заполненной коагулирующим под влия
нием фиксатора ядерным соком. В узлах петель этого последнего на 
фиксированных и окрашенных препаратах видны лишь небольшие 
вздутия; глыбки хроматина не заметны.

С началом профазы (рис. 6, Б) ядро начинает окрашиваться интен
сивнее, в отдельных петлях его содержимого появляются хромофиль- 
ные, т. е. восприимчивые к окраске зернышки. К концу профазы 
(рис. 6, В) из хроматина внутри ядра образуется тонкая и очень силь
но извитая клубком лента. Различить в составе этой ленты отдельные 
хромосомы не удается. Не отмечается также расщепление ленты вдоль 
на хроматиды, равно как не видны еще центросомы.

В прометафазе (рис. 6, Г) обособляются отдельные хромосомьн 
Они извиваются меньше, чем хроматиновая лента на предшествующей 
стадии. Каждая из хромосом перегибается пополам и примыкает своим 
изломом к небольшой эксцентрично расположенной площадке на внут
ренней .поверхности оболочки ядра. Свободные ветви хромосом распо
лагаются при этом веерообразно внутри ядра. Концы каждой хромосо
мы при этом видимы вполне отчетливо. К концу профазы появляются 
две пластинчатые центросомы (центриоли), каждая из которых являет
ся местом схождения конуса нитей веретена.

В начале метафазы центросомы расходятся в направлении к полю
сам, но не достигают их, оставаясь на одной стороне ядра (рис. 6, Д). 
Хромосомы укорачиваются, становятся соответственно толще и прини
мают типичную для рассматриваемой стадии V-образную форму. К пе_ 
регибам хромосом в это время прикрепляются нити веретена. При 
этом, как это характерно для метафазы фораминифер, в отличие от ти
пичного митоза многоклеточных, перегибы всех хромосом продолжают 
оставаться направленными в одну сторону — в ту, где находятся .цент
росомы. Расщепление хромосом начинается от места их прикрепления 
к нитям веретена и постепенно распространяется вдоль ветвей хромосо
мы. Этим завершается метафаза.

В начале анафазы (рис. 6, Е) хромосомы расходятся к занимаю
щим эксцентричное по отношению к полюсам положение центросомам. 
Против этих последних на поверхности ядра на названной стадии воз
никают небольшие вздутия. Само ядро приобретает при этом характер
ную в данном случае асимметричную форму. При разглядывании дочер
них веретен с полюса отчетливо видно. по шести - V-образных хромосом 
(гаплоидное их число для Iridia lucida Le Calvez; рис. 6, Ж ). Обраща
ют на себя внимание неодинаковые размеры хромосом: две из них мень
ше остальных четырех. Эти небольшие хромосомы изогнуты не под 
острым, а почти под прямым углом, их ветви почти прямые и торчат 
своими концами в сторону меньшей вздутости ядерной оболочки. К кон
цу анафазы ядро удлиняется, а дочерние хромосомы соответственно рас
ходятся дальше и дальше, удлиняясь при этом навстречу друг другу 
(рис. 6, 3, И ).

В самом начале телофазы в средней части ядра образуется пере
тяжка и оно приобретает бисквитообразную форму. Хромосомы на этой 
стадии еще видны, хотя и не так отчетливы, как прежде (рис. 6, К) ■ 
На более поздней стадии телофазы дочерние ядра отшнуровываются
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Рис. 6. India lucida Le Calvez. Митотическое деление вторичного ядра гамоита

г ; с Г ал̂ рГ е ог ния; ервичвогообособились; Г — гсрометафаза иоляпное пм ппп™  ’ Ц 'профазы' хромосомы вполне
посередине и все изгибы и о во ^аГ аТ тся  э” ”  Л л Г Г ~  Г  “ Х — ^„вается
сом развертываются веерам на остальном nnrv-т Д °Й т°чке’ а 10в°б°дные концы хромо-
оболочкой ядра пластинчатые цантпиоли т е  Рэлстое ядра; Д  — метафаза, появившиеся под 
анафазы, дочерние хромосомы *  ~  начал°
мы V-о.бразной формы* 3 _нешттп-окт» „  » Ж  то же, -вид с полюса, хромосо-
симметфиш-ое, хромосомы разошлись к ттп 03дняя анаФаза; Яг—поздняя анафаза, веретено 
другу J f - n e o e Z T l ! *  полюсам, хромосомы-гомологи противопоставлены друг
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Окраска железным гематоксилином (Le Calvez, 1938).
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митойТеняб ч З я ! ; ^ ТВеЧаЮЩИе "°:нятию нормальных для фораминифер митозов, наблюдаются у таких фораминифер, как Myxotheca arenilega
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Schaudinn (Fpyn, 1936), Patellina corrugata Williamson (Grell, 1959), 
Rotaliella roscoffensis Grell (Grell, 19572), Glabratella sulcaia Grell 
(Grell, 19582), Rubratella intermedia Grell (Grell, 1958i). Из всех этих 
видов только у Myxotheca картина митоза очень напоминает отноше
ния, описанные выше для Iridia. У остальных четырех видов обычные 
митозы (не связанные с мейозом) несколько упрощены. Главная их 
■особенность — отсутствие отчетливых центриоль.

Нетипичные митозы

В ряде случаев, например при агамогонии у Iridia lucida Le Calvez, 
деление ядра значительно уклоняется от типичного митоза (Le Calvez, 
1938i). У названного .вида хромосомы при делении ядра различимы 
лишь с трудом, внутриядерные центросомы образованы скоплением 
диффузного хромофильного (т. е. восприимчивого К'окраскам) веще
ства; обособленные центриоли неразличимы. Многочисленные нуклео- 
лы, присутствущие в ядрах агамонтов, при делении не исчезают, а лишь 
распределяются между двумя дочерними ядрами. У Planorbulina medi- 
terranensis d'Orbigny, по данным Ж- Ле Кальвец, а, кроме того, у Cibi- 
cides lobatulus (WalkeretJacob), поЛ. Румблеру (Rhumbler, 1911), де
ления ядра сильно уклоняются от нормальных митозов в силу того, что 
и хроматин, и вещество нуклеолы, и центросома сосредоточены в так 
называемой кариосоме или кариоцентросоме, находящейся в средней ча
сти ядра и по внешнему виду сходной с обычной, но крупной нуклео- 
лой. При делении такого кариосомного ядра хромосомы неотчетливы 
или вовсе незаметны, так как слабо рассредоточиваются, во-первых, 
и маскируются веществом нуклеолы — во-вторых. Кариосомные, или 
иначе пузырьковидные, ядра широко распространены среди простей
ших, особенно среди амеб, но для фораминифер они представляют 
исключение.

К нетипичным митозам следует отнести незавершенные деления, 
которые претерпевают дегенерирующие, так называемые соматические, 
ядра у некоторых фораминифер, изученных К. Греллом (Grell, 1956i,2, 
19572, 1958ij2, 1959): Rotaliella heterokaryotica Grell, R. roscoffensis
Grell, Rubratella intermedia Grell, Glabratella sulcata Grell. У всех этих 
видов в результате следующих за оплодотворением метагамных деле
ний, одного или нескольких, возникают двоякого рода ядра: во-первых, 
«генеративные», превращающиеся после ряда обычных делений и затем 
мейоза в ядра гамет («эмбрионов», зооспор, бродяжек), и, во-вторых, 
«соматические» (иногда несколько «соматических» ядер), несущие в от
личие от «генеративных» ядер чисто вегетативные функции и не участ
вующие 'в процессах размножения путем агамогонии. Однако соматиче
ское ядро, как .бы следуя за претерпевающими явления мейоза «генера
тивными» ядрами, также начинает делиться: вступает в профазу, от
личную, правда, в морфологическом отношении от нормальной профа
зы первого деления мейоза. С наступлением метафазы нормальный ход 
деления еще больше нарушается — хромосомы вместо того, чтобы со
средоточиться у экватора веретена, беспорядочно расползаются по его ни
тям. Вскоре растворяется ядерная оболочка, веретено растворяется в 
цитоплазме, а хромосомы рассеиваются и в дальнейшем резорбируются 
(рис. 7).

Дж. Листером (Lister, 1894, 1895) для Elphidium и Ф. Винтером 
(Winter, 1907) для Peneroplis отмечались амитозы, т. е. так называемое 
прямое деление ядра, происходящее путем простого его перешнуровы
вания, без обособления при этом хромосом, центросом и веретена. Но 
эти устаревшие указания едва ли достоверны.

27







Понятие о мейозе

Явления мейоза находят свое выражение в двух быстро следующих, 
друг за другом делениях ядра, сопровождающихся сложными перестрой
ками хромосом. В результате мейоза происходит преобразование дипло
идного (парного) комплекса хромосом в одинарный (гаплоидный). Ме
сто мейоза в цикле развития животного или растения, как упоминалось- 
выше, может быть различным; в типичной форме наблюдается при 
образовании половых элементов у многоклеточных животных (при 
овогенезе и сперматогенезе). Основные этапы его изображены 
на рис. 8.

В результате слияния гамет (для простоты изображены одинаковые 
гаметы — изогаметы) восстанавливается полное, (диплоидное) число 
хромосом, в данном примере — 4 (рис. 8, А, Б). Хромосомы конъюгиру
ют попарно — короткие гомологи между собой, длинные — тоже и т. п. 
(рис. 8, В). Несколько позже, на стадии, соответствующей профазе, 
каждая хромосома расщепляется вдоль на две хроматиды, которые 
остаются, однако, сопряженными при помощи кинетохоров (центроме
ров), обозначенных на схеме белыми кружочками посередине хромосом. 
При этом образуются четверные группы хроматид (будущих хромо
сом)— тетрады; одна из четырех длинных хромосом в нашем примере, 
другая — из четырех коротких (рис. 8, Г). В анафазе первого (редук
ционного) деления к противоположным полюсам веретена расходятся 
попарно соединенные между собой кинетохорами хроматиды — диады 
(рис. 8, Pi).

Переход ко второму (эквационному) делению мейоза происходит, 
минуя стадию покоя,— интерфазу, а также в значительной мере тело- 
фазу редукционного и профазу эквационного делений. Место этих трех 
фаз занимает так называемый интеркинез, во время которого не про
исходит деспирадизации хромосом. Вслед за стадией интеркинеза не
посредственно наступает метафаза эквационного деления. Это послед
нее приводит к образованию гонов — клеток, ядра которых содержат в 
себе гаплоидное число хромосом. В данном случае — по два. При эква- 
ционном делении гомологичные хромосомы, входящие в состав каждой 
диады, попадают в различные дочерние ядра (рис. 8, Р2). Как нетруд
но понять из прилагаемой схемы, при образовании гонов может воз
никнуть четыре комбинации хромосом, две из которых будут соответст
вовать комбинациям начальных гамет (см. рис. 8, А).

Для первого (редукционного) деления мейоза выделен ряд стадий, 
носящих особые названия. Так, в ранней профазе этого деления, на леп- 
тотенной стадии (греч. Яеяiwq— тонко, утонченно и тсДйа — лента, по
вязка) хромосомы образуют длинные тонкие нити, в которых иногда 
заметна дифференцировка на продольные нити — хроматиды. Кроме то
го, по длине хромосом на известном расстоянии друг от друга распо
лагаются хромофильные узелковидные вздутия — хромомеры, воспри
нимающие ядерные краски. Хромомеры отделены один от другого сла
бо воспринимающими окраску промежутками. Спустя некоторое время, 
на так называемой зиготенной стадии, начинается спаривание гомоло
гичных хромосом с одного конца и распространяется далее, «как на за
стежке— молния» (буквально — reissverschlussartig; Grell, 1956j). Эта 
стадия называется иногда «стадией букета», из-за того, что хромосомы, 
сходясь к одной из сторон ядра, веерообразно расходятся к другой. 
Далее следует пахитенная стадия, для которой характерно укорачива
ние и утолщение спаренных хромосом с явственным разделением каж
дой из них на две хроматиды. Диплотенная отличается от предыдущей 
тем, что гомологичные хромосомы начинают вновь удаляться одна от 
другой, хотя между ними и сохраняется соединение в местах хиазм. На-
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Рис. 8. Схема внешнего развития двустадийного мейоза.
А — копуляция гамет; Б —< зигота; В — копуляция гомологичных хромосом; 
/• — образование четверных групп хромат.ид — будущих хромосом; Pi — в анафазе хроматиды расходятся попарно к противоположным полюсам 
веретена; Pi — гомологичные хромосомы попадают в различные дочерние 

ядра; U — гоны.



Рис. 9. Patellina corrugata Williamson. Деления ядра — мейоз.
А — покоящиеся ядра молодого шизонта перед его 'выходом из копуляциоппои цисты: Б — ранняя 
профаза редукционного деления — «спиремоидпое» состояние ядра; В —средняя стадия профазы — 
зиготенная; состояние «стрепсннемы»; Г —диакинез, веретено еще боковое — центросомы оформи
лись, но из успели разойтись к полюсам, хромосомы беспорядочно группируются в срединной 
области ядра; Д ~  метафаза, симметричный митоз, начало оттягивания «насадок» хромосом к по-



конец, в так называемом диакинезе нити веретена прикрепляются к ки- 
нетохорам, вслед за чем наступает метафаза редукционного деления с 
характерной для нее коориентировкой хромосом.

Мейоз у фораминифер
Наиболее подробно явления мейоза среди фораминифер изучены у 

Patellina corrugaia Williamson Ж- Ле Кальвец (Le Calvez, 1938ь 1953) 
и К. Греллом (Grell, 1959). Ядра агамонта (рис. 9, Л), образующиеся 
в числе 2—25 (обычно 4) путем обычного митоза из диплоидного ядра 
зиготы, с достижением диаметра около 25 мкм приходят в активное со
стояние; это наступает через несколько часов после инцистирования 
агамонта (рис. 9, Б). Хромосомы принимают при этом вид спутанного 
клубка, так называемое «спиремоидное состояние», которое отвечает 
лептотенной стадии. На этой стадии не удается еще различать присут
ствие пар хромосом — гомологов.

Вслед за «спиремоидной стадией следует своеобразная стадия, ус
тановленная К. Греллом, на которой гомологи ведут себя по типу 
«стрепсинемы»; это состояние отвечает, по-видимому, зиготенной ста
дии (рис. 9, В). Характерного для этой стадии состояния «букета» у 
Patellina corrugata, однако, не наблюдалось. На следующей — пахитен- 
ной стадии происходит утолщение хромосом, уменьшение числа их из
гибов, значительное укорачивание. Уже на этой стадии хромосомы пред
ставляются в виде двойных червеобразных тяжей, более или менее рав
номерно распределенных внутри ядра. Несколько позже, еще до диаки- 
неза (т. е. до появления центросом), видимо, на диплотенной стадии 
происходит разверзание продольной щели, разделяющей партнеров, 
благодаря чему еще до образования веретена хромосомы оказываются 
разобщенными и сгруппированными тетрадами. Отчетливо выраженных 
явлений конъюгации хромосом у Patellina corrugata не наблюдалось. 
С появлением центросом наступает стадия диакинеза. Как и обычно у 
фораминифер, центросомы появляются в данном случае у внутренней 
поверхности оболочки ядра; центриоли первоначально сближены, но 
вскоре начинают расходиться наподобие стрелок компаса (рис. 9, Г). 
Эта стадия, отвечающая поздней профазе или прометафазе, характери
зуется беспорядочным еще расположением хромосом.

Следующая стадия деления — метафаза — характеризуется оконча
тельным расхождением центросом к полюсам, где образуются соответст
вующие им выступы — сосочки ядерной оболочки; под каждым таким 
сосочком находятся по две центриоли, каждая из которых представля
ет собой миниатюрную пластинку, обособленную от другой и плотно 
прилегающую к оболочке (рис. 9, Д ). Образование уже в данной фазе 
редукционного деления двух центросом можно рассматривать как под
готовительную стадию к следующему делению — эквационному. Факти
чески, в метафазе с каждой стороны (со стороны каждого из полюсов) 
образуется по два пучка нитей веретена, которые, однако, почти пол
ностью перекрывают друг друга в срединной (экваториальной) части 
и поэтому как самостоятельные пучки почти неразличимы.

Неравномерно до этого расположенные хромосомы становятся 
V-образными; ветви их, правильные и массивные, несут по всей длине

люсам; хорошо видны тетрады; Е — анафаза, -скручивание дочерних хромосом штопором попарно; 
Ж  — конец анафазы; 3 — телофаза, растягивание и начало перешнуровывания ядра; И — интерки- 
нез, -появление отчетливых центросом; К — метафаза эквациояного деления, опутанные хромосомы 
в -срединной части ядра; Л — обособившиеся дочерние ядра — телофаза, колпачки хромосом удале
ны от центросом; М — восхождение центросом к центрам, начало -распада хромосом — поздняя 
телофаза; Я — обособление начальных камер будущих гамоятов, распыление хроматина — конец 
телофазы; О — покоящееся ядро молодого гамонта в момент его выхода из цисты шизогонии 
-(часть среза). Изображения даны при Х1200, за исключением И — М, выполненных при Х1600. 
Окраска железным гематоксилином и эозином (Le Calvez, 1938). В и Е заимствованы у Грелла 

(Grell, 1959); при : гом £  — вместо изображения той же стадии у Ле Кальвец.
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кольцевидные утолщения; внешне хромосомы производят впечатление 
стопки дисков, что, по мнению Ж. Ле Кальвец, происходит из-за плот
ной спирализации. Верхушка каждой из ветвей хромосомы заканчива
ется сужением — насадкой, к которой в данном случае прикрепляется 
нить веретена, а не к расположенному на V-образном перегибе кине- 
тохору, как это бывает обычно. По данным К. Грелла (Grell, 1959), на 
этой стадии резко бросается в глаза наметившееся еще на стадии диа- 
кинеза (в прометафазе) неравенство размеров хромосом, отдельные 
тетрады которых, образованные, естественно, равновеликими компонен
тами, видны при этом достаточно отчетливо (см. рис. 9, Д), особенно 
выделяется тетрада крупных хромосом посредине. В анализе происхо
дит перемещение концов хромосом вдоль нитей веретена к полюсам; 
сильно спирализированные первоначально хромосомы растягиваются, 
причем получается характерная картина — как бы вложенные одна в 
другую две штопорообразные нити (рис, 9, Е).

В дальнейшем каждая из хромосом, входящих в пару, отделяется 
от своей партнерши (рис. 9, Ж ). Соответственно у каждого из полюсов 
оказывается диплоидное число хромосом или гаплоидное число диад. 
В самом конце анафазы (к началу телофазы) ядро значительно удли
няется, образуя характерный двойной мешок; центросомы на этой ста
дии неотчетливы (рис. 9, 3). Несколько позже ядро перешнуровывается 
в месте пережима. В каждом из дочерних ядер парные хромосомы, об
разующие диады, уплотняются и укорачиваются, отходя при этом от 
снова хорошо обозначенных и уже несколько разошедшихся на этой ста
дии центросом (рис. 9, И). Эта стадия отвечает интеркинезу и замеща
ет конец телофазы и редукционного деления и интерфазу, а также про
фазу и прометафазу эквационного деления.

С началом метафазы этого деления две пластинчатые центриоли, 
унаследованные от предыдущего митоза, быстро расходятся к полю
сам, образуя два веретена; в срединной (экваториальной) области на 
этой стадии формируется экваториальный клубок (рис. 9, К). Анафа
зы в данном делении, строго говоря, нет, поскольку происходит лишь 
распределение хромосом между двумя дочерними ядрами; разделение 
последних идет путем перетяжки, с образованием характерных парашю
тообразных фигур (рис. 9, Л)\ выступ на поверхности дочернего ядра 
соответствует положению центросомы. Эта последняя в дальнейшем 
исчезает, хромосомы деспирализуются (см. рис. 9, И) и ядро переходит 
в состояние покоя-—интерфазы (рис. 9, О) в качестве уже гаплоидно
го ядра гаметы. .

По данным К. Грелла (Grell, 1956i), явления мейоза хорошо выра
жены у другого относительно примитивного вида фораминифер —- у Му- 
xotheca arenilega. Schaudinn (рис. 10). У этого вида образуется харак
терная фигура «букета» на зиготенной стадии профазы редукционного 
деления. Кроме того, в конце зиготенной, на пахитенной и, возможно, 
на диплотенной стадиях, хромосомы, сперва длинные и тонкие, затем 
короткие и утолщенные, оказываются перевитыми попарно одна с дру
гой. Очень интересно поведение нуклеол у Myxotheca arenilega, обра
зующих в покоящемся ядре агамонта этого вида, как известно, скопле
ние в форме скорлупы почти непосредственно под оболочкой ядра. Ну- 
клеолы у Myxotheca сохраняются на своем месте до конца профазы ре
дукционного деления,, в метафазе они оказываются в основном сосредо
точенными в экваториальной области веретена, а в течение анафазы 
и телофазы полностью растворяются в кариоплазме (ядерном соке).

Явления мейоза. описывались К. Греллом и у изученных им Rota- 
liella heterocaryotica Grell (1954, 1956i) и R. roscoffensis Grell (1957г). 
У этих видов мейоз начинается с набухания трех генеративных ядер, 
находящихся первоначально в пролокулуме (начальной или эмбрио-
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Рис. 10. Myxotheca arenilega Schaudinn. Стадии первого мейотического деления. А — В — 
профаза; Г — метафаза; Д  — телофаза. X 850 (Grell, 1956).

нальной камере) раковины (рис.. 11). Четвертое — «соматическое» ядро, 
очень рано перемещается в одну из последующих камер. С началом на
бухания за ним следуют и генеративные ядра. У Rotaliella roscoffensij, 
они задерживаются в предпоследней камере, где и претерпевают свой
ственные процессу мейоза изменения. Явления конъюгации хромосом, у,̂  
названных видов Rotaliella неотчетливы, хотя К. Греллом отмечается’ 
стрепситенная стадия с обвивающими одна другую спаренными хромо-, 
сомами. Диплотенная стадия не установлена. В диакинезе отчетливо 
видны «биваленты», образовавшиеся в результате спаривания хромо
сом. Сходным образом, по данным К. Грелла (Grell, 1958i,2), протекает 
мейоз и у исследованных им Rubratella intermedia Grell и Glabratella. 
sulcata Grell.

Рис. 11. Rotaliella heterocaryotica Grell. Стадии первоначального мейотического деления. 
А — фаза, покоя; Б — поздняя профаза; В — прометафаза; Г — анафаза. X 900'

(Grell, 1954).



ЖИЗНЕННЫЙ ЦИКЛ ФОРАМИНИФЕР 

Общие сведения

Уже во второй половине прошлого столетия некоторые исследова
тели обратили внимание на то, что у фораминифер наблюдаются виды, 
группирующиеся попарно. Так, Ф. Гарп (Harpe, 1879,-5) отметил, что 
у нуммулитов из одного и того же местонахождения встречаются такие 
«парные виды», которые сходны между собой во всех морфологических 
признаках, за исключением лишь того, что у одного из них начальная 
камера очень мала, неразличима невооруженным глазом, а общие раз
меры и число оборотов относительно велики; у другого «вида»— парт
нера, наоборот, начальная камера крупная, хорошо заметная даже без 
увеличения, общие размеры раковины при этом меньше и раковина об
разована сравнительно небольшим числом оборотов. М. Мюнье-Шаль- 
ма (Munier-Chalmas, 1880) указал на то, что мы в данном случае име
ем дело не с самостоятельными видами, а с двумя различными форма
ми одного вида — с явлением диморфизма. Природу этого последнего 
М. Мюнье-Шальма ошибочно объяснял возрастными отличиями: более 
молодые небольших размеров особи с относительно большой начальной 
камерой превращаются в дальнейшем в более крупных с меньшей на
чальной камерой путем наращивания новых оборотов снаружи и пу
тем образования на месте резорбируемой крупной начальной камеры 
многочисленных маленьких камер, образующих спираль.

М. Мюнье-Шальма предлагал называть форму с крупной началь
ной камерой тем же наименованием, что и с маленькой, но с пристав
кой ргае, например, Nummulitus laevigatus (Brigui'eren) h JV. praelaevi- 
gatus Munier-Chalmas. В настоящее время принято называть обе фор- 
мы одинаково, отдавая при этом предпочтение ранее предложенному 
наименованию, в соответствии с законом приоритета. М; Мюнье-Шаль
ма и Ш. Шлюмберже (Munier-Chalmas, Schlumberger, 1883) предложи
ли термин «микросфера» для маленькой начальной камеры одной из 
упомянутых форм и «мегалосфера» для крупной начальной камеры — 
другой. В дальнейшем сами формы получили названия м и к р о с ф е р  и- 
ч е с к о й  и м е г а л о с ф е р и ч е с к о й  (или мегасферической). Эти 
формы стали соответственно обозначаться прописными латинскими бук
вами В я А.

Истинная природа явления была выяснена работами Дж. Листера 
(Lister, 1894, 1895, 1903) и Ф.Шаудинна (Schaudinn, 1894, 1895,,2, 1903). 
Эти исследователи обнаружили, что у представителей рода Elphidium 
(прежнее название Polystomella) и некоторых других имеет место че
редование полового и бесполого поколений, а также установили глав
ные стадии жизненного цикла у представителей названного рода. Вы
яснилось, что раковины особей Elphidium, образовавшихся половым пу
тем,— микросферические, а особей, возникших в результате бесполого 
размножения,— мегасферические. Таким образом, стало понятным яв
ление диморфизма раковин, отмечавшееся ранее у ископаемых нумму
литов и других фораминифер.

Дальнейшие исследования Ф. Винтера (Winter, 1907), Е. Майер
са (Myers, 1933, 1935, 1936, 1940, 1943), Дж. Ле Кальвец (Le Galvez; 
1937, 1938i 2, 1950, 1952), М. Джеппс (Jepps, 1926, 1942), Б. Фейна
(Fpyn, 1936, 1937), К- Грелла (Grell, 1954, 1956,>2, 1957,,2, 19583, 1959) 
и других, изучавших в основном представителей других родов форами
нифер, подтвердили выводы Дж. Листера и Ф. Шаудинна. При этом 
выявились многие существенные детали процессов размножения.

Можно считать окончательно установленным, что жизненный цикл 
фораминифер распадается на два этапа. Первый из них — а г а м о г о -
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Рис. 12. Жизненный цикл. Iridia lucida Le Calvez — моногамный вид с двужгути
ковыми гаметами.

д _^ _шизогония: А — почти взрослый пгизоит; Б — митозы в конце вегетативного перио
да жизни; В — зрелый шизонт; прекращение питания и очистка цитоплазмы; Г — образо
вание эмбрионов; Д — самостоятельный гаплоидный зародыш-,мерозоит с пучком псевдопо
дий; Е — пелагическая стадия существования зародыша; Ж — зародыш, возвратившийся к 
бентосному образу жизни, находящийся на пути превращения в гамонта; заметны видовые 
особенности: хитиноидная раковина и устьевая затычка; 3—О — гамогония: 3 — начало са
мостоятельного питания гамонта; И — зрелый гамонт, переставший питаться; начало гамого- 
нии — обособление вегетативного ядр'а и репродуктивного микронуклеуса; К — окончание 
гамогонии — в результате последовательных митозов образуются многочисленные гамето- 
циты, дающие путем деления двужгутиковые гаметы, покидающие раковину; Л, М га
меты, происходящие от двух различных гамонтов; Н — копуляция гамет; О — зигота (Le Gal

vez, 1953).
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Рис. 13. Discot bis patelliformis Brady. ^Кизненный цикл представителя пластогамных
фораминифер.

А микросферический многоядерный шизонт; Б — образование зародышей — мерозоитов внутри 
раковины |Инци1стирО'Вавшегося шнзонта; В — зародыш — мерозоит; Г — одноядерный мегасфери- 
ческии гамонт; Д — сизигий из двух гамонтов, начало делений ядра; Е — то же, продолжаю
щееся деление ядра; Ж  — окончание ядерных делений — формирование ядер гаметоцнтов- 3 _
обособление гаметоцнтов и начало образования гамет; Я —гаметы трехжгутнковые; К — пяти- 
ядерныи шизонт, развивающийся из зиготы. А, Г, И ■,— с цельных (тотальных) 'препаратов ос
тальные — изооражения микроскопических срезов. В, Я, К — при значительно большем увели

чении, чем остальные. Составлено но Майерсу (Myers, 19Ю).
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Рис. 14. Patellina corrugata Williamson. Жизненный цикл представителя пластогамных
фораминифер.

А _трехъядерный шизонт, начавший 'выделять цисту; Б — то же, ядра в состоянии митотического
деления- В-— обособление зародышей-г мерозоитов; Г — одноядерные зародыши покидают мате
ринскую раковину и цисту; Д  — одноядерные молодые гамонты; £  — инцнстирование образующих 
К ™  ™ онтов деление ядра (анафаза) одного из гамоитов; Ж -  четырехъядерные гамонты; 
3  — амебоидные гаметы внутри цисты; И  — образование зигот; .видны пронуклеусы ядра гамет 
и слившиеся ядра^- свнкарионы; К -п е р в о е  деление ядра зиготы; Л -  второе деление ядра зи
готы благодаря резорбции части ядер образующиеся молодые шизонты могут оказаться не толь 
ко четырех-, но и трех- и двухъядерными; М — молодые шизоиты покидают копуляционную цисту.

Составлено по Майерсу (Myers, 193о).
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Рис. 15. Elphidium crispum (Linne) Жизненный цикл представителя многокамерных
фораминифер.

1 ^ г = а г в в д д й 1 я > » ~  »
Д - ^ p i  -зигота. Изобр°аженма™е £,Р°Ж ГГсдТ лан ь .8при нтокмько'^лГшем 

увеличении, ч&м остальные. Составлено по Шаудиниу (Lang, 1903)

ния  ил и  ши з о г о н и я ,  включающий рост доплоидного анамонта из зи 
готы и завершающийся образованием бесполым путем так называемы? 
агамет (иначе: зооспор, мерозоитов, плазмодиоспор, эмбрионов шп 
бродяжек). В конце процесса агамогонии диплоидное числе? хромосом 
восстановленное при копуляции гамет, вновь становится гаплоидным 
благодаря процессу меиоза, происходящему перед образованием агамет 
Второй этап — это г а м о г о н и я ,  заключающая в себе рост гамонта 
образующегося из гаплоидной агаметы (мерозоита), и распадение га
монта в большинстве случаев на многочисленные гаметы — половые эле
менты, дающие в результате попарного слияния вновь зиготу Все наз
ванные стадии хорошо видны на схеме (рис. 12), представляющей жиз
ненный цикл одной из примитивных фораминифер India lucida Le Cal- 
vez (L e Lalvez, 19o3), а также на изображениях более сложных жиз
ненных циклов других видов (рис. 13—15).



Удалось установить, что у многокамерных фораминифер раковина 
агамонта не всегда микросферическая в точном смысле этого понятия, 
т. е. не всегда имеющая относительно маленькую начальную камеру, 
Наоборот, начальная камера гамонта не всегда отличается более круп
ными размерами: в таком случае понятие мегасферической раковины не 
имеет буквального значения. Таким образом, оказалось, что правило, 
установленное Дж. Листером и Ф. Шаудинном, имеет исключения, хо
тя, вообще говоря, раковины двух различных поколений одного и того 
же вида фораминифер всегда, в известной мере, отличаются один от 
другого, если не величиной начальной камеры, то общими размерами 
или формой раковины, или еще какими-либо другими признаками, а то 
и сразу несколькими. Само собой разумеется, что понятия микро- и ме- 
гасферическая раковина не применимы к однокамерным формам, хотя 
и здесь имеет подчас место диморфизм. Вообще говоря, раковины ага- 
монтов отличаются у многокамерных форм небольшой величиной на
чальной камеры при малых размерах гамет и соответственно зиготы. 
Причины этого разъяснены ниже (см. «Агамогония»).

Г аметы
Гаметы у каждого данного вида фораминифер морфологически оди

наковые— изогаметы: какой-либо видимой дифференцировки на жен
ские и мужские половые элементы у фораминифер не наблюдалось. 
У большинства фораминифер гаметы жгутиковые, из-за чего их иногда 
называют флагеллоспорами (лат. flagellum — плеть, кнут, виноградный 
усик). В редких случаях у родов Allogromia, Spirillina, Patellina, Rota- 
liella и Rubratella гаметы амебоидные. Особенности строения гамет за
служивают внимания в связи с тем, что в них, как известно, отражены, 
в какой-то степени черты строения предковых форм.

По мнению В. А. Догеля (1951), гаметы фораминифер представля
ют исходную стадию их онтогенеза, которая отражает, как правило, 
в своем строении особенности их жгутиконосных предков. При этом 
В. А. Догель считает, что амебоидные гаметы фораминифер являются 
ценогенетическим новообразованием, т. е. особенностью, приобретенной 
в процессе приспособительного изменения хода онтогенеза индивидуаль
ного развития особи в течение филогенетического развития группы. 
Амебоидное состояние заменило в данном случае — предковое — жгутико
вое, поскольку пеногенетические изменения в данном случае как бы ко
пируют вегетативную амебоидную форму «взрослых» особей, а жгути
ковая стадия выпадает.

В. А. Догель относит амебоидные гаметы фораминифер к типу ста- 
билизированно-ценогенетических. Если отказаться от интерпретации 
В. А. Догеля и рассматривать особенности строения и амебоидных га
мет как палингенетические, т. е. как унаследованные от предков, то мы 
будем вынуждены допустить полифилетическое происхождение форами
нифер от двух корней: жгутикового и амебного или попросту признать, 
что фораминиферы представляют собой не единый подкласс или отряд, 
а сборную группу, в которую входят неродственные друг другу формы, 
с одной стороны, Allogromia, Spirillina, Patellina, Rotaliella и Rubratel
la, а с другой-—все прочие фораминиферы, те, для которых точно из
вестны жгутиковые гаметы.

Жгутиковые гаметы известны для целого ряда фораминифер: Сус- 
locibicides vermiculatus (d’Orbigny), Discorbis’berthellotti (d’Orbigny), 
D. patelliformis Brady, D. vilardeboanus (d,Orbigny), Elphidium crispum 
(Linne), Iridia diaphana Heron-Alien et Earland, /. lucida Le Calvez, 
I. serialis Le Calvez, Orbulina universa d’Orbigny, Peneroplis pertusus 
(Forskal). Planorbulina mediterranensis d’Orbigtinp, Quinqueloculinacu-
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Рис. 16. Строение гамет Iridia lucida Le Calvez. Схема, составленная на основе 
электронно-микроскопического исследования, по D. desano, 1972.

1 — расположение жгутиков (F\ и F2); 2 — продольный разрез через гамету; С] и С2 — кине- 
тосомы жгутиков; Л  и F2— жгутики; Is — гранулы; L — -капли липида; М — митохондрия; 
N — ядро (оболочка из двух мембран); V — вакуоль; 3 — поперечный разрез через гамету: 
Са — включения неизвестной природы в перину.клеарном пространстве; Л  — жгутик; G — 

комплекс Гольджи; М — митохондрия; N — ядро.

borbicularis d’Orbigny, Tretomphalus bulloides d’Orbigny, Tryloculina ro
tunda d‘Orbigny, Webbinella crassa (Terquem et Piet.), W. hemisphaeri- 
ca (Jones, Parker et Brady). Это всегда подвижные образования, со
держащие ядро и золотистое, благодаря наличию кератиноидных ве
ществ, преломляющее свет жировое включение. Гамета снабжена обыч
но двумя жгутами, из которых более длинный обращен назад, а более 
короткий — вперед. Последний действует как весло, задний служит ру
лем; движения гаметы не плавные, а пульсирующие — толчками.

Гаметы различных видов фораминифер по-разному относятся к све
ту, отличаясь то положительным, то отрицательным фототаксисом; у не
которых видов отношение к свету безразличное. Размеры жгутиковых 
гамет, как правило, очень небольшие: длина от 2 мкм у Iridia diaphana 
Le Calvez и до 6 мкм у Webbinella crassa (Terquem et Piet.); длина 
меньшего жгутика 3—8 мкм, а большего 9—20 мкм. Обычно в основа
нии каждого жгутика имеется особое базальное образование — белое 
тельце или кинетосома. Это небольшое тельце, восприимчивое к ядер- 
ным красителям (в частности, к железному гематоксилину), стоящее 
обычно в соединении с ядром, нередко имеется у жгутиконосцев.

Электронно-микроскопическое исследование флагеллоидных га
мет Iridia lucida показало, что кроме ядра и двух жгутов с кинетосо- 
мами они обладают митохондриями, комплексом Гольджи (диктиосо-
мой, липидными гранулами, вакуолью (Cesana, 1972). Кроме того, в 
перенуклеарном пространстве (между двумя мембранами ядерной 
оболочки) имеются электронно-плотные гомогенные включения, при
рода которых остаетоя неясной (рис. 16).

У Discobis patelliformis Brady и Glabratella sulcata Grell в отличие 
от прочих фораминифер, имеющих жгутиковые гаметы, не два жгута, 
а три, из которых один — волочащийся—-рулевой направлен назад, а 
остальные два — гребные — впереди. Количество жгутиковых гамет, 
образованных одним гамонтом, всегда достаточно велико: у Discorbis 
patelliformis Brady 250—300, у Glabratella sulcata Grell 200—330, у Iri-
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Рис. 17. Iridia lucida Le Calvez. Образование гамет и их копуляция.
А -  гаметоциты, первый признак роста В ^одиоядер-
тиды одноядерного гаметоаита, хорошо пвение детю за- Г — двухъядар.ные гаметоциты, слу-
ный гаметоцит, последующая стадия включений1 я  —гамета с .видимыми «а окончаниях

X8W0- окраска жзлезны

dia lucida Le Calvez по приблизительным подсчетам достигает " Ревобод- 
7 000 000. Слияние гамет (их копуляция) • происходит 0б“ чно в свобод 
ной воде, вне раковины; при наличии же так называемой ™acTOri™ ;
т. е. предварительного объединения гамонтов в.сизигии‘ в ' nfabrafella 
те как это имеет место у Discorbis patelliformis В у 
sulcata Grell, копуляция гамет происходит внутри цисты.
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По наблюдениям Ж. Ле Кальвец у Iridia lucida Le Calvez две 
копулирующие гнметы соединяются друг с другом своими передними 
концами —местами прикрепления жгутиков, продолжая при этом вра
щаться, затем они надвигаются одна на другую, далее,образовавшаяся 
в результате слияния зигота закругляется и принимает форму эллипсо
ида, сохраняя при этом первое время свои жгутики (рис. 17); наконец, 
последние исчезают и зигота падает на дно, где вскоре прикрепляет
ся к субстрату, начинает питаться, расти и превращается в агамонта. 
Момент слияния ядер — кариогамию при копуляции жгутиковых га
мет пока наблюдать не удавалось.

Гаметы Spirillina vivipara Ehrenberg представляют собой амебо
идные образования амебулы размером около ГО мкм, имеющие од
ну-две широкие и короткие ложноножки; жгутики или какие-либо 
связанные с ними внутриплазматические структуры (блефаропласты, 
аксостили и т. п.), характерные для жгутиконосцев, в данном случае’ 
отсутствуют. Такие же примерно амебоидные гаметы образуются у 
Patellina corrugata Williamson. К- Грелл (Crell, 1959) отмечает их 
энергичное движение внутри копуляционной цисты. Ядре вновь образо
вавшейся гаметы, да и вообще все ее протоплазматическое тело, перво
начально оттянуто, с того конца, которым она (гамета) прикрепля
лась в момент деления к сестринской гамете — это еще -след недавно 
происшедшего деления. Ядро гаметы находится в этой стадии еще в 
состоянии поздней телофазы. Вскоре, однако, тело гаметы округляет
ся, равно как и ядро. Ядра, при происходящей вслед за этим копуля
ции, ориентируются навстречу друг другу своими центриолями, как 
бы играющими здесь роль притягивающих центров. Зиготы у Patelli
na corrugata Williamson сохраняют амебоидный характер. Мало того, 
они успешно фагоцитируют—пожирают при помощи ложноножек оста
точные гаметы, не копулировавшие из-за отсутствия партнера, проис
ходящего от другого родительского гамонта.

Амебоидные гаметы имеются также у родов Rotaliella и Rubra- 
tella, по данным К- Грелла (Grell, 1954, 1956ь 19572, 19583. Поведе
ние этих гамет напоминает наблюдаемое у Spirillina и Patellina. У 
Glabratella sulcata (Grell, 19582) иногда имеет место видимая анизо- 
гаметия; неравенство копулирующих гамет объясняется в данном 
случае, по-видимому, не половыми отличиями, а неодинаковыми раз
мерами материнских гамонтов. 1

Копулируют у фораминифер, как правило, гаметы, образованные 
различными гамонтами. Наоборот, гаметы, происходящие от одного 
и того же гамонта, не обнаруживают сродства друг с другом Исклю
чение, в этом отношении, по данным К. Грелла (Grell, 1954 1956,

о72), представляют виды рода Rotaliella, у которых, как правило’ 
копулируют гаметы (образование одних гамонтов), т. е. половой про
цесс идет в данном случае по типу автогамии, а не гетерогамии.

Агамогония

Последующее развитие зиготы, становящейся агамонтом (шизон- 
том), носит название агамогонии. В процессе агамогонии бесполым пу
тем, как указывалось выше, образуются зародыши — агаметы, дающие 
начало следующему поколению, обычно — гамонтов, а иногда повтор
ному поколению агамонтов же. Перед образованием агамет у форами
нифер, как известно, происходит мейоз, сопровождающийся редукци
ей хроматина — в результате агаметы фораминифер оказываются гап
лоидными. ^

Поколение .„агамонтов нередко, как уже упоминалось, называют 
микросферическим. Действительно, при слиянии маленьких жгути-
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новых гамет у форм с многокамерной раковиной первая камера неиз
бежно получается маленькая в соответствии с размерами зиготы, или 
едва лишь подросшего агамонта. В данном случае начальная камера 
не что иное, как оболочка — раковина однокамерной стадии развития 
агамонта. Естественно, что в тех случаях, когда гаметы амебоидные 
и при этом всегда довольно крупные, как это имеет место у Rotaliella 
и Rubratella, зигота оказывается тоже относительно большой и соот
ветственно начальная камера агамонта не очень мала и не отличает
ся существенно по своим размерам от начальной камеры раковины 
гамонта. Понятия микро- и мегасферическое поколение не имеют 
здесь реального значения.

Половая дифференцировка у фораминифер
То обстоятельство, что у фораминифер наблюдается чередова

ние поколений диплоидного и гаплоидного, т. е. то, что они являются 
диплогаплонтами, представляет большой интерес. Подобной особен
ностью отличаются многие низшие растения, но у животных диплога- 
плоидия до сих пор не отмечалась. Гаплоидному поколению гамонтов 
присуща половая дифференцировка. У Discorbis mediterranensis она 
проявляется в том, что из одного данного шизонта образуется два сор
та гамонтов, притом в равных количествах, одни условно относимые к 
полу +  (плюс) и другие к полу — (минус). При образовании сизигиев 
спариваются только особи, относящиеся к разным полам, тогда как осо
би одного пола не только не притягиваются одна к другой, но, наоборот, 
взаимно отталкиваются. Как явление дипло-гаплоидии, так и наличие 
половой дифференцировки (при внешней, кажущейся изогамии) были 
открыты Ж- Ле Кальвец (Le Galvez, 1938ь 1946, с. 612; 1953, с. 176, 
182, 194).

Ж- Ле Кальвец предполагает, что определение пола происходит 
при редукции хроматина (т. е. предположению этого исследовате
ля, определение пола происходит до оплодотворения—является про- 
гамным). Приведенные данные могут быть распространены на 
всех пластогамных фораминифер. У моногамных форм картина 
менее ясна по тем причинам, что, во-первых, гамонты живут 
по нескольку месяцев прежде, чем достигнут зрелости; во-вторых, 
созревают о,ни неодновременно; в-третьих, очень мелкие и хрупкие 
двужгутиковые гаметы с трудом поддаются исследованию. Можно 
лишь отметить, что копуляция происходит всегда между гаметами, 
образованными разными гамонтами, обратного случая автогамии 
никогда не наблюдалось. Возможность существования двух полов га
монтов и в данном случае очень вероятна.

Е. Майерс (Myers/ 1943) отмечает, что у пелагических Tretomplia- 
lus bulloides иногда наблюдается взаимное тяготение двух гамонтов 
к концу гамогюнии. Несмотря на резко, казалось бы, выраженную 
сексуальность у Discorbis mediterranensis, она является, как показы
вают исследования Ж- Ле Кальвец (Le Galvez, 1938i, 1953), относи
тельной сексуальностью. Сущность этого явления, распространенного 
также и среди низших растений, заключается в том, что при наличии 
двух условных полов: -(--(плюс) и ■—(минус), на массовом материале 
среди зрелых гамонтов, собранных в открытом море и заведомо про
исходящих каждый ют разных шизонтов, наблюдаются следующие 
отклонения от полной половой дифференцировки. Во-первых, быстро
та притяжения гамонтов разного знака оказывается всегда неодина
ковой; во-вторых, некоторые однозначные гамонты могут образовы
вать сизигии между собой. Отсюда можно сделать вывод о том, что 
сексуальность у Discorbis mediterranensis является результатом не 
качественных, а количественных отличий между «полами».
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Рис. 18. Discorbis patelliformis Brady.
А микросферический ILHH30HT СО СПИННОЙ стороны; В — ТО же С бшпшппй гтпптч- 
В -  мегасферичеокнй гамонт со спинной стороны; Г -  слившиеся оаковиип ™  г»-

обРазовавших сизигий; Д  — одни из таких гамонтов с брюшной стороны ко
торой он был прикреплен к партнеру; видно, что брюшная стенка’ а также септы 

частично резорбирова-ны. По Майерсу (Myers, 1940).

 ̂ Положительно (+ )  сексуальные особи можно рассматривать как 
ооладающие сильной сексуальностью, а отрицательно (—) сексуаль
ные формы — как обладающие наименьшей, слабой сексуальностью. 
I 1ежду крайними выражениями «силы» сексуальности могут быть всё 
возможные переходы. Если относительное различие «силы» сексу-- 
альности оказывается достаточным, то помещенные рядом гамонты 
образуют сизигии (рис. 18), а в дальнейшем — копулирующие между 
собой гаметы, если же нет, то сизигии не образуются. «Пол» в дан
ном случае определяется сингамно, т. е. в момент слияния особей раз
ных «полов», при встрече с особью более высокой сексуальности дан
ная +  (плюс) особь могла бы оказаться в положении — (минус) особи.

Уклонения от нормальных жизненных циклов
, п . ® условиях культуры в аквариумах у некоторых фораминифер 
(Discorbis orbicularis d Orbigny и у эктопаразита других форамини
фер однокамерной Entosolenia) наблюдалось полное исчезновение сек
суальности: размножение протекало исключительно путем последова-' 
тельных шизогоний, без появления в жизненном цикле поколений 
гамонтов. Каждый вид в данном случае был представлен всего лишь 
одним клоном — чистой линией, представляющей собой ряд агамных 
(аногамных) поколений. Особи агамных поколений остаются в дан
ном случае одноядерными в течение всей своей вегетативной жизни 
в этом отношении они оказываются подобными гамонтам а не 
шизонтам. ’
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В некоторых случаях чередование поколений у фораминифер 
осложняется за счет того, что между двумя поколениями гамонтов 
вклинивается не одно, а два поколения шизонтов. Цикл развития про
текает не по типу А—В—А—В—-А... (гдеА — гамонты, а В — ши- 
зонты), а по типу Аг—А2—В—А\—А2—В—A i—А2... (где А2 пред
ставляют собой шизонтов же второго поколения). Деления созревания 
падают в данном случае на конец существования поколения А\. Такие 
случаи приводят к триморфизму раковин, описанному в свое время Я. Гоф- 
кером (Hofker, 1930). Вместо двух форм в цикле развития—А — мегасфери- 
ческой и В — микросферической наблюдаются три — А\ — первая ме- 
гасферическая (с несколько меньшей по размерам начальной каме
рой), А 2 — вторая мегасферическая (по Гофкеру — плазмодиосфери- 
ческая, с относительно более крупной начальной камерой) и, наконец, 
В — микросферическа)Я. Ж. Ле Кальвец (Le Calvez, 1953) предпола
гает, что образование поколения А2 несет, скорее, случайный харак
тер и происходит благодаря тому, что при шизогонии некоторый про
цент мерозоитов образуется без предшествующих делений созревания, 
т. е. остается диплоидным; такие мерозоиты не могут превратиться в 
гамонтов (последние, по мнению Ж. Ле Кальвец, должны быть обяза
тельно гаплоидными) и «повторно» становятся шизонтами.

Наличие закономерной смены трех поколений у некоторых, по 
крайней мере, форм подтверждается наблюдениями Я. Гофкера над 
Ammonia beccarii (Linne) var. flevensis (Hofker, 1930). У этой, обита
ющей в зоне Зейдер-Зе, разновидности наблюдается три формы: В — 
микросферическая с начальной камерой около 9 мкм и две мегасфери- 
ческие — А\ с начальной камерой со средним диаметром около 30 мкм 
и А 2 — 49 мкм. Отличия между двумя мегасферическими поколения
ми подтвердились и при вариационно-статистической обработке ма
териала: в результате выполненных Я. Гофкером измерений 86
особей, принадлежащих поколениям Ах и А2, получилась доста
точно характерная двухвершинная кривая для значений диаметров 
начальной камеры. Помимо различий в размерах начальных камер, 
формы А\ и А2 обладают и другими особенностями — у особей А\ обыч
но больше камер, чем у А2, сильнее развиты дополнительные скелетные 
образования в области пупка. У формы В начальная часть спирали бо
лее сжатая, чем у мегасферических, последние камеры более вздутые; 
общий же диаметр формы В лишь немногим превышает диаметр форм 
А\ и А2.

Я. Гофкеру удалюсь показать, что различные генерации Ammonia 
beccarii var. flevensis приурочены к различным временам года, из че
го вытекает, что жизненный цикл этой разновидности является годич
ным, а отдельные его стадии — сезонными. Зимой и весной встреча
ются исключительно представители поколения В, т. е. шизонты, зимой 
они молодые, их раковины образованы двумя-тремя оборотами, а вес
ной (в мае) попадаются уже взрослые шизонты. Начиная с мая появ
ляются мегасферические особи поколения А\, а с июля — А2. В нояб
ре удается обнаружить впервые молодь поколения В. Отмечается ин- 
цистирование в связи с размножением: форм В — в мае и июне (шизо
гония), форм Ж- —в июле (по-видимому, вторая шизогония, сопро
вождающаяся делениями созревания — образование гамонтов) и,

Рис, 19. Пример триморфизма у Ammonia 
neobeccarii caspica Stschedrina, X 100.

1 — микросферичеокое половое ,поколение (В); 2 — 
мегасферическое бесполое .поколение (/Ь): 3 — 
мегасферическое бесполое поколение (42) (Лев- 

чук, 1975).
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Рис. 20. Пример триморфизма у агглютинирующих фораминифер, X  52.
А — Spiroplectammina optata Kisselman: /  — микросфернческая особь поколения В\ 2 — мегасфери- 
ческая особь поколения А ,;  3 — мегаеферическая особь поколения А2. Б —  Spiroplectammina kasan- 
zevi p a in  (шлиф): /  — микросферическая особь поколения В- 2 — мегаеферическая особь поколе
ния А и 3 г -  мегаеферическая особь поколения Л2. .(Форамнннферы меловых и палеогеновых отло

жений Западно-Сибирской низменности, 1964).

наконец, форм А% в конце августа — начале сентября (гамогония). 
Триморфизм наблюдался также на современных представителях 
Ammonia neobeccarii caspica Stschedrina из Каспийского моря 
(рис. 19). В качестве еще одного примера триморфизма можно привес
ти различные формы Spiroplectammina kasanzevi Dam и Spiroplectam
mina optata Kisselman. Как видно из рис. 20, микросферическая фор
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ма этих видов отличается спирально-винтовым (текстуляроидным) 
строением как раннего отдела раковины, так и последующих. Ракови
на однотипна и по своему строению мономорфна. Формы мегасфери- 
ческие гетероморфны: сочетают в себе два типа строения, отличаются 
от микросферической наличием начального отдела, имеющего спи
рально-плоскостное строение, у формы А\ начальная камера меньше, а 
общие размеры и число камер несколько больше, чем у формы А г. 
Каждая из трех форм отличается своей различной закономерностью 
возрастания размеров последовательных камер (см. рис. 20).

СТРОЕНИЕ РАКОВИНЫ ФОРАМИНИФЕР

Морфологическая терминология фораминифер, принятая в насто
ящее время советскими палеонтологами, является в основном вполне 
удовлетворительной: она более или менее правильно отражает суще
ствующие в природе отношения, является в должной мере точной и 
гибкой, а также удобной для пользования. Несмотря на это, в сущест
вующей терминологии имеется ряд недочетов: разнобой, использова
ние одного и того же термина в разных смыслах, наличие отдельных 
неудачных терминов. Потребность в упорядочении терминологии дик
туется необходимостью осуществления многочисленных работ по ис
копаемым фораминиферам.

Научная морфологическая терминология фораминифер должна 
удовлетворять некоторым общим требованиям, а именно:

1. Термин должен точно соответствовать содержанию, по возможно
сти наиболее правильно отражать действительность.

2. Термин должен иметь точный, узкий смысл, не являться широ
ким понятием,, под которое могут подходить различные разнородные 
предметы или явления, но лишь, по мере возможности, один данный 
предмет или же определенного рода явление.

3. Термин должен быть, по возможности, русским словом или 
производным от русского слова. Допустимы вошедшие в обиход тер
мины, производные от классических корней (греческих или латин
ских). Недопустимо сочетание в одном термине разноязычных корней.

4. Недопустимы одинаковые термины, употребляемые в различ
ном смысле, для обозначения различных предметов или явлений раз
ного, рода, т. е. гомонимы. Один из таких гомонимов подлежит замене 
во избежание смешения понятий.

5. В том случае, если для обозначения какого-либо предмета или 
явления определенного рода используются разные термины, т. е. сино
нимы, один из принятых в данном случае терминов должен быть уза
конен, а остальные, по возможности, отброшены. Исключение может 
быть сделано для очень распространенных терминов, пользование си
нонимами которых допустимо во избежание тавтологии. Терминологи
ческий справочник приведен в конце данной главы.

Состав и структура стенки раковин фораминифер3

Раковины фораминифер могут быть образованы либо исключи
тельно продуктами выделения — секретом цитоплазмы как в виде ор
ганического вещества, так и минеральных солей, либо состоять в ос

3 Более полные и новые данные о типах стенки фораминифер, их микроструктуре 
и ультрамикроструктуре приведены в работах Раузер-Черноусовой, Геркё (1971) и 
Раузер-Черноусозой (1972), в которых также содержится основная новейшая библиогра
фия по этому вопросу. (Прим, ред.)

4  А. В. Фурсенко 49



новном из различного постороннего материала, заимствованного из 
окружающей среды. В последнем случае выделяемые цитоплазмой 
вещества служат лишь цементом, скрепляющим посторонние частицы. 
Соответственно различают раковины о р г а н о г е н н ы е  (в том числе 
и минерального состава) и а г г л ю т и н и р о в а н н ы е  (т. е. склеенные 
от лат. agglutinare — приклеивать).

По-видимому, общей для всех фораминифер чертой является нали
чие псевдохитиновой основы их раковины. Л о ж н ы м  х и т и н о м  
(псевдохитином) принято называть особое органическое вещество, пред
ставляющее собой продукт выделения эктоплазмы. Известно, что из 
псевдохитина состоят скелетные образования многих простейших жи
вотных:  ̂ ряда жгутиконосцев, многих раковинных амеб, некоторых ин
фузорий и т. д. Раковины современных фораминифер из семейства 
аллогромиид, по-видимому, также образованы псевдохитином.

Псевдохитин раньше ошибочно отождествляли с хитином — азот
содержащим веществом, невыясненного еще точно химического строе
ния. Хитин, образующий покровы членистоногих животных, близок в 
некоторых отношениях к углеводам (соединение уксусной кислоты с 
глюкозамином, по В. А. Догелю, 1951, с. 81); в то же время он обла
дает исключительной стойкостью к щелочам и кислотам. Обычно хи
тин в той или иной мере пропитывается неорганическими слоями, 
в том числе солями кальция, придающими ему значительную жесткость. 
Хитиновые скелетные покровные образования в ископаемом состоя
нии относительно редки и сохраняются в основном в тех случаях, ког
да содержание минеральных солей (кремнезема, углекислой извести) 
в них значительно (раковины остракод, панцири трилобитов, крабов 
и т. п.). Чисто хитиновые покровы, или лишь в значительной степени 
пропитанные неорганическими солями (например, остатки насеко
мых), в ископаемом состоянии также сравнительно редки; это объяс
няется отчасти и менее благоприятными условиями фоссилизации и 
сохранения ископаемых остатков в континентальных условиях, к ко
торым приурочено большинство членистоногих.

С. А. Аверинцев (Awerinzew, 1903, с. 482) указывает, что тек- 
тин — так называет он ложный хитин (псевдохитин)—в отличие от хи
тина растворим в минеральных кислотах средней крепости (в 10_
15%-ной соляной кислоте), а также и в щелочах. Милонов реактив' 
окрашивает органическое вещество раковин фораминифер в бледный 
(благодаря тонкости окрашиваемого объекта) желтовато-красный 
цвет, напоминающий природную окраску эритроцитов — красных кро
вяных телец позвоночных; подобная реакция истолковывается 
С. А. Аверинцевым как положительная на белок. Д^елтая окраска по
лучается и при нагревании с азотной кислотой с добавлением аммиа
ка (так называемая ксантопротеиновая реакция). С. А. Аверинцев 
приходит к выводу, что псевдохитин близок к альбуминоидам (кера
тиновое вещество, относящееся к гетеропротеинам). По В. А. Догелю 
(1951, с. 81), псевдохитин — гликопротеид, т. е. соединение протеина 
с углеводом.

Скелеты из псевдохитина сохраняются в ископаемом состоянии еще 
реже хитиновых. Лишь в исключительных условиях и притом крайне 
редко удается обнаружить- псевдохитиновые скелеты или покровы 
простейших^ в некоторых ордовикских и силурийских известняках При
балтики (Eisenack, 1931, 1932, 1934, 1937, 1939, 1954), в позднемеловых 
кремнях коллоидной природы (Deflandre, 1935I>2, 1936i,2, 1937ь Wetzel, 
1932), в торфе, в субфоссильном состоянии в сапропелях (Кордэ, 1949| 
1951) и в единичных случаях в других осадочных породах. Чисто псев
дохитиновые скелеты организмов, несколько условно относимых к фо- 
раминиферам, а также заведомо принадлежащие к фораминиферам аг
глютинированные раковины с псевдохитиновым цементом были выделе
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ны из нерастворимого в соляной кислоте остатка некоторых силурийских ■ 
известняков Прибалтики (Eisenack, 1932, 1937, 1954). Другие болеедо- 
стоверные находки чисто исевдохитиновых раковин фораминифер в ис
копаемом состоянии неизвестны.

В то же время органогенные (минерального состава) скелеты фора
минифер всегда, по-видимому, имеют псевдохитиновую основу, пропи
танную минеральными солями; в ископаемом состоянии эта основа не 
сохраняется — остается только минеральная часть. По данным С. А. Аве
ринцева (Awerinzew, 1903), псевдохитин в известковых раковинах обра
зует тонкую пространственную решетку, в ячеи которой вкраплены от
дельные сферические или многогранные глобулиты — зернышки каль
цита. При декальцинации тектиновая (псевдохитиновая) решетка сохра
няется в виде непрочной основы, до известной степени моделирующей 
форму раковины. Относительное содержание тектина у разных форами
нифер неодинаково.

Псевдохитин в какой-то мере входит в состав цемента агглютиниро
ванных раковин или образует внутреннюю выстилку этих последних. 
Он может одновременно и участвовать в составе цемента агглютиниро
ванных раковин и выстилать полости раковины изнутри. В некоторых 
редких случаях цемент агглютинированных раковин может быть чисто 
псевдохитиновым. Неорганическими веществами, пропитывающими псев
дохитиновую основу, могут быть углекислая известь в форме кальцита 
иногда с довольно значительной примесью (до нескольких процентов) 
углекислого магния, фосфата кальция и магния, либо в очень редких, 
случаях — кремнезема. В состав цемента агглютинированных раковин 
могут входить те же соединения, а также в виде более или менее зна
чительной примеси углекислое заквоное железо сидерит, переходя
щий в ископаемом состоянии раковин нередко в водную окись железа 
(лимонит). В других случаях водная окись железа входит, по-видимому, 
в состав раковины еще в прижизненном состоянии фораминифер.

Не исключена возможность, что цемент у многих агглютинирован
ных форм не имеет псевдохитиновой основы. Это замечание относится 
в какой-то мере, возможно, и к дополнительным скелетным образова
ниям: так называемым столбикам, грануляциям, шипам, натекам и т. п. 
раковин различных известковых форм. В таких случаях углекислая из
весть является, видимо, лишь продуктом выделения протоплазмы, обле
кающей раковину в собственном смысле слова или проникающей в 
имеющиеся в этой последней пустоты.

Заслуживают внимания некоторые химические анализы раковин 
современных фораминифер. Так, Г. Б. Брэди (Brady, 1879i, с. 25) для 
агглютинированых раковин Hypercuntnina elongate, Brady и Cyclammina 
cancellata Brady получены следующие результаты (в процентах):

Химические соединения Hyperammina
elongata

Cyclammina
сапсеИс&я.

Si02 ..................................................... 92.5 80,5
Fe20 3 (с небольшой примесью А120 3) 2,0 8,9
CaO; M g O ...............................  2,2 2,9
П. п. п. (С02 и органическое вещество) 2,9 7,4

И т о г о .  . . 99,6 99,7

Значительное содержание кремнезема должно быть объяснено в данном 
случае наличием агглютинированных песчинок.

Для органогенных — известковых раковин Amphistegina lessoni и 
Operculina complanata результат химического анализа (по Brady, 1884) 
следующий (в процентах):

4* 51



Химические соединения A m p h is te g in a O p ercu litia
le s s o n i c o m p la n a ta

Si02 ..................................................... 0,3 0,2
Р б г О з .................................................................... Следы 0,1
А120 3 и фосфат Са и Mg . . . . 1,9 1,3
MgC03 ..................................................... 4,9 4,8
СаСОз; Н20  и органическое вещество 92,9 93,6

И т о г о . 100,0 100,0

Учитывая, что органическое вещество составляет лишь доли весово-
го процента в общем составе раковины, можно считать, что у назван
ных видов раковина на 92—93% состоит из углекислой извести. Обра
щает на себя внимание довольно значительное содержание углекислого 
магния (возможно, входящего в состав двойной углекислой ооли кальция 
и магния) — почти 5% общего весового состава.

По некоторым другим данным (Vaughan, 1918, с. 247), известковые 
раковины фораминифер из родов Tinoporus, Polytrema, Orbiculina, Or- 
bitolites, Quinqueloculina, выделенные из донных осадков тропических 
морей — районов островов Меррея у берегов Австралии и Багамских 
островов в Атлантическом океане, содержат несколько большее количе
ство углекислого магния — от 9,33 (Quinqueloculina) до 11,22% {Poly
trema). Среднее содержание углекислого кальция в раковинах перечис
ленных родов из указанных районов — 89,5% (табл. 1 и 2).

После смерти животного псевдохитиновая основа раковины, равно 
как и псевдохитин, входящий в состав цемента у агглютинирующих 
форм, истлевает, сохраняются лишь минеральные составные части ске
лета. Попадая в осадок, раковины фораминифер привносят в него ве
щества, являющиеся продуктом их жизнедеятельности — углекислый 
кальций, отчасти магний, окись железа и др. Деятельность форамини
фер с точки зрения их биогеохимических функций определяется, поми
мо общих для всех организмов газовой и метаболической функций, 
функциями кальцитовой и концентрационной (в отношении главным 
образом железа).

С переходом раковин в ископаемое состояние, в ходе диагенетиче- 
ских изменений осадка очень часто происходит перекристаллизация ми
неральных составных частей скелета фораминифер. Благодаря этому 
многие раковины этих организмов, находимые в ископаемом состоянии,

Т а б л и ц а  1
Результаты химических анализон (в процентах) раковин современных фораминифер (по

Vaughan, 1918)

Вид и местонахождение

Химические сое
динения

T in o p o r u s  ba- 
c u la tu s  (Mont- 

fort)

P o ly tr e m a  m i -  
n ia c e u m  ( i in -  

пе)

O r b ic u lin a  a d u n - 
са  (F ic h te l e t 

Moll)

O rb ito li te s  m a r g i -  
n a l i s  (Lamarck)

Q u in q u e lo c u li
n a , a u b e r ia n a  

d '.O rb ig n y
Район остро
вов Меррея, 
Австралия

У островов 
Андрос, Ба
гамские о-ва

О. Ки-У эст, Кис, 
Флорида

К ю гу от 
туга, гл.

о. Тор- 
9,25 м

Si02 0,03 0,02 0,11 0,31 0,56 .

(Al, Fe)20 3 0,19 0,02 0,09 0,13 0,56

MgCOs , 11,08 11,22 10,04 10,55 9,33

CaC03 88,70 88,76 89,76 89,01 90,11

Ca3P 2Og — ? Следы ?

И т о г о  . . . 100,0 100,0 100,0 100,0 | 100,0
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Т а б л и ц а  2

Химический состав раковин фораминифер (в % золы) (поВиноградову, 1935; Brady, 18792, 1884; 
Vaughan, 1918; Clarke, Wheeler, 1922; Faure-Fremiet, 1911)

В и д CaCO: M gC03 (Fe, A1)20 3 SiO2

1. Аглютинированные формы 
Phabdammina abyssorum

Hyperammina friabilis 
Hyperammina elongata 
Haplophragmium latidorsatum 
Cyclammina cancellata

Astrorhiza crassatina

2.9 
4,01
1.9 
3,95 
2,0
7.3 
5,5

6,8
1.3

2.4 
7,41
2.04 
2,02 
2,0

16,3
9.4 
8,9 
8,55
2.5

94.7 
88,26

He onp. 
93,63
92.5 
76,1
84.8
80.5 

He onp.

2. Непрободенные известковые формы 
Orbitolites complanata laciniata

Orbitolites marginalis 
Quinqueloculina auberiana

86,46
88,2
88,74
87,91
89,01
90,11

3. Прободенные известковые донные формы 
Operculina complanata 
Ampkistegina lessoni 
Orbiculina adunca 
Polytrema miniaceum 
Tinoporus baculatus

93,60
92,85
89.76
88.76 
88,70

12,52
8,8
9.55 

10,50
10.55 
9,33

0,68

0,13
0,56

4.8
4.9 

10,04 
11,22 
11,08

1,4
1,9
0,09
0,02
0,19

4. Прободенные известковые планктонные фор-

0,58
0,3
0,14
0,11
0,31
0,56

0,9
0,3
0,11
0,02
0,03

мы
Globigerina bulloides

Globorotalia menardii 
Sphaeroidina dehiscens

93,14
91,32
92,54
77,02
84,38

0,57
0,57
0,87
3,67
1,79

1.72
2.72 
1,25 
3,98 
4,94

1,57
1,83
1,36

15,33
8,89

представляют собой, подобно многим другим окаменелостям, псевдомор
фозы. Обычно в таких случаях приходится иметь дело с псевдомор
фозами, не сопровождающимися химическим замещением, проявляю
щимся, например, в перекристаллизации кальцита. В других, однако, 
случаях происходит доломитизация или окремнение известковых скеле
тов фораминифер. Вполне мыслимо и обратное замещение кремнезема 
углекислой известью.

Перекристаллизация может быть полной или частичной. Так, на
пример, у агглютинированных форм она может затрагивать один лишь 
цемент. При перекристаллизации известковых скелетов фораминифер, не 
сопровождающейся химическим замещением, обычно сохраняются тек
стурные особенности стенки раковины. При доломитизации, нередко 
наблюдаемой в палеозойских породах, происходят более или менее глу
бокие изменения текстуры стенки раковин; первоначальные — прижиз
ненные текстурные особенности становятся неразличимыми. В некоторых 
случаях далеко зашедшая доломитизация приводит к тому, что ракови
ны становятся неразличимыми или лишь заметными в шлифах в виде 
неясных расплывчатых образований. Совершенно несомненно, что в со
став многих доломитов, а, возможно, и сильно перекристаллизованных 
известняков, входили первоначально раковины фораминифер, в настоя
щее время настолько ререкристаллизованные, что не удается обнару
жить их следов.
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Агглютинированные раковины

В состав агглютинированных раковин могут входить посторонние 
частицы самого различного состава. В большинстве случаев это мине
ральные частицы — зерна кварца, полевых шпатов, чешуйки слюды, 
подчас известковые или иловые частицы и т. п. Иногда же это фраг
менты скелета различных других организмов, особенно спикулы губок, 
известковые скелетные элементы жгутиконосцев (кокколиты), иногда 
раковины других видов фораминифер. Так, например, некоторые Нуре- 
ramtnina, обитающие в современных морях на поверхности глобигерино- 
вого ила, строят свои скелеты из пустых, падающих на дно моря после 
смерти животного, раковин глобигерин. В состав раковины одного из ви
дов рода Ammobaculites из верхнеюрских отложений Поволжья наряду 
с многочисленными и притом разнообразными минеральными частицами 
постоянно входят отдельные, вкрапленные в общую массу агглютини
рованного материала, известковые раковины Pseudolamarckina (рис. 21).

Необходимо отметить, что фораминиферы е агглютинированными 
раковинами обладают известной избирательной способностью по отно
шению к характеру частиц, идущих на построение скелета. Это каса
ется природы, формы и размеров слагающих раковину посторонних ча
стиц. Степень избирательной способности во всех названных отношениях
у различных фораминифер неодинакова: одни виды и даже роды отли
чаются меньшей в том или ином отношении специализацией — скелеты 
в таком случае обладают известной разнородностью; другие формы 
оказываются более специализированными и используют для построения 
своего скелета лишь более или менее однородные посторонние частицы.

Природа избирательной способности остается до настоящего вре
мени невыясненной. Несомненно, она связана с физико-химическими 
особенностями цитоплазмы. Необходимо также отметить, что с измене
ниями условий обитания характер избирательной способности может из
меняться, и состав раковины одного и того же вида оказывается в та
ком случае неодинаковым.

Количественные отношения между посторонними частицами, входя
щими в состав агглютинированных раковин, и связывающим эти части
цы цементом могут быть очень различными. У некоторых видов посторон
ние частицы вплотную прилегают друг к другу, соприкасаясь одна с 
другой подобно камням хорошо сложенной мостовой; при этом о при
сутствии цемента при

Рис. 21. Раковина рода 
Ammobaculites из верхне
юрских отложений По
волжья, агглютинирую
щая известковую ракови

ну Pseudolamarckina.

поверхностном изучении раковины приходится 
лишь догадываться. У других форм, наоборот, 
цемент может преобладать над посторонними 
частицами, образующими в таких случаях более 
или менее часто расположенные вкрапленники. 
Между этими крайними случаями имеются все
возможные переходы.

Показателен в этом отношении морфологиче
ский ряд форм, приведенный А. Вудом (Wood, 
1949, с. 233). Так, например, у Clavulina cylin- 
drica Hantken, изображенной Г. Б. Брзди (Bra
dy, 1884, табл. 48, фиг. 38), видны обильные, раз
личного характера обломки, связанные друг с 
другом тонкозернистым известковым цементом, 
а у Valvulina capreolis d’Orbigny относительное 
количество цемента более значительное; у Ammo- 
cibicides proteus Earland и Ammocibicides pontoni 
Earland его еще больше. В последних двух слу
чаях цемент явно преобладает, агглютинирован
ные же зерна маленькие, не совсем равновеликие 
и с неровными краями. У Gaudryina pupoides
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d’Orbigny (в понимании этого вида Г. Б. Брэди) стенка сложена толь
ко лишь мелкими частицами углекислой извести, напоминающими ча
стицы, образующие цемент у вышеперечисленных форм. Можно пред
полагать, что у Gaudryina pupoides, а также у таких, имеющих сходную 
структуру стенки, форм, как Verneuilina pygmaea (Egger) и ископае
мых Dictyoconus, Coskinolina и Yaberinella агглютинация полностью 
замещена секреционным выделением (секретированием) кальцито- 
вых зерен.

Из работ, включающих разбор микротекстуры агглютинированных 
стенок, следует упомянуть работу Э. Лякруа (Lacroix, 1931), в которой 
рассматривается строение стенки раковины текстуляриид. Э. Лякруа 
устанавливает, что в основании стенки — первый слой — лежит хити- 
ноидная непрободенная пленка, второй слой — тонкий, состоящий из 
мелкозернистого песка; третий — относительно толстый, в котором от
дельные довольно крупные песчинки ориентированы перпендикулярно 
поверхности; наконец, четвертый — наружный слой, в котором очень 
различные по своим размерам кварцевые или известковые зерна ориен
тированы беспорядочно.

Песчинки во всех трех последних слоях связаны железистым 
аморфным цементом, пронизанным многочисленными разветвляющи
мися в среднем слое канальцами, открывающимися на поверхности ра
ковины порами, рассеянными между песчинками наружного слоя; хити- 
ноидную внутреннюю выстилку раковины канальцы стенки не прони
зывают (Le Calvez, 1953, с. 150).

В практике определения фораминифер перед исследователем едва 
ли не в первую очередь встает воррос о том, имеет ли он дело с агглю
тинированным или органогенным скелетным образованием. При опре
делении названия того или иного семейства, рода или вида фораминифер, 
если возникают подобного рода затруднения, иногда приходится просто 
пренебрегать признаком состава стенки, оставив вопрос о нем открытым, 
и обратиться к другим отличительным особенностям.

Практически, особенно при пользовании дихотомическими опреде
лительными таблицами, в таких случаях приходится делать попытки 
довести определение до конца (до определения родового названия) по 
двум направлениям: по тому ряду пунктов, который относится к фора̂ - 
миниферам с агглютинированной раковиной, и по тому, который 
охватывает формы с известковым скелетом. Естественно, что в боль
шинстве случаев несостоятельность ошибочной попытки быстро 
обнаружится.

Во многих случаях этот вопрос разрешается без особого труда, уже 
с первого взгляда. Тогда же,-когда слагающие агглютинированную ра
ковину посторонние частицы имеют очень незначительные размеры, хо
рошо при этом отсортированы и мало отличаются по цвету или про
зрачности от цемента, могут возникнуть известные затруднения. Осо
бенно трудно отличать агглютинированные раковины от известковых, 
когда посторонние частицы представляют собой мелкораздробленную 
углекислую известь, а цемент также известковый.

При возникновении затруднений приходится прибегать к особо 
тщательному изучению поверхности раковины под бинокулярным мик
роскопом под большим увеличением (до 180), применяя при этом воз
можно более яркое освещение объекта и меняя положение источника 
света. В некоторых случаях вопрос разрешается путем растворения ра
ковины в слабой (10%) соляной кислоте на предметном стекле; при 
этом, возможно, потребуется последующее иммерсионное изучение не
растворимого остатка (минеральных частиц, слагающих раковину) под 
поляризационным микроскопом. Наиболее надежным является микро
скопическое исследование сомнительных раковин в плоскопараллель
ных шлифах при поляризованном свете.
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Известковые раковины, как указывалось выше, состоят из органи
ческой псевдохитиновой основы, пропитанной углекислой известью, 
а также из наслоений или выделений извести, образующих дополнитель
ные скелетные образования. Эти последние не имеют, по-видимому, 
псевдохитиновой-основы. В случаях определения минералогического со
става неорганического вещества известковых раковин, оно оказывалось ■ 
состоящим в основном из кальцита4.

В тонких поперечных плоскопараллельных шлифах стенки извест
ковых ^раковин некоторых фораминифер удается различить наружный 
ее слой, отличающийся продольной исчерченностыо, ориентированной 
параллельно поверхности стенки, что свидетельствует о наличии тонко
слоистой микротекстуры. Наружный слой, в данном случае — дополни
тельный, являющийся продуктом выделения внераковинной цитоплазмы, 
т. е. облекающей раковину снаружи, внутренний — образован, как от
мечалось, путем пропитывания псевдохитиновой основы углекислой из
вестью. Подобного рода наружный слой раковины не следует включать 
в состав собственно стенки, которая, в свою очередь, может быть много
слойной (см. раздел «Дополнительный скелет»). Подобные вторичные 
слоистые утолщения стенки могут заключать в себе продолжение перфо
рации внутренней (истинной) стенки, так как по мере образования каж
дого нового слоя происходит наращивание заполняющих существующие 
перфорации сосочков на величину, соответствующую толщине нового слоя 
(Le Calvez, 1953, с. 153).

Собственно стенки известковых раковин могут быть либо, видимо, 
бесструктурными, либо зернистыми, либо обладать тонкослоистым, во
локнистым или лучистым сложением. У некоторых фораминифер микро
текстура стенки раковины обнаруживает при изучении в прозрачных 
шлифах значительную степень дифференцировки, например, у фузули- 
нид. Наконец, у ряда фораминифер стенка раковины пронизана много
численными поровыми каналами, расположенными более или менее рав- • 
номерно и перпендикулярно поверхности.

Зернистая структура стенки в ряде случаев является, безусловно 
вторичной, связанной с перекристаллизацией. В других случаях зерни
стая структура, по-видимому, первичная. Подобное предположение под
тверждается тем, что при удовлетворительной сохранности раковины 
лишь один наружный слой двухслойной стенки некоторых эндотирид, 
текстуляриид и других оказывается зернистым, тогда как внутренний 
представляется прозрачным и лучистым или вовсе бесструктурным, 
стекловатым; трудно допустить, что перекристаллизация всегда затра
гивает лишь один из слоев. З е р н и с т а я  с т р у к т у р а  стенки или ка
кого-либо из ее слоев объясняется беспорядочной ориентировкой плотно 
прилегающих один к другому мельчайших (около 3 мкм) кристаллов 
кальцита (Липина, 1955, с. 13). Бесструктурные по внешности или р а 
д и а л ь н о - л у ч и с т ы е  стенки сложены ориентированными в опреде
ленном направлении кристаллами кальцита.

Присутствие поровых каналов, открывающихся на наружной и 
внутренней поверхностях стенки раковины отверстиями — порами, явля
ется признаком относительно высокой степени дифференцировки стен
ки. Раковины, снабженные поровыми каналами, носят название пробо-  
д е н н ы х .  При помощи поровых каналов цитоплазма, выполняющая 
внутренние полости раковины, сообщается с той частью цитоплазмы, ко
торая облекает раковину снаружи. Очевидно, что фораминиферы с про-

Известковые раковины

4 Последующими исследованиями установлено, что представители ряда родов с из
вестковой раковиной имеют арагонитовую стенку. В некоторых случаях стенка оказалась 
состоящей из кальцита и арагонита (Loeblich, Таррап, 1964). {Прим, ред.)
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боденным скелетом обладают более совершенным сообщением между 
названными двумя разобщенными стенкой частями цитоплазмы, а ста
ло быть между внутрираковинной цитоплазмой и внешней средой. Ес
тественно в таком случае ожидать и более совершенного обмена ве
ществ, что позволяет говорить и о более высоком уровне организации про- 
боденных форм, по сравнению с лишенными поровых каналов н е- 
п р о б о д е н н ы м и .

Как показывают некоторые наблюдения (Le Calvez, 1953, с. 153), де
ло обстоит значительно сложнее. Очень тонкие лоровые каналы (перфо
рации) диаметром от 1 до 6 мкм наблюдаются у представителей нодоза- 
риид, полиморфинид, булиминид и гетерохелицид. Более крупные кана
лы (от 6 до 15 мкм в диаметре) встречаются у многочисленных 
родов роталиид, аномалинид и пл а нор булини д, а также у некоторых 
видов родов Globigerina, Nonion, Bolivina и Virgulina (Wood, 1949, 
с. 243; Le Calvez, 1953, c. 152). Крупные поровые каналы наблюдаются 
у относительно высокоорганизованных форм; у более примитивных, по 
данным Ж- Ле Кальвец, пористость относительно тонкая.

Очень существенным является то обстоятельство, что у некоторых 
фораминифер с крупными порами—роталиид, аномалинид, планорбули- 
нид, а также, возможно, у представителей других семейств, под пробо- 
денным обызвествленным слоем находится хитиноидная м е м б р а н а ,  ко
торая никогда не бывает пронизана поровыми канальцами насквозь; та
ким образом, полностью исключается возможность непосредственного 
сообщения внутренних полостей раковины через поры с внешней средой. 
Этому препятствует и то обстоятельство, что псевдохитин забивает по
ровые каналы, что особенно хорошо заметно на декальцинированных ра
ковинах: поверхность нерастворившейся псевдохитиновой основы рако
вины оказывается покрытой бугорками — выступами выполняющих по
ровые канальцы затычек из псевдохитина. Следует иметь в виду, что 
у ряда высокоорганизованных фораминифер, наряду с прободениями 
стенки, существует более или менее сложно построенная система кана 
лов, которая играет важную роль в осуществлении сообщения внут
ренних полостей раковины с внешней средой (см. раздел « истем
каналов»). , ,

Необходимо отметить, что у некоторых фораминифер поры могут 
быть более крупными на одних частях раковины и относительно мелкими 
на других. Так, например, у некоторых форм с трохоидной (спирально
плоскостной) раковиной поры на спинной стороне крупные, хорошо раз
личимые при малом увеличении микроскопа; на брюшной же стороне на
столько мелкие, что при том же увеличении микроскопа их распознать 
не удается. У фузулинид помимо частых равномерно расположенных 
тонких пор (иногда с трудом различимых под микроскопом) наблюдаются 
подчас редкие, значительно более крупные поры, неравномерно рассеян
ные на перегородках— септах, отделяющих камеры одну от другой - 
это так называемые с е п т а л ь н ы е  поры.  У представителей рода Ре- 
neroplis и некоторых других прободенной оказывается лишь одна на
чальная камера, что иногда рассматривается как указание на происхож
дение пенероплид от прободенных форм. Во;зможно, что в данном слу
чае имеется возникновение нового прогрессивного признака на ранней 
стадии индивидуального развития.

Наличие прободенной или соответственно непрободенной раковины, 
как одного из наиболее важных систематических признаков, необходимо 
учитывать при выяснении принадлежности фораминифер к тому или 
иному семейству. Однако далеко не всегда при изучении прободенных 
раковин с поверхности, удается, даже при большом увеличении биноку
лярного микроскопа, обнаружить поры, указывающие на наличие поро
вых каналов. Причинами затруднений могут быть как микроскопически 
малые размеры пор (у нодозариид, например, порядка микрона), так

5 7



и неудовлетворительная сохранность ископаемых раковин. Полезно 
знать, что по своему внешнему виду непрободенные известковые ракови
ны ̂ фораминифер в наиболее характерных случаях и при условии хоро
шей сохранности напоминают, скорее всего, изделия из химического 
фарфора. Прободенные же раковины при том же условии, как правило, 
более прозрачны и имеют стекловатый вид. В затруднительных случаях 
приходится, так же как при решении вопроса о составе стенки, прибе
гать к изготовлению шлифов.

Кристаллическая природа кальцитовых раковин фораминифер хо
рошо выявляется в поляризованном свете (Awerinzew, 1903, с. 488— 
489). Изучение целых раковин фораминифер показывает, что они ведут 
себя как сферокристаллы или группы их. У Globigerina billoides d‘Or- 
bigny, Hastigerina, «Discorbina» sp., Planorbulina mediterranensis d’Or- 
bigny каждая камера ведет себя как отрицательный сферокристалл, 
дающий весьма правильный черный крест при наблюдении коноскопи
ческого эффекта. Подобные же наблюдения были осуществлены надгло- 
бигеринами М. Шультце (Schultze, 1863), а также В. Эбнером (Ebner, 
1887) над эльфидиумами {«Polystomella»).

При наблюдении Hastigerina. оказывается, что в соответствии с вы
тянутостью камер крест несколько искажен — лапы креста соединены 
попарно темными перемычками. При изучении известковых игл Hasti
gerina хорошо видно, что каждая из них ведет себя как одноосный от
рицательный кристалл. Раковины Orbitolites и Peneroplis при разгля
дывании их с широкой стороны ведут себя как оптически положительные 
сферокристаллы (нерезкий или едва заметный темный крест). Наоборот, 
при введении гипсовой пластинки 1,0 оптический характер хорошо вы
является. У Orbitolites можно отчетливо наблюдать, что концентриче
ские стенки, как и стенки плоских сторон, оптически выражены иначе 
в сравнении со стенками, ориентированными радиально; последние в 
тонких шлифах смотрятся как образованные хорошо выраженными поло
жительными одноосными кристаллами, ориентированными в радиальном 
по отношению к центру раковины направлении; концентрические и гори
зонтальные стенки — как образованные тангентально расположенными 
такими же кристаллами. Эти данные С. Аверинцев не считает, однако, 
окончательными и указывает, что раковины Orbitolites требуют даль
нейшего изучения.

Поскольку оптические оси в различных частях раковины в данном 
случае ориентированы неодинаково, общий оптический эффект, получае
мый при изучении какой-то значительной части раковины,— суммарный. 
С. Аверинцев предполагает, что иной оптический характер раковин Ре- 
neroplis и Orbitolites может быть объяснен не различным характером 
самого карбоната кальция, а другой ориентировкой его кристаллов. 
Действительно, ^например, кристаллическое известковистое вещество по 
краям отверстий в септах раковины Peneroplis представляется при рас
сматривании с поверхности оптически отрицательным.

Кремневые раковины

Если отбросить нечастые случаи образования псевдоморфоз кремне
зема по кальцитовым раковинам, то состоящие из кремнезема секре- 
ционные — первичные в данном случае — скелетные образования у фо
раминифер встречаются исключительно редко — у представителей одно
го семейства Silicinidae, самостоятельность которого оспаривается рядом 
исследователей, и у некоторых особняком стоящих форм (Silicotextuli- 
па). Можно предполагать, что подобно известковым кремневые ракови
ны образуются в результате пропитывания псевдохитиновой основы ми
неральным веществом, в данном случае кремнеземом. Имеется и другое

5 8



предположение, что кремневые раковины представляют собой только 
лишь продукт выделения — секрет цитоплазмы (Le Calvez, 1953). Во
прос о происхождении кремневых фораминефер, в силу невыясненности 
природы их раковины, остается открытым.

Учитывая важное таксономическое значение особенностей биохимиче
ской деятельности организмов, в фораминиферах с кремневыми ракови
нами можно видеть представителей особого ответвления. В приведенном 
ниже систематическом обзоре фораминифер Silicinidae 5 с кремневой 
раковиной лишь условно отнесены к отряду Ammodiscida.

Следует отметить маловероятное предположение М. Глесснера 
(Glaessner, 1948, с. 66), что все кремневые раковины фораминифер — 
вторичной природы, т. е. либо псевдоморфозы по кальциту, либо пере- 
кристаллизованные первично тонкопесчанистые (кремневые же) ра
ковины.

Зависимость состава раковины 
от условий обитания

Различный характер скелета связан с условиями существования тех 
или иных фораминифер. Среди фораминифер с псевдохитиновой ракови
ной имеется ряд пресноводных форм, что является для данного подклас
са исключением. Агглютинированные и известковистые непористые ра
ковины присущи морским донным формам — представителям бентоса. Из
вестковистые пористые раковины свойственны как донным, так и обитаю
щим в толще морской воды планктонным фораминиферам. Раковины 
фораминифер, обитающих в теплых морях, богаче, как правило, изве
стью, чем холодноводные. В случае некоторого опреснения раковины 
становятся беднее известью. Так, экземпляры одного и того же вида 
Ammonia beccarii (Linne) из Средиземного моря относительно толще 
черноморских и в особенности каспийских. Кроме того, у средиземно- 
морских A. beccarii имеются хорошо развитые натеки дополнительного 
скелета на брюшной стороне — вдоль швов и в пупочной области .

Аналогичные изменения отмечались и для раковин некоторых ми- 
лиолид, выдерживающих определенное опреснение. Агглютинированные 
раковины, как уже указывалось, в отношении состава слагающих их ми
неральных частиц зависят в известной степени от характера грунта, на ко
тором обитают образующие их фораминиферы. В этом отношении заслу
живают интереса данные Д . Слама (Slama, 1954, с. 33), касающиеся по
строения стенки раковины у одного рода Ammobaculites. В природных 
условиях изучавшаяся Сламом форма обитает на илистом грунте (в со
лоноватоводном озере Пончартрем близ Нового Орлеана) и строит свою 
раковину из очень мелких частиц неопределенной формы, в соответствии 
с характером субстрата. В условиях культуры, на субстрате из песчинок 
размером 1/4—1/8 мм данный вид использовал этот материал, несмотря 
на то, что отдельные песчинки занимали подчас всю поверхность от
дельной камеры раковины. При добавлении к субстрату порошка кар
борунда фораминиферы использовали и этот новый материал, причем 
зерна карборунда вклинивались между крупными песчинками.

Вообще говоря, в противоположность известковым, агглютиниро
ванные формы в больших количествах развиваются в холодных водах 
и соответственно на относительно больших глубинах в южных широтах,

5 Вместо этого таксона далее принято семейство Rzehakinidae Cushman, 1933 
(Loeblich, Tappan, 1964), так как номинативный род Silicina (Bornemann, 18/4) с:̂ типо
вым видом Involutina polymorpha Terquem оказался младшим синонимом рода Reophax

M ontfortne сод^нности^дали основание для выделения новых видов и подвидов данного 
рода (Щедрина, Майер, 1975). (Прим. ред.).
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и в основном приурочены к терригенным илам. В ископаемом состоянии, 
как правило, процент содержания известковых раковин фораминифер 
по отношению к агглютинированным в органогенных породах несколь
ко выше, чем в глинистых и обломочных.

Значение состава и структуры раковины 
для классификации фораминифер

В прежних классификационных схемах признакам состава стенки 
и наличию или, наоборот, отсутствию поровых каналов придавалось ре
шающее значение. Фораминиферы делились на основании этих призна
ков на группы: агглютинированные (Agglutinantia), известковые непро- 
боденные (Imperforata), или иначе фарфоровидные (Porcellanea), и из
вестковые прободенные (Perforata), или стекловато-известковистые 
(Vitrocalcarea). В настоящее время составу стенки хотя и придается боль
шое значение, но в то же время этот признак не рассматривается в ка
честве решающего для подразделения подкласса фораминифер на ос
новные группы, (отряды).

Признак состава скелета, агглютинированного в одних случаях и 
известковистого — в других, находится, как видно из вышеизложенного, 
в тесной зависимости от внешних условий и может в различном виде 
проявляться у близких, заведомо родственных форм (Endothyridae, 
Miliolidae).

Известковые раковины в условиях опреснения не только значитель
но обедняются известью, но и становятся почти-нацел о псевдохитиновы- 
ми. Необходимо отметить порочность всякого рода попыток построения 
системы той или иной группы, исходя исключительно из какого-либо 
одного признака, хотя бы и очень существенного. Такая система неиз
бежно будет искусственной. К рассмотрению этого вопроса в общем ви
де применительно к систематике фораминифер придется еще вернуться.

В табл. 3 дана примерная оценка значения состава и структуры 
стенки раковин фораминифер в качестве систематического признака. 
Особенности состава и строения стенки имеют в основном значение в 
качестве признаков для отрядов и семейств, иногда подсемейств, реже 
родов и в исключительных случаях для видов.

Можно предполагать, что наиболее примитивными и, по-видимому, 
исходными в филогенетическом отношении являются фораминиферы, 
обладающие псевдохитиновой раковиной. Дальнейшее усложнение вы
ражается в пропитывании псевдохитиновой основы углекислой известью, 
а также в приобретении способности к агглютинации посторонних ча
стиц, всегда связанной с наличием псевдохитиновой основы, обычно 
пропитанной неорганическими солями.

Принято считать, что наличие агглютинированной раковины слу
жит признаком примитивности и, наоборот, наличие органогенной (из
вестковой) раковины свидетельствует о более высокой ступени органи
зации. Это не совсем правильно. Одного лишь наличия раковины пер
вого или второго типа недостаточно для подобного суждения.

Агглютинированные скелетные образования действительно являют
ся более примитивными в сравнении с известковыми, поскольку соче
таются, как правило, с относительной примитивностью других черт 
организации раковины. Есть основание считать, что способность к аг
глютинации посторонних частиц появилась у фораминифер с органоген
ным (псевдохитиновым или даже известковистым) скелетом на низкой 
ступени развития еще в силуре и привела к концу девона к образова
нию умеренно усложненных форм с агглютинированной раковиной; 
многие подобные, хотя, разумеется, и не тождественные, формы, про-
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О к о н ч а н и е  т а б л .  3

1 1 2 3 | 4 5 | 6 | 7 | 8 | 9 | 10

Nummulitida (все семей
ства)

Buliminida (все семейст
ва)

Heterohelicida (все се
мейства)

4 -

+

+

должают существовать вплоть до настоящего времени7. Лишь в мелу 
и палеогене встречаются фораминиферы, отличающиеся относительно 
сложным строением агглютинированной раковины (вальвулиниды, ор- 
битолиниды).

Известковым скелетом обладают в основном более высокоорганизо
ванные формы, имеющие подчас исключительно сложно построенные 
раковины. Необходимо заметить, что существуют и крайне просто по
строенные известковые формы, отличающиеся к тому же большой древ
ностью (силур, девон). Это обстоятельство позволяет высказать предпо
ложение о том, что в каких-то случаях формы с известковой раковиной 
возникли параллельно с агглютинированными и независимо от них — 
нодозарииды среди известковых, астроризиды и саккаминиды среди 
агглютинированных. Известно также, что иногда формы с известковой 
раковиной вне всякого сомнения взяли свое начало от агглютинирован
ных предков, притом в отдельных случаях независимо одни от других 
(эндотириды, текстулярииды).

Вместе с тем в процессе филогенеза фораминифер имела место и 
неоднократная утрата способности к агглютинации, приводившая к 
образованию чисто органогенных известковых скелетов (у тех же 
эндотирид и милиолид).

Учитывая вышеизложенное, трудно согласиться с некоторыми ут
верждениями Ж- Ле Кальвец (Le Calvez, 1953, с. 152), который осно
вывает свои выводы на формальном применении биогенетического зако
на и игнорирует данные по палеонтологии фораминифер. Он отмечает, 
что, во-первых, многие виды, имеющие чисто известковую стенку на 
ранних стадиях своего индивидуального развития, на более поздних 
стадиях онтогенеза приобретают способность к агглютинации посто
ронних частиц; во-вторых, до сих пор не известны такие фораминиферы, 
у которых раковина была бы на ранних стадиях онтогенеза песчани
стой, а затем становилась бы чисто известковой. Из этого Ж., Ле Каль
вец приходит к заключению, что известковые формы филогенетически 
примитивнее агглютинированных, причем происходят от форм с псевдо- 
хитиновой раковиной за счет пропитывания органической основы кар
бонатом кальция. Возможность развития в обратном направлении — 
от агглютинированных форм к известковистым за счет утраты из со
става стенки агглютинированных частиц — Ж. Ле Кальвец отрицает.

Прободенные раковины явились, очевидно, результатом усложне
ния непрободенных. Наличие поровых каналов, как явствует из выше
изложенного, свидетельствует о более высоком положении в филогене
тическом отношении, поскольку этот признак часто сочетается с наи
более .высокой степенью организации раковины вообще и присущ наи
более молодым, специализированным группам (в частности отряду 
Rotaliida). Наличие прободенной стенки лишь у одной начальной каме-

7 В литературе имеются указания о первых находках агглютинирующих форамини
фер (род Bathysiphon) в нижнем кембрии (Loeblich, Таррап. 1964, с. 186)) В таком 
случае следует принять, что агглютинация как способ построения раковины возникла 
у фораминифер, по крайней мере, с начала палеозоя. (Прим, ред.)
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ры раковины у непрободенных пенероплид, появившихся лишь в третич
ное время, говорит о возможной утрате прободенного строения стенки 
как о вторичном явлении или же, наоборот, о возникновении нового 
признака на ранних стадиях онтогенеза. Необходимо отметить, что все 
основные признаки строения стенки могли возникать неоднократно, в 
каждой группе независимо.

Типы строения раковин фораминифер

Под типом строения раковины понимается известная закономер
ность в относительном пространственном расположении ее частей, что 
придает раковине в, той или иной мере определенную характерную фор
му. Соответственно в качестве основных типов строения различают ра
ковины одноосные, спиральные, в том числе клубковидные, спирально
плоскостные, спирально-конические, спирально-винтовые и циклические. 
Кроме того, приходится особо выделять раковины неправильного строе
ния, в основном с лучистым или иногда с .ветвистым расположением 
частей.

Закономерное расположение частей раковины отражает, в первую 
очередь, закономерности ее онтогенетического, т. е. индивидуального 
развития. Это последнее идет у фораминифер, как известно, путем по
следовательного наращивания новых частей, причем ранее сформиро
вавшиеся части сохраняют свое первоначальное строение и расположе
ние. Благодаря этому изучение строения сформировавшейся раковины 
позволяет восстановить весь ход ее онтогенетического развития.

Иногда в одной и той же раковине сочетается два или более ти
пов строения. Такие раковины носят название разноформенных (гете- 
роморфных). Подобная особенность объясняется тем, что в процессе 
индивидуального развития раковины закономерность нарастания ее ча
стей меняется: раковина начинает свое развитие по одному типу, закан
чивает его по другому, иногда даже по третьему. Так, например, рако
вина, нарастающая на ранних стадиях онтогенеза по спирали, к концу 
своего развития образует прямой,' одноосный отдел и т. п.8 Гетероморф- 
ность распространяется не только на основные типы строения ракови
ны, но и на второстепенные ее особенности, например, на число и форму 
камер по отдельным оборотам, закономерность возрастания этих по
следних и т. д.

Закономерное строение раковцн фораминифер, подчас очень слож
ное и в большинстве случаев в достаточной мере правильное, указывает 
на высокую степень дифференцировки цитоплазмы этих последних, на 
сложность составляющих цитоплазму белковых молекул и образуемых 
ими комбинаций. Приводящие нас в изумление совершенством своих 
форм раковины фораминифер не могли бы образоваться, если бы фи
зико-химические процессы, совершающиеся в цитоплазме, не были бы 
чрезвычайно закономерны в отношении последовательности и ритма. 
Рассматривая сформировавшуюся раковину какого-либо вида фора
минифер, нельзя забывать, что она является не только результатом оп
ределенных физико-химических процессов, но что эти процессы развер
тываются в течение всего времени существования организма, начиная 
с первых моментов его онтогенетического развития, и притом во взаимо
связи с определенными, изменяющимися известным образом условиями 
внешней среды.

8 Ж. Ле Кальвец (Le Calvez, 1953, с. 155) применяет для подобного типа строения 
раковины термины: биформная, триформная, многоформная (biforme, triforme и multi
forme) . Соответственные примеры: Gaudryina, Gaudryinella, Idalina.
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Процесс индивидуального развития раковины представляет собой 
сложное биологическое явление, которое следует рассматривать как 
результат длительного процесса филогенетического развития данного 
вида, определившего’ природу—-наследственность последнего. Таким 
образом, палеонтологу следует рассматривать каждую сформировав
шуюся раковину не только как определенное морфологическое образо
вание, но и как продукт жизнедеятельности цитоплазмы.

Сказанное относится ко всем вообще особенностям строения ра
ковины, но в первую очередь касается типа строения, поскольку именно 
он, надо полагать, в наибольшей степени отражает в себе те общие, 
выработавшиеся в филогенезе закономерности процессов,^ совершаю
щихся в цитоплазме, которые обусловливают закономерный ход инди
видуального развития скелетных образований.

Различные типы строения раковины могут быть охарактеризованы 
с неизбежной долей схематизации, исходя из общеизвестных геометри
ческих понятий, хотя степень приложимости этих последних к органи
ческим скелетам совершенно иная, чем для геометрически правильных 
тел неживой природы, таких как, например, кристаллы. Если для по
следних установлен закон постоянства гранных углов, то этот закон 
имеет абсолютное значение. Попытки установить аналогичные законо
мерности для раковин фораминифер какого-либо определенного вида 
имеют относительную цену, поскольку постоянство угловых величин и 
соотношений размеров подвержены здесь известным индивидуальным 
отклонением и, кроме того, оказываются переменными в зависимости 
от стадии индивидуального развития. Это вполне понятно, если учиты
вать качественное отличие организмов от тел неживой природы.

При рассмотрении типов строения раковины применение геометри
ческих понятий имеет лишь относительное (условное) значение, иднако 
к геометрическим понятиям приходится прибегать с тем, чтобы нагляд
но. охарактеризовать строение раковины в его общей схеме.

Раковины неправильного строения

Раковины неправильного строения наблюдаются лишь у некоторых 
примитивных фораминифер, в частности, в семействах Astrorhizidae, 
Hyperamminidae, а также у ряда форм из других семейств, вторично 
видоизмененных в результате перехода к сидячему (прикрепленному)

образу жизни — некоторых пред
ставителей семейств Reophacidae, 
Rzehakinidae, Polymorphinidae, 
Ophthalmidiidae, Planorbulinidae.

У, представителей семейства 
Astrorhizidae, обладающих рако
виной неправильного строения, 
обычно имеется более или менее 
хорошо выраженное центральное 
тело и отходящие от него 'лучи 
или руки (например, у рода 
Astrorhiza). Такие раковины мож
но представить себе как образо
вавшиеся в результате отложе
ния скелетного вещества на по
верхности неправильного по своим 
очертаниям амебовидного прото- 
плазматического тела, распростра- 

Рис. 22. Раковина неправильного строения кяющегося п0 поверхности субст-
рода . Astrorhiza (Loebbch, Tappan, 196, У Astrorhiza таким скелет-

фиг. КJo (1)). -г
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ным веществом являются посторонние части
цы, песчанистые или иловатые, связанные 
псевдохитином, пропитанным в той или 
иной степени неорганическими солями. Лу
чи раковины в рассматриваемом случае пред
ставляют скелетный панцирь основания лож
ноножек, выходящих наружу через зияю
щие отверстия на концах лучей (рис. 22).

У принадлежащих к тому же семейству 
представителей рода Rhabdammina ракови
ны также лучистые, но центральное тело вы
ражено слабо. У Rhizammina центральное 
тело вовсе отсутствует, и раковины при на
личии небольшого числа лучей имеют фор
му тройников или крестовин, образованных 
соответственно тремя или четырьмя соеди
няющимися трубками. Раковины Rhizammi- ! “cn ! неправиль-тп „ '  ного древовидно-ветвящегося, переплетались^друг С другом, ооразуют строения рода Dendrophrya

покры- (Loeblich, Таррап, 1964, фиг. 
108(1);

напоминающие войлок скопления, 
вающие субстрат.

Неправильные, стелющиеся по грунту
n n n a ° S l bie.  П° очеРтаниям раковины наблюдаются у представителей рода India,, относимого к семейству Saccamminidae.

У Hyperamminidae, наряду с раковинами иного строения, известны 
“ ^ Н̂ ^ ра3,ОВаНИлЯо,Либ° дРевовидно-ветвящиеся, как, например, 
У Р Уа (рис. 23), либо образованные системой ветвящихся и
вновь попарно соединяющихся друг с другом или, как принято гово
рить, анастомозирующих трубок (Syringammina) и др. У древовидных 
форм развивается иногда особая1 подошва, при помощи которой рако
вина прикрепляется к субстрату.

Вопрос о том, насколько раковины неправильного строения поед- 
ставителеи трех названных семейств являются филогенетически Seo- 
вичными, остается из настоящее время неясным. Не исключена возмож-
пГаш’льногГ в чяст ПрИМИ™ВНЫ1е Ф°раминиферы обладали рако.виной правильного, в частности, одноосного строения. В таком случае все
перечисленные примеры относятся к раковинам, вторично Приспо
собившимся к прикрепленному образу жизни. Ниже при рассмотрении 
правильных раковин различных типов, строения, будут приведены до 
полнительно те случаи неправильного строения, которые уже заведо
мо ЯВЛЯК)Тся результатом перехода к сидячему образу жизни или при
креплению к субстрату. ^

Одноосные раковины

Одноосные раковины могут рассматриваться, в целях наглядности 
изложения, как тела (вращения, приближающиеся то к'шару, то к  о.вои- 
ду, то к эллипсоиду, то к цилиндру и т. п. Очень часто форма раковины 
не может быть даже приближенно уподоблена этим телам и должна 
быть представлена как результат вращения некоторой сложной фигуры 
вокруг воображаемой оси, которая является в то же время и осью сим
метрии данного скелетного образования. Само собой разумеется, что 
сказанное имеет чисто геометрический смысл, так как на самом’деле 
нарастание раковины происходит от некоторой начальной точки в на
правлении вдоль пси (рис. 24).

В простейшем случае, когда любое, перпендикулярное оси, сечение 
раковины представляет круг, ось симметрии будет бесконечно большого 
порядка: при повороте «тела вращения» вокруг такой оси на любой
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Рис. 24. Схема одноосных 
раковин.'

А — однокамерная типа La- 
gena; Б — многокамерная 
типа Nodosaria-. LL — ось 
симметрии; РР и Р УР\ — 
плоскости симметрии; п — 
проксимальный конец; д — 

дистальный конец; у  — устье 
(Фурсенко, 1933i).

Рис. 25. Одноосные рако
вины. ,

Nodosaria (шестигранная): 
А — сбоку; Б — со стороны 
устья; L^Le — ось симметрии 
шестого порядка; РР — одна 
из шести плоскостей сим

метрии.

Рис. 26. Одноосные рако
вины.

Frondicularia (двусимметрич
ная): А —сбоку; Б — со сто
роны устья; L2L2 — ось сим
метрии второго порядка; 
РР и Р\Р\ — плоскости сим

метрии (Фурсенко, 1959).

произвольный угол будет наблюдаться полное совмещение всех точек 
тела с их исходным положением в, отношении оси.

Нередко раковины одноосного типа строения имеют в своем попе
речном сечении эллипс или многоугольник — трех-, четырех-, пяти- и 
шестиугольник и т. д. Соответственно и ось симметрии таких раковин 
будет 2-го, 3-го, 4-го, 5-го, 6-го и т. д. порядка (рис. 25, 26). Вообра
жаемая ось симметрии раковины является геометрическим местом точек 
пересечения плоскостей симметрии раковины; при наличии оси симмет
рии бесконечно большого порядка можно представить себе также беско
нечное количество и плоскостей симметрии. Если мысленно разрезать 
такую одноосную раковину вдоль оси по любому ее диаметру и одну из 
полученных половин приложить к зеркалу, то нам представится полная 
раковина. При наличии осей симметрии 2-го, 3-го, 4-го, 5-го, 6-го или 
вообще любого (энного) порядка количество плоскостей симметрии бу
дет ра.вно порядку оси (см. рис. 25, 26).

Одноосные раковины лишь в исключительных случаях имеют оди
наковые, расположенные на противоположных концах оси, окончания. 
Такие раковины обладают, естественно, еще одной плоскостью симмет
рии, перпендикулярной в данном случае оси. Поскольку у подобных 
раковин на противоположных концах расположены отверстия — устья,
их называют двоякоротыми, или амфистомными (от грея, apcpi — с обе
их сторон и отора — рот). Двоякоротые (амфистомные) раковины, 
строго говоря, не являются одноосными, поскольку у них имгеется бес
конечно большое количество осей симметрии второго порядка, распо
ложенных /в плоскости симметрии, перпендикулярной продольной оси. 
В большинстве случаев, одна ко, одноосные раковины разнополюсны —
гетерополярны (от грея, sxspo •— разно и лат. polus — полюс).

На одном из окончаний раков,ины в таком случае находится устье, 
другое (противоположное) может рассматриваться как начало роста. 
Для обозначения первого из окончаний иногда употребляется название
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д и с т а л ь н ы й  к о н е ц  (от лат. distalis — дальний), а п е р т у р н ы й  
или инргда оральный, т. е. ротовой конец (от лат. or, oris — рот). 
Противоположный коней раковины обозначается соответственно как 
п р о к с и м а л ь н ы й  (от лат. proximalis — ближний)., а б о р а л ь н ы й  
(противоротовый, или апикальный; от лат. apex— вершина).

В зависимости от характера роста, в одних случаях вставочного, 
либо непрерывного, проходящего путем наращивания новых частей 
скелета со стороны устья, а в других —прерывистого или ритмичного, 
раковины могут быть однокамерными или многокамерными. В проме
жуточных случаях при наличии лишь колебаний в скорости роста на 
раковине отмечаются только перетяжки или пережимы, обозначающие 
замедления в отложении скелетного вещества. В такой форме обычно 
намечается переход от однокамерного строения к многокамерному в 
филогенезе ряда групп фораминифер.

Среди одноосных раковин наблюдаются как однокамерные, так и 
многокамерные, например, Proteonella и Lagena, Reophax и Nodosaria 
(рис. 27). При этом с одноосным строением сочетается то агглютиниро
ванная, то известковая стенка. Поскольку наращивание новых, относи
тельно более молодых частей раковины идет со стороны устья, части ра
ковины, находящиеся у проксимального конца, являются более старыми: 
у многокамерных форм здесь находится н а ч а л ь н а я  (эмбриональная 
или примордиальная; от лат. primordium — первоначало) к а м е р а ,  ина
че называемая пролокулум (proloculum).

Общая форма одноосных раковин может быть очень различной. 
Однокамерные раковрины иногда шаровидны или почти шаровидны, при 
этом положение оси симметрии определяется подчас лишь по местона
хождению устья. В исключительных случаях, когда устье отсутствует, 
шаровидные раковины, строго говоря, уже не могут рассматриваться 
как одноосные. В качестве примера можно привести раковины некото
рых Saccamminidae, а также раковины представителей пелагического 
рода Orbulina. У последних, правда, строго сферической и в то же вре
мя лишенной устья является только последняя камера, полностью объ
емлющая все сформировавшиеся ранее и образующие спираль.

Чаще, при относительно незначительном удлинении раковины в на
правлении оси, одноосные раковины обладают яйцевидной (овоидной) 
или эллипсоидальной формой: нередки раковины в виде плоской фляги 
(например, Oolina). При заметном удлинении раковины по оси она мо
жет приобретать веретеновидную, вытянуто-эллиптическую или даже 
палочковидную, или трубчатую форму. Часто раковина заметно расши
ряется к несущему устье окончанию я приобретает коническую или вы
тянуто (удлиненно) коническую форму. Благодаря наличию перетя
жек, многокамерные одноосные раковины могут иметь четковидное 
строение.

Принято различать длину одноосных раковин, измеряемую .в на
правлении роста, т. е. по оси, их ширину и, что во многих случаях сов
падает, толщину. Понятия толщины и ширины имеют различный смысл. 
Если раковина двусимметричная (имеет ось второго порядка), тогда 
под ш и р и н о й  понимается наибольшее из измерений, перпендикуляр
ное оси; наименьшее измерение, одновременно перпендикулярное оси и 
ширине, будет т о л щи н о й .

При изучении одноосных раковин в шлифах важно правильно обо
значить различные их сечения. Всякое сечение, ориентированное в 
направлении оси раковины, будет п р о д о л ь н ы м .  Частный случай про
дольного сечения — ос евое ,  то, которое проходит строго по оси рако
вины. Сечение, перпендикулярное оси, носит название п о п е р е ч н о г о ;  
если сечение ориентировано по отношению к оси раковины под некото
рым произвольным углом, не равным нулю или 90°, то его принято на
зывать косым.
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Рис. 27. Одноосные раковины. Однокамерные: А — Proteonella\ Б — Lagena; 
многокамерные: В — Reophax; Г — Nodosaria.

Одноосные раковины присущи в основном донным (бентосным) фо- 
р.аминиферам, приспособленным к неподвижно лежачему или ползаю
щему образу жизни. Как указывалось выше, планктонный (пелагиче
ский) образ ведут представители рода Orbulina, шаровидные раковины 
которых не являются, во-первых, в строгом смысле слова, одноосны
ми, а, во-вторых, в данном случае речь идет о строении одной лишь 
последней камеры спиральной, по существу, раковины.

В результате наблюдающегося иногда перехода к прикрепленному 
образу жизни одноосные формы утрачивают присущее им правильное 
расположение камер (или вообще частей раковины) и образуют рако
вину, змеевидно стелющуюся по субстрату. В качестве примера можно 
привести некоторых Reophacidae, род Placopsilina и близкие ему. 
У подобных прикрепленных форм обращенная к субстрату сторона ста
новится плоской, а поперечное сечение раковины—-приближающимся 
к полукругу или к сегменту круга.
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Спиральные раковины

Спиральные раковины можно представить как результат видоизме
нения одноосных в силу скручивания оси. Такое определение имеет не 
только геометрический смысл- и является удобным в целях наглядности, 
но И в известной мере отвечает действительности, поскольку в процес
се филогенетического развития фораминифер спиральные раковины 
происходят от одноосных. Имеется, правда, в некоторых случаях и об
ратный переход — от спиральных форм к одноосным. При этом, спи
ральная раковина сперва образует более рыхло свернутый конечный 
отдел, затем происходит дальнейшее раскручивание этого отдела, в ре
зультате получается ряд ощноосно расположенных камер, продолжаю
щих начальную спираль, а в конечном счете спиральное строение пер
вых камер может быть вовсе утрачено (рис. 28). В основном, однако, 
спиральное строение развивается как новообразование, захватывающее 
сперва только ранние стадии онтогенеза, а затем постепенно распрост
раняется на более поздние и, в конечном счете, на всю раковину.

Рис. 28. Развитие спирального строения у трех видов лентикулин из средне
волжских отложений.

Спиральное строение появляется иа ранней стадии индивидуального развития раковины 
у наиболее древнего из трех видов, об этом свидетельствует строение начального отдела 
ра.ковины—А, и постепенно распространяется на более -позднне стадии онтогенеза у 
двух других видов — В и В, являющихся потомками первого. Каждый вид представлен 
несколькими экземплярами разных размеров. Экземпляр VIII _обладает признаками, 

промежуточными между А и В (Фурсенко, 1950).
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Рис. 29. Строение спирально-плоскостных раковин типа «спиролокулина»: 
А — схема расположения камер; Б — срединное поперечное сечение через 

6 раковину Spiroloculina (Богданович, 1952).

S
B соответствии с вышесказанным принято различать 
неправильно клубковидные раковины, когда навивание про
исходит в беспорядке или в некоторой более или менее 
непрерывно меняющей свое положение плоскости: ракови
ны спирально-плокостные, спирально-конические (трохо- 
идные) и спирально-винтовые, являющиеся, по существу, 
лишь крайним выражением спирально-конического типа 
180° строения. Особо следует выделить раковины семейства МШ-

olidae, отличающиеся в типичном случае правильно клуб
ковидным навиванием в нескольких, обычно в трех — пяти закономер
но ориентированных одна к другой плоскостях. Наряду с подобным ти
пом навивания у Miliolidae наблюдается и навивание по спирально
плоскостному типу (рис. 29).

Неправильно клубковидные раковины

По своему строению неправильно клубковидные раковины являют
ся наиболее примитивными, их можно представить как результат 
беспорядочного навивания одноосного скелетного образования в несколь
ких направлениях. Такие раковины, по-видимому, наиболее примитив
ны и генетически, поскольку наблюдаются в таком относительно низ
ко организованном и древнем семействе, как Ammodiscidae (например, 
род Glomospira; рис. 30). У некоторых представителей названного 
рода наблюдается, однако, известный переход к более правильному 
расположению оборотов — спирально-винтовому, как у Glomospira 
charoides, или к охватывающему часть оборотов спирально-плоскост
ному типу.

Особо характерны неправильно клубковидные раковины для се
мейства Endothyridae, где наблюдаются и многочисленные случаи выра
женного в более или менее чистом виде спирально-плоскостного типа

Рис. 30. Неправильно
клубковидное строение 

раковины Glomospira. 
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Рис. 31. Схематическое изображение плектогироидной 
спирали по А. В. Скотту и др. (Основы палеонтологии, 

1959).



строения. Неправильно клубковидное навивание многокамерных рако
вин представителей этого семейства послужило основанием для введе
ния термина «плектогироидное» навивание (от названия рода Plectogy- 
га). Плектогироидное навивание наблюдается и в начальных оборотах 
некоторых Fusulinidae, что рассматривается как дополнительное ука
зание на происхождение этого семейства, обладающего спирально- 
плоскостными раковинами, от эндотир (рис. 31).

Спирально-плоскостные раковины

Спирально-плоскостные раковины могут быть как многокамерными, 
так и образованными трубчатой неподрааделенной камерой, помимо 
которой в таких случаях имеется расположенная в центре раковины ша
ровидная начальная камера. Независимо от этого спирально-плоскост
ные раковины могут иметь то агглютинированную, то известковую 
стенку, непрободенную и различной текстуры, или прободенную. Если 
из соображений большей наглядности исходить из представления о 
•скручивании оси раковины одноосного типа строения при образовании 
спиральных форм, то естественно такой скрученной оси дать название 
с п и р а л ь н о й ;  подобное понятие о воображаемой спиральной оси по
лезно для облегчения дальнейшего изложения.

С п и р а л ь н о - п л о с к о с т н ы м и  раковинами принято называть 
такие, спиральная ось которых расположена в одной плоскости. Иногда 
для обозначения раковин такого типа пользуются терминами «плоско
спиральная», «планоспиральная» или «наутилоидная». Эти наименова
ния 'менее удачны, так как спирально-плоскостные раковины далеко не 
всегда плоские или вообще в той или иной мере уплощенные, наоборот, 
у фузулинии, например, они часто веретеновидные, сходство же с голо
воногим моллюском из рода наутилус может быть иногда очень отно
сительным. Термин же «спирально-плоскостная» наиболее удачен, по- 
-окольку включает в себя существенную особенность данного типа строе
ния раковин и применим ко всем без исключения случаям.

Плоскость, в которой располагается воображаемая спиральная 
ось, является одновременно и п л о с к о с т ь ю  с и м м е т р и и  раковины 
(рзис. 32) — это так называемая с р е д и н н а я ,  медианная или эквато
риальная плоскость. Распола
гающиеся по сторонам эквато
риальной плоскости симметрич
ные половины раковины но
сят название б о к о в ы х  сто-  
р о н; в литературе иногда упот
ребляется равноценный по зна
чению термин . «латеральные» 
стороны (от лат. lateralis —•
•боковой). Начальная точка спи
ральной оси носит название 
ц е н т р а л ь н о й  т о ч к и
с п и р а л и  или ц е н т р а  спи
рали. Перпендикуляр к эквато
риальной плоскости, проходя
щий через центр спирали, при
нято обозначать как о с ь  н а 
в и в а н и я  (завивания) или 
просто о с ь  р а к о в и н ы ;  это 
понятие не следует смешивать 
со спиральной осью раковины.
Отрезок спирали, конечная точ-

р
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Рис. 32. Схема соотношения частей и 
элементов симметрии спирально-плоскост

ной раковины Lenticulina.
А — вид сбоку; Б —вид с периферического 
края; АА — ось навивания; РР — плоскость 
симметрии экваториальная или медианная; 
SS — спиральная ось; звездочкой отмечены 
пупочные окончания 1камер, ограничивающие 
пупочную область раковины (Фурсенко, 1959).
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Рис. 33. Спирально-плоскостные раковины Lenticulina, состоящие из 
одного полного (Л) и неполного (Б) оборотов.

ка которого удалена от начальной на 360°, носит название о б о р о т а  
с п и р а л и .  В противоположность центральным частям раковины наи
более удаленные носят название п е р и ф е р и ч е с к и х .

При изучении раковин фораминифер спирально-плоскостного типа 
строения приходится практически иметь дело не с воображаемой спи
ральной осью, а с внешними очертаниями последовательных оборотов, 
лишь в некоторой мере отражающими направление спиральной оси. 
Внешний, видимый при разглядывании рако.вины сбоку, контур наруж
ного оборота называется в н е ш н и м  или п е р и ф е р и ч е с к и м  
к р а е м .  Это уже вполне конкретное понятие. Характер внешнего 
края — существенный диагностический признак при определении и опи
сании спирально-плоскостных (а также и спирально-конических) форм. 
Внешний край может быть ровным или, как нередко бывает, на нем на
блюдаются чередующиеся выступы и углубления — лопастной внешний 
край раковины.

При изучении фораминифер в шлифах .иногда, например, при опре
делении нуммулитов приходится! обращать внимание не на внешний 
контур оборотов, а на сечение, наружной (периферической) .стенки обо
ротов, имеющей известную толщину. На срединных (медианных или эк
ваториальных) сечениях эта стенка выражена в виде так называемой 
спиральной полости.

Следует указать, что если в большинстве случаев спирально-пло
скостные раковины образованы несколькими оборотами, то иногда име
ется всего-навсего один полный или даже неполный оборот (например, 
раковины некоторых Nodosari'idae — Lenticulina-, рис. 33).

Наибольший поперечник спирально-плоскостной раковины, лежа
щий в ее срединной, медианной или экваториальной плоскости, называ
ется д и а м е т р о м .  Чтобы правильно провести диаметр, необходимо 
мысленно наметить две точки: центр спирали и точку, находящуюся на 
наибольшем удалении от центра на внешнем крае, т. е. на окончании \ 
спирали. Через эти две точки следует провести прямую до пересечения 
с внешним краем на противоположной стороне раковины. Это и будет 
диаметр раковины'— б о л ь ш и й  диаметр, как его иногда называют 
(рис. 34). Иногда употребляется понятие радиуса или полупоперечни-
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Рис. 34. Схема измерений спирально
плоскостной раковины Lenticulina.

А — вид сбоку; Б — вид ,с периферического 
края; d — диаметр пупочного диска ограничен 
окончаниями стрелок; DXD\ — большой диа
метр; D2D2 — малый диаметр; С — толщина 
-раковины; b — ширина киля (Фурсенко, 1S59).

ка раковины. В некоторых случаях 
полезным является ввести также 
понятие м а л о г о  поперечника или 
диаметра — перпендикуляра к болы 
шему диаметру в плоскости симмет
рии раковины (рис. 34, А). Отноше
ние большего диаметра к малому 
дает представление о степени удли
ненности раковины. Отрезки диамет
ра, отвечающие размерам отдель
ных оборотов, носят название в ы- 
с о т ы оборотов (см. рис. 34, А).

Под т о л щ и н о й  спирально
плоскостной раковины принято пони
мать измерение по оси навивания 
(рис. 34, 25). У вытянутых, как пра
вило, в направлении этой оси рако
вин семейства Fusulinidae для по
добного измерения употребляется 
наименование длина; это понятие в 
в силу установившегося обычая в целях единообразия описаний рас
пространяется и на уплощенные раковины примитивных представите
лей отряда Fusulinila.

Необходимо указать, что по своей форме раковины спирально
плоскостного типа строения в достаточной мере изменчивы: у одних 
родов или видов они дисковидные, в таком случае боковые стороны 
оказываются более или менее плоскими, толщина незначительной; у 
других — линзовидных, или чечевицеобразных раковин боковые сторо
ны — низкие конусы, а диаметр не превышает толщину. Встречаются 
также ш а р о в и д н ы е  или почти шаровидные раковины, последние 
иногда описываются под наименованием с у б с ф е р и ч е с к и х .  В е р е 
т е н о в и д н ы е  раковины отличаются тем, что толщина (в данном слу
чае длина) превышает диаметр, а сама раковина вытянута к концам, 
носящим название п о л ю с н ы х .  Сильно .вытянутые по оси раковины 
могут быть почти ц и л и н д р и ч е с к и м и  (субцилиндрическими), ва
ликовидными, как это имеет место у некоторых высокоорганизованных 
представителей отряда Fusulinida.

С т е п е н ь  у д л и н е н н о с т и  раковины в направлении оси имеет 
для фузулинид важное систематическое значение. Для того чтобы дать 
степени удлиненности раковины точную характеристику, принято опре
делять отношение длины раковины к ее диаметру (L : D) . Известными 
пределами колебаний в значении этого отношения1 отличаются отдель
ные роды фузулинид, тогда как для видов характерно более или менее 
определенное отношение длины к диаметру, изменяющееся в сравни
тельно небольшой степени. Необходимо только отметить, что в течение 
индивидуального развития раковины — ее онтогенеза-— значение наз
ванного отношения может существенно меняться: раковина, относитель
но уплощенная на ранних стадиях, может стать на более поздних вере
теновидной или почти цилиндрической; имеют место и обратные случаи, 
когда ранние стадии веретеновидные, а поздние шаровидные, как это 
наблюдается у швагерин (Schwagerina, рис. 35). Характер изменения в 
онтогенезе отношения длины к Диаметру также имеет систематическое- 
значение.

При описании веретеновидных и вообще вытянутых в направлении 
оси раковин Fusulinidae, а также Alveolinidae применение понятий 
«боковые стороны» и «периферический край» оказывается неудобным. 
Поэтому в данном случае принято различать среднюю область ракови
ны, ее бока и п о л ю с н ы е  или о с е в ы е  концы.  Под с р е д и н н о й
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Рис. 35. Спирально-плоскостные раковины фузулинид. А — Staf- 
fella (чечевицеобразная); Б ~  Schwagerina (шаровидная); В — 

Fusulinella (веретеновидная).
D — диаметр; L — длина раковины .в направлении оси; с — срединная об
ласть; б — бока раковины; о — осевые или полюсные .концы. По Меллеру, 

1880 (Фурсенко, 1959).

р а к о в и н ы

о б л а с т ь ю  понимается часть раковины, находящаяся близ срединной, 
или медианной (экваториальной), плоскости; под о с е в ы м и  к о н ц а 
ми области вблизи точек выхода воображаемой оси навивания; ча
сти же раковины, располагающиеся между срединной областью и осе
выми концами, будут носить название б о к о в  
(см. рис. 35).

При описании спирально-плоскостных раковин, особенно заметно 
удлиненных в направлении диаметра, приходится вводить понятия о 
спинном и брюшном краях. Для того чтобы дать правильное определе
ние этих понятий, нужно представить себе ряковину, положенную на 
одну из ее сторон так, чтобы наиболее выдающаяся часть последней 
камеры была направлена от наблюдателя (на рисунке верх), а более 
ранняя часть завитка спирали вправо (рис. 36). Таким образом приня
то ориентировать изображения спирально-плоскостных фораминифер в 
палеонтологических таблицах. Если в соответствии с приведенными 
выше указаниями провести диаметр раковины, то при подобной ориен
тировке половина раковины, расположенная вправо от диаметра, будет 
брюшной, соответствующий же отрезок контура раковины — б р ю ш 
ным к р а е м.  Слева от диаметра расположатся спинная половина ра
ковины и с п и н н о й  край.  Понятия, «спинной» и «брюшной» у спи
рально-плоскостных форм имеют иное значение, чем у спирально-кони
ческих (у них спинная и брюшная стороны).

На общей форме спирально-плоскостных раковин сильно сказыва
ется степень возрастания высоты последовательных оборотов. При

значительном возрастании высоты оборотов ра
ковина приближается к кругу по своим очерта
ниям; при резком возрастании высоты оборотов 
— к рогу изобилия. Между этими крайними слу
чаями имеются всевозможные переходы.

С целью выяснить и математически точно 
охарактеризовать закономерности строения и 
нарастания раковин некоторых фораминифер, 
обладающих спирально-плоскостным строением, 
были введены еще некоторые понятия, вообще 
говоря, малоупотребительные. Так, спиральная 

Рис. 36. Брюшной (Л) и линия, касательная к неровностям внешнего 
спинной (£) края у спи- края .всех оборотов, получила название перифери- 
рально-плоскостной рако- ческой спирали (спинной или дорзальной спира- 
вины Peneroplis: DD — ди в некоторых работах; от лат. dorsum — спи- 

ны (или ее длина). на). Вполне понятно, что при наличии ровного

I

I

I

I

I
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внешнего края это последнее понятие совпадает с понятием перифери
ческой спирали. Нетрудно убедиться, что центром периферической спи
рали является не точка, а небольшая окружность, отвечающая в данном 
случае контуру начальной камеры раковины. Поэтому периферическая 
спираль рассматриваемого типа раковин фораминифер может быть наз
вана циклоцентрической конхоспиралью.

В конце прошлого столетия профессор Петербургского горного ин
ститута В. И. Меллер (1878), хорошо известный палеонтологам как ав
тор основательных монографий по палеозойским фораминиферам, по
пытался дать математическое (аналитическое) выражение для «цикло
центрических конхоспиралей» различных видов Fusulinidae. Данным 
математического анализа спиралей В. И. Меллер придавал большое 
систематическое значение. Методы, предложенные В. И. Меллером, 
оказались слишком сложными и в силу этого неудобными при опреде
лении научных названий и при описании фораминифер. Однако сама 
по себе попытка охарактеризовать правильные скелетные образования 
математическими формулами, за которыми скрываются определенные 
закономерности роста, имеет бесспорный интерес. Совершенно несом
ненно, что в дальнейшем методы В. И. Меллера могут получить извест
ное развитие9.

При наличии нескольких оборотов они могут просто налегать один 
на другой. В таком случае снаружи видны все обороты, называемые 
н е о б ъ е м л ю щ и м и .  Раковины с необъемлющими оборотами называ
ются Э 1В О Л Ю Т Н Ы М И .  Нередко каждый последующий оборот охваты
вает полностью с боков предыдущий. Обороты такого типа называют- 
о б ъ е м л ю щ и м и ,  а раковины с объемлющими оборотами — и н в о 
л ют  н ы м и.

Степень охвата оборотов друг другом может быть очень различной: 
фактически наблюдаются все мыслимые переходы между совершенно 
эволютными -и строго инволютными раковинами. Для раковин с не 
вполне объемлющими оборотами употребляется наименование полу-  
и н в о л ю т н ы е  (полуэволютные). Степень инволютности может изме
няться по мере нарастания новых, более молодых частей, раковины. Ин- 
волютная на ранних стадиях своего развития раковина может образо
вать эволютные последующие обороты, иногда наоборот. Признак ин
волютности, или соответственно эволютности, а также в некоторых слу
чаях степени инволютности имеет существенное диагностическое значе
ние, особенно для видов таких семейств, как Endothyridae, Nodosariidae 
и др. (рис. 37).

Принято наружный оборот противопоставлять завитку раковины, 
т. е. ее внутренним оборотам. Видимая снаружи начальная часть завит
ка носит название п у п к а  раковины. У эволютных форм снаружи видна 
большая часть завитка — пупок у них широкий. У инволютных он мо
жет быть либо узким, либо вовсе отсутствовать. Пупок может быть от
крытым илй, наоборот, заполненным веществом дополнительного скеле
та, кроме того глубоким или неглубоким. Узкий в то же время глубо
кий пупок носит название зияющего. Особенности строения пупка и ок
ружающей его пупочной области имеют систематическое значение, рав
но как и характер выполняющих пупок дополнительных скелетных об
разований.

При изучении спирально-плоскостных раковин необходимо точно 
именовать их сечения, это особенно важно при изучении раковин в 
шлифах. Любое сечение, проходящее в направлении, перпендикулярном 5 *

5 Эти вопросы рассматриваются в работах С. Акаги (Akagi, 1958) и А. А. Герке
(1975). (Прим. ред.).
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Рис. 37. Степень инволютности у спирально-плоскостных раковин.
А — ипволютная Leniiculina. pseudoarclica Е. Ivanova (Иванова 1970)- Б — полуич- 
волютная Lenticulina ronkina Bassov (Иванова, 1967); В — эволютная Astacoliis 

sachsi Е. Ivanova (Иванова, 1970).

оси навивания раковины, независимо от внешней формы последней, но
сит название п о п е р е ч н о г о .  Поперечное сечение, совпадающее со 
срединной плоскостью раковины, — с р е д и н н о е  (медианное или эква
ториальное). Любое сечение, проходящее в направлении оси раковины, 
является п р о д о л ь н ы м .  Продольные сечения, совмещающиеся с 
осью раковины (таких сечений, как и вообще продольных, для каждой 
раковины можно представить любое количество), называются о с е в ы -  
м и или (часто) аксиальными. Почти совмещающиеся с осью сечения 
(в некоторых работах по Fusulinida) обозначаются как п а р а а к с и -  
а л ь н ы е. Сечения продольные, но близкие к поверхности раковины, 
называются т а н г е н т а л ь н ы м и .  Сечения, ориентированные по от- 
ошению к оси раковины наискось, именуются к о с ым и .  Д и а г о 
н а л ь н ы м и  принято называть те косые сечения, которые проходят че
рез центр раковины или, во всяком случае, захватывают ее начальную 
камеру. Само собой разумеется, что из одной раковины практически 
можно изготовить обычно одно сечение (шлиф), осевое или средин
ное, или диагональное, поперечных или тангентальных сечений при 
достаточных размерах раковины можно при известном умении сде
лать и несколько.

Спирально-конические (трохоидные) раковины

Спирально-конические, или трохоидные (от названия моллюска 
Trochus), раковины, так же как и спирально-плоскостные, могут быть 
либо агглютинированными, либо известковыми. В большинстве случаев 
они многокамерные, но известны и состоящие из начальной и спираль
но-конической второй неподразделенной камер.

Спирально-конические раковины отличаются от спирально-плоско
стных тем, что их спиральная ось расположена не в одной плоскости, 
а на некоторой воображаемой конической поверхности (рис. 38). Отно
шение высоты конуса к его основанию может быть различным и дости
гать 1:1. Раковины, у которых это отношение превышает единицу, по 
существу, также спирально -конические, но их для удобства описания 
признаков принято выделять в особую группу — спирально-.винтовых. 
Спирально-конические раковины совершенно несимметричны; этим они 
отличаются от спирально-плоскостных, имеющих, как указывалось,
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Рис. 38. Схема строения спирально-плоскостных (трохоидных)
раковин.

/  __ двухкамерная раковина (Turrisplrillina); II — .многокамерная ра
ковина с высокой спиралью (Discorbis); / / /  — многокамерная раковина 
с низкой спиралью (I/alvulineria); IV — многокамерная раковина с 
низкой спинной и высокой брюшной сторонами спирали (GyroLdina); 
V —многокамерная. раковина с вытянутой по оси .навивания спиралью 
(Rotaliatina); а — вид раковины со спинной стороны, б — вид с пери
ферического края, в — вид с брюшной стороны. Д  — диаметр; В — вы
сота раковины; в о —высота оборота; шо — ширина -оборота (она же 
ширина камеры); к — камера; в —высота камеры; ш  — ширина каме
ры; к о — клапанообразный отросток последней камеры; п к — перифе
рический край; сш — спиральный шов; с —септальный шов; сп — сеп
тальная поверхность последней камеры; у  — устье; п — пупок; пкк — 

пупочные концы камер( Мятлюк, 1953).

срединную .плоскость, являющуюся плоскостью симметрии. Понятие оси 
навивания вполне, однако, применимо и в данном случае.

Учитывая особенности строения спирально-конических раковин, не
трудно понять, что их стороны не могут быть равноценными, как это 
имеет место у спирально-плоскостных. Одна сторона казалось бы долж
на быть более выпуклой, другая менее; так оно обычно и бывает. Од
нако иногда при наличии спирально-конического строения и несиммет
ричном строении сторон раковина оказывается двояковыпуклой и внеш
не симметричной: расположение спиральной оси оказывается замаски
рованным. Кроме того, важно при сравнении раковин между собой и 
при их описании исходить не из признака относительной^ выпуклости 
сторон, а из более существенных и постоянных особенностей.

Принято называть с п и н н о й  (или спиральной) с т о р о н о й  ту, на 
которой снаружи видны все обороты спирали или во всяком случае 
большее их количество, и где эти обороты необъемлющие или же менее 
объемлющие, чем на другой стороне. Б р ю ш н о й  (или пупочной) с т о 
р о н о й  спирально-конических раковин называют ту, где снаружи виден 
лишь один последний оборот или меньшее число оборотов и где обороты 
объемлющие либо более объемлющие, чем на другой стороне.

7 7 .



Во многих старых работах по фораминиферам взамен названий 
«спинная» и «брюшная» стороны употребляются соответственно «дор
зальная» и «вентральная» (от лат. ventrum — брюхо). Следует заме
тить, что у одних родов или даже видов более выпуклой может быть 
спинная сторона, а у других — брюшная. У ползающих по грунту фора- 
минифер со спирально-конической раковиной более плоской бывает 
обычно брюшная сторона, обращенная в данном случае к грунту, к 
субстрату; более выпуклая — спинная — направлена вверх. У других 
форм наблюдаются обратные отношения: более плоская спинная сторона 
обращена к субстрату, а выпуклая брюшная — вверх. Такой особен
ностью отличаются преимущественно неподвижно лежащие на грунте 
или прирастающие к субстрату спирально-конические формы, например- 
из семейства Anomalinidae.

С прикреплением к субстрату спинной стороной в филогенезе фо- 
раминифер происходит постепенная утрата правильного спирально-ко
нического расположения частей (камер) раковины (семейство Planor- 
bulinidae). Спирально-коническое, унаследованное от предков, строение 
сохраняется у таких форм на ранних стадиях индивидуального — онто
генетического—развития и нарушается на более поздних. Известны ред
кие, правда, случаи образования у спирально-конических раковин одно
рядного отдела из более или менее прямолинейно расположенных камер- 
на поздних стадиях онтогенеза (род Rectocibicides из Anomalinidae).

Спирально-коническое строение раковин фораминифер возникло, 
очевидно, как приспособление к ползанию по субстрату, сопровождав
шееся дифференцировкой сторон раковины на брюшную и спинную. 
При этом брюшная сторона была первоначально обращена к субстрату. 
В процессе дальнейшего филогенетического развития выработались при
способительные черты, связанные с переходом к прикрепленному обра
зу жизни; этот процесс перехода сочетался с переменой физиологиче
ского значения сторон — спинная сторона стала нижней, брюшная— • 
верхней. В процессе развития спирально-конических известковых фо
раминифер обособились, кроме того, формы, приспособленные к план
ктонному образу жизни-—к свободному парению в толще воды (семей
ства Globigerinidae и Globorotaliidae). У этих форм выработались дру
гие особенности строения — шаровидные или килеватые камеры, облег
ченная стенка с ячеистой поверхностью.

В качестве основных измерений для спирально-конических форм 
принято определять величины большого и малого диаметров раковины, 
руководствуясь теми же указаниями, которые были сделаны выше в 
отношении спирально-плоскостных раковин, а также высоту раковины 
в направлении оси навивания.

Сечение, перпендикулярное оси спирально-конических раковин, но
сит название с п и р а л ь н о г о ,  а сечение, ориентированное по оси,— 
о с е в о г о  (или аксиального, как у спирально-плоскостных форм). Воз
можны также продольные — параллельные оси навивания, в том числе 
тангентальные, косые и диагональные сечения.

Спирально-винтовые раковины

Этот тип строения распространяется так же, как и предыдущий, и 
на агглютинированные, и на известковые раковины; в подавляющем 
большинстве случаев спирально-винтовые раковины многокамерные.

Определение понятия спирально-винтовая раковина было дано 
выше — это раковина спирально-конического, по существу, типа стро
ения, но значительно вытянутая по оси; высота раковины в данном 
случае превышает ее основание.

В зависимости от числа камер, образующих отдельные обороты, 
различают двух-, трех-, четырех- и пятирядные спирально-винтовые
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раковины. Число камер в обороте в данном типе строения лишь в ис
ключительных случаях превышает пять. Иногда в одном обороте нас
читывается не целое число камер, а несколько камер и еще часть каме
ры, какой-то своей частью переходящей уже в следующий оборот. Вза
имное расположение камер в оборотах спирально-винтовых форм мож
но определить не только исходя из числа приходящихся на один оборот 
камер, но и из того угла, который образуют отдельные камеры одна по 
отношению к другой. Нетрудно понять, что в двухрядных раковинах 
камеры будут ориентированы под углом 180°, а в трехрядных распола
гаться одна по отношению к другой под углом 120° и т. д.

Признаку числа камер в отдельных оборотах у спирально-винто
вых раковин придается известное систематическое значение. Так, на
пример, принято относить к подсемейству Verneuilininae семейства 
Ataxophragmiidae такие формы, у которых число камер в отдельных 
оборотах не превышает трех. У близкого подсемейства- Ataxoph- 
ragmiinae может быть до пяти и более камер в обороте. Правда, 
эти подсемейства отличаются и другими не менее существенными 
признаками.

В онтогенезе спирально-винтовых форм количество камер по обо
ротам может меняться: раковина, начавшая свое развитие как трех
рядная, может на более поздней стадии стать двухрядной (например, 
Gaudryina) и т. д. -

Спирально-винтовое строение может сочетаться^ в одной и той же 
раковине и с другими типами строения. Так, у Textulariidae и у Hetero- 
helicidae развитие раковины нередко начинается по спирально-плоскост
ному типу и продолжается по спирально-винтовому: поздний отдел ра
ковины у типичных представителей этих семейств имеет двухрядное 
строение с ориентировкой камер под углом 180° по отношению одна к 
другой. У некоторых Textulariidae вслед за друхрядным отделом разви
вается однорядный (Climacammina, Bigenerina). Среди семейств Ata
xophragmiidae и Buliminidae нередки случаи, когда спирально-винтовое 
строение сменяется однорядным. Все это примеры разноформенных ра
ковин. Закономерность нарастания таких раковин существенно меняет
ся в течение онтогенеза.

При изучении спирально-винтовых раковин принято различать ко
нец, на котором расположена'начальная камера, называя егопрокси-  
м а л ь н ы м ,  и противоположный, несущий устье,— д и с т а л ь н ы м  
(рис. 39). Для раковин двухрядного строения принято различать боко
вые стороны, с которых видны все камеры — оба их ряда, и край ра
ковины или периферический край, со стороны которого, естественно, 
можно видеть только камеры одного из рядов.  ̂ Для трехрядных рако
вин и раковин, -обороты которых образованы большим трех числом ка
мер, приходится говорить лишь о боковых сторонах раковины, соответ
ствующих, по существу, всей ее поверхности, за исключением дисталь
ных поверхностей последних камер. Ориентировать такие раковины 
на наблюдателя можно двояко: либо одним из рядов камер, либо
одним из промежутков — швов между смежными рядами камер.

При измерениях спирально-винтовых раковин за *
д л и н у  принимается расстояние от проксимального до __
дистального конца; за ш и р и н у — наибольший попереч- ^  | \ —
ник раковины, перпендикулярный оси. Особое понятие ( у*С у
толщины приходится вводить только при изучении двух- I
рядных раковин. Для них ширина — измерение в той плос- w \ / 0 \  ) 
кости, в которой расположены камеры (она же у них, у \ / 'д /

Рис. 39. Схема строения спирально-виитовой раковины Tritaxis. т
АА — ось навивания; g — дистальный конец; п — проксимальный |

, конец. А

79



!

в виде исключения для раковин в 
широком смысле слова спирально- 
конического типа строения, явля

ется плоскостью симметрии) . Т о л 
щ и н а  двухрядных раковин 
измерение в направлении, перпен
дикулярном к названной плоско
сти и продольной оси раковины, 
соединяющей ее проксимальный 
и дистальный концы, т. е. к нап
равлению длины раковины, или,, 
что в данном случае равноценно, 
оси навивания раковины.

Принято различать сечения 
спирально-винтовых раковин: про
дольное, ориентированное в на
правлении оси, — ей параллельное; 
осевое (аксиальное), совпадаю
щее с осью продольное же сече
ние; поперечное, ориентированное 
перпендикулярно продольной оси 
(оси навивания), косое. Для 
двухрядных раковин приходит
ся различать с а г и т т а л ь н о е  

сечение, проходящее в плоскости симметрии через оба ряда камер, 
и ф р о н т а л ь н о е ,  проходящее также строго по оси раковины, как и са
гиттальное, но ориентированное к этому последнему под прямым углом. 
Поэтому понятно, что и фронтальное и сагиттальное сечения будут от
носиться к категории осевых (или аксиальных) сечений.

Образующие раковину камеры спирально-винтовых форм могут ли
бо тесно прилегать друг к другу, либо охватывать одна другую в более 
или менее значительной мере, как это имеет место, например, у Polymo- 
rphinidae. У некоторых представителей этого семейства камеры настоль
ко сильно заходят своими проксимальными окончаниями к одноимен
ному концу раковины, облекая при этом предыдущие, что почти 
охватывают начальную камеру (рис. 40). Расположение камер у Poly- 
morphinidae может быть различным — по две, три, четыре или пять 
в каждом из оборотов винтовой спирали. У некоторых форм наблюда
ется изменение в расположении камер в зависимости от стадии онтоге
неза; так, например, у рода Pseudopolymorphina пятирядное расположе
ние ранних камер сменяется на более поздних стадиях двухрядным. Ра
ковины представителей этого рода, строго говоря, разнотипного строе
ния — конечный отдел их часто однорядный.

Спирально-винтовые раковины наблюдаются исключительно у дон
ных (бентосных) фораминифер; преимущественно у свободно' передви
гающихся— ползающих по субстрату или лежащих на нем.

Рис. 40. Спирально-винтовая раковина Glo- 
bulina lacrima (Reuss) subsphaerica (Ber- 

thelin) X  72.
А, Б —«ид с боковых сторон; В — вид с началь
ного конца; Г — вид .со стороны устья (Форамини- 
феры меловых и палеогеновых отложений Запад

но-Сибирской <Н'ИЗмеИ'Ности, 19о4).

Правильно клубковидные раковины

Несколько особняком по типу своего строения стоят раковины пред
ставителей семейства Miliolidae. Камеры, составляющие раковину этих 
фораминифер, располагаются в наиболее типичных случаях в несколь
ких взаимно пересекающихся плоскостях, образуя свернутый клубок; 
при этом обычно каждая камера занимает половину оборота (рис. 41). 
Для того чтобы уяснить себе расположение частей раковины Milioli
dae— тип ее строения, следует обратиться к той картине, которая полу
чается, если разрезать раковину по ее оси, изготовить шлиф ее акси
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Рис. 41. Основные типы контура раковин милиолид.
А округлый; Б — ш ирокоовал ьпы и; В — яйцевидный; Г — удлиненно- 
овальный; Д  — «прямоугольный» ; Е — сигмоидальный; Ж — ромбический 

{Богданович, i952).

ального (осевого) сечения. Такое сечение называют главным. Обычно 
оно перпендикулярно наибольшему измерению раковины — ее длине и 
совпадает с направлениями, которые принято обозначать как ширину и 
толщину.

Необходимо заметить, что у некоторых Miliodidae, таких как пред
ставители родов Spiroloculina и Pyrgo, раковины имеют спирально-пло
скостное строение. В главном сечении видно, что камеры располагаются 
одна по отношению к другой под углом в 180°, т. е. лежат в одной 
плоскости (см. рис. 29). У гетероморфных раковин Miliolidae, которые 
сочетают два или более типа строения, отвечающих различным стадиям 
индивидуального (онтогенетического) развития, имеется и спирально
плоскостной отдел.

Наиболее характерным для Miliolidae является так называемый 
пятерной (квинквелокулиновый — от названия рода Quinqueloculina) 
тип строения раковины. В главном сечении у таких форм наблюдается 
следующая картина (рис. 42): по отношению к расположенной в центре 
раковины начальной камере первая камера будет располагаться в 
плоскости, условно принятой за нулевую, вторая в плоскости, ориенти
рованной под углом 144°, третья под тем же углом по отношению ко 
второй, стало быть в плоскости, ориентированной под углом 288°; не
трудно заметить, что ,в то же время третья камера по отношению к первой 
располагается под углом 72° (360—288°). Четвертая, по порядку возник
новения, камера располагается под углом 144° по отношению к третьей, 
т, е. под углом 72° по отношению к первой и ко второй по порядку воз
никновения; пятая камера, располагаясь под углом 144° по отношению 
к четвертой, подобно этой последней попадает в промежуток между 
двумя камерами, в данном случае второй и третьей. Наконец, шестая 
по порядку возникновения камера оказывается расположенной в той же 
нулевой плоскости, что и первая. При последующем нарастании камер 
картина повторяется: седьмая камера располагается в плоскости второй, 
восьмая — третьей, и т. д.

Закономерность пятерного клубковидного типа строения раковин 
Miliolidae выражается в расположении последовательных по порядку 
возникновения камер под углом 144°, а смежных по своему месту — под 
углом 72°. Благодаря такой закономерности, раковины подобного типа 
строения в известной мере приближаются по своей форме к многогран
нику, правда, неправильному, благодаря возрастанию размеров последо
вательных камер. У наиболее типичных представителей рода Quinque
loculina снаружи бывает видно пять камер, при этом с одного бока —- 
четыре, а с другого — три( см. рис. 42 и 43).

В некоторых случаях пятерное расположение камер нарушается на 
более или менее ранней стадии онтогенеза раковины — камеры продол
жают нарастать под углом 120°; раковина в результате этого приобрета
ет трехгранное — тройное или трилокулиновое строение. Формы с по
добным расположением камер относятся к особому роду— Triloculina 
(рис. 44). 6

6  А. В. Фурсенко 81



Рис. 42. Строение клубко-, 
образно свернутых рако
вин типа «квинквелоку- 

лина».
А — схема расположения ка
мер, римские цифры — по
следовательные камеры; 
Б — ВИД СО СТOPO'i: ы устья 
у Mi.liolina akneriana (d’Or- 
bigny); В — срединное попе
речное сечение через рако

вину (Богданович, 1952).
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Рас. 43. Обозначение частей 
«квинквелокулиновой» ракови

ны и ее измерения.
А — многокамерная сторона; Б — 
малокамерная сторона; В — устье
вая сторона; Д  — длина раковины; 
Ш — ширина раковины; 0 — длина 
камеры; ш — ширина камеры; 
I—V — камеры последнего наруж

ного цикла (Богданович, 1952).

Рас. 44. Строение клубкообраз
но свернутых раковин типа «грн- 

локулина».
А — схема гла.вного сечеВпя трпло- 
кулипового отдела раковины, рас
положение камер, римские цифры — 
последовательные камеры; Б — вид 
раконины Triloculina trigoimta Lam 
со стороны устья; В — почти сре
динное поперечное сечение через 
раковину Triloculina trigpnula Lam.

(Богданович, 1932).

Рис. 45. Строение клубкообраз
но свернутых раковин типа 

«сигмоилнна».
А —схема расположения камер, 
римские цифры —. последовательные 
камеры; Б, В — Sigtnoilina tenuis 
(Czjzek): Б — вид сбоку, В — устье
вая сторона; .Г — срединное попе
речное сечение через раковину 

(Богданович, 1932).



, У представителей рода Sigmoilina нарастание последовательных ка
мер происходит в плоскостях, расположенных одна по отношению к дру
гой под углом, большим 144° и меньшим 180°; в результате в главном 
сечении получается характерная 5-образная фигура, откуда и название 
Sigmoilina (рис. 45).

При описании раковин Miliolidae принято различать у с т ь е в о й  
(апертурный) конец,  на котором находится устье последней камеры; 
о с н о в а н и е  раковины — ее противоположный конец и стороны: мно 
г о к а м е р н у ю ,  на которой у Quinqueloculina видно снаружи четыре 
камеры или, вообще говоря, большее число камер, и м а л о к а м е р 
ную,  на которой видно три камеры, или вообще меньшее число камер. 
Кроме концов и сторон раковины у Miliolidae в большинстве случаев 
удобно- различать периферический край, разграничивающий стороны. 
У Sigmoilina понятия малокамерной и многокамерной сторон являются 
более или менее условными: за многокамерную сторону в данном слу
чае принимается та сторона, куда обращен своей выпуклостью тот 
изгиб видимой в главном сечении 5-образной фигуры, который несет 
последнюю камеру раковины. У типичных Sigmoilina швы, отделяющие 
камеры друг от друга на этой стороне раковины, параллельны шву, от
деляющему последнюю камеру от смежной. Для форм трилокулинового 
строения понятия мало- и многокамерной сторон в еще большей степени 
условны: за малокамерную сторону в данном случае приходится прини
мать ту сторону раковины, где видна одна лишь последняя камера, а за 
многокамерную — ту, куда направлено ребро и где видны две предпо
следние камеры.

Основные направления измерений раковин Miliolidae: д л и н а  — из
мерение от основания раковины до ее устьевого конца; ш и р и н а  — наи
большее измерение между наиболее удаленными точками периферическо
го края в перпендикулярном длине направлении и т о л щ и н а  — наи
большее расстояние между наиболее выдающимися точками малокамер
ной и многокамерной сторон (см. рис. 43).

Вопрос об относительной примитивности того или иного типа стро
ения у Miliolidae не представляется в настоящее время достаточно яс
ным. Существует предположение, что исходным для представителей это
го семейства является квинквелокулиновое — пятерное строение. Это 
предположение основано на том факте, что у многих Miliolidae пятер
ное строение проявляется лишь на ранних стадиях онтогенеза, «река
питулируется» по биогенетическому закону. Однако отсутствие правиль
ного пятерного навивания у наиболее древних форм из отряда Milioli- 
da и геометрически сложная его закономерность заставляют искать ис
ходный тип в неправильно клубковидном навивании, видимо, давшем 
начало и пятерному и спирально-плоскостному.

Циклические раковины

Циклическое расположение частей раковины (составляющих ее ка
мер) по концентрическим окружностям в одной плоскости или по не
которой. воображаемой конической поверхности представляет для ра
ковин фораминифер относительно редкий случай. При этом для боль
шинства родов, отличающихся подобным строением, установлено, что 
начальный отдел раковины имеет спиральное строение; особенно часто 
проявляется эта особенность у форм микросферического поколения. 
Это обстоятельство позволяет рассматривать циклический тип строения 
как производный от спирального и как результат ■ видоизменения по
следнего. .. .

Циклическое строение наиболее ярко выражено у представителей 
семейства Orbitoididae и ему близких.' Их раковина, имеющая в боль
шинстве случаев дисковидную или чечевицеобразную форму, заключа
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Рис. 46. Discospirina tenuissima 
(Carpenter), внешний вид сбо- 
.ку; современный (Cushman, 

1933),.

ет в центре начальную камеру, обнаружива
ющую у Orbitoididae сложное строение: 
обычно она бывает поделена на несколько 
вторичных камер. Стенка начальной камеры, 
как правило, толстая, значительно толще 
перегородок между вторичными камерами. 
В данном случае, скорее, можно говорить о 
начальной раковине, чем о начальной 
камере; эта, по существу, эмбриональная 
раковина обозначается нередко как нук -  
л е о к о н х.

. По предположению Ж. ЛеКальвец (Le 
Calvez, 1953) нуклеоконх представляет собой 
раковину зародыша — мерозоита, образо
ванную им еще во время пребывания внут
ри материнского шизонта. Последующие 

характерные для Orbitodidae, Discocyclinidae и Miogypsinidae каме
ры — экваториальные и латеральные — образуются, по мнению этого 
исследователя, уже после того, как зародыш перешел к свободному об
разу жизни. В срединной или экваториальной плоскости раковины рас
полагаются в один, реже в два слоя концентрическими рядами так на
зываемые экваториальные камеры, образующие в своей совокупности 
э к в а т о р и а л ь н у ю  п л а с т и н к у .  Иногда при наличии однослойной 
экваториальной пластинки в периферической зоне наблюдается ее удво
ение, а между образовавшимися двумя слоями может в еще более 
периферических частях вклиниваться третий. При двухслойной экватори
альной пластинке в периферической ее. зоне может развиваться вклини
вающийся между двумя слоями третий (Omphalocyclus). У наиболее 
типичных циклических форм (Orbitoides. Discocyclina, Myogypsina идр.) 
экваториальная пластинка образована одним слоем камер.

Помимо нуклеоконха и камер, образующих экваториальную плас
тинку, у большинства Orbitoididae, Discocyclinidae и других, за исклю
чением Omphalocyclus, имеются еще многочисленные латеральные (бо
ковые) камеры, образующие как бы подушки по сторонам экваториаль-. 
/ной пластинки. Расположение латеральных камер либо в известной 
мере приближается к циклическому, либо более или менее беспорядочное.

Несколько иначе построены раковины у представителей семейства 
■ Peneroplidae (Orbitolites и близкие к нему роды). Здесь вслед за на
чальной камерой обычного типа располагаются камеры спирального 
отдела, не выраженного обычно у мегасферических форм. Благодаря не
померному возрастанию оборотов спирали в высоту, последующие ка
меры приобретают кольцевую форму. Дальнейшее нарастание новых 
камер происходит циклически (рис. 46). Характерной особенностью 
рода Orbitolites и ему близких является наличие в камерах вторичных 
радиальных перегородок, обеспечивающих подразделение основных ка
мер раковины на вторичные камерки. В результате, в экваториальном 
сечении получается картина, напоминающая наблюдаемую у Orbitoididae.

Необходимо отметить, что у ряда представителей семейства Репе- 
roplidae (Peneroplis, Archaias) наблюдается быстрое увеличение оборо
тов в высоту по мере роста раковины, что придает ей форму рога изо
билия или веера, однако у этих родов образования кольцевых камер 
не происходит.

Сходно с представителями семейства Peneroplidae ведут себя не
которые Nummulitidae — род Heterostegina, с сильно возрастающими 
в высоту оборотами, но не смыкающимися в кольцо камерами, и роды 
Heteroclypeus и Cycloclypeus с циклическим расположением поздних ка
мер раковины.
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Попутно можно заметить, что у Spiroclypeus, относимого к тому 
же семейству Nummulitidae, при спиральном расположении камер 
близком к наблюдаемому у Peneroplis и Heterostegina, по бокам ра
ковины развиваются слои латеральных камер.

Циклическим расположением, опять-таки связанным с непомерным 
возрастанием оборотов в высоту, отличаются и некоторые Miliolidae, 
в частности род Discospirina.

Переход от спирально-конического типа строения к циклическому 
(с расположением камер по конической же поверхности) наблюдается 
у представителей Planorbulinidae.

Устье

П р о с т ы м  у с т ь е м  (апертурой) называется отверстие, при по
мощи которого внутренние полости раковины фораминифер сообщают
ся с внешней средой. Устье называется с л о ж н ы м ,  если это сообщение 
осуществляется через несколько отверстий. При образовании новой 
камеры раковины устье предыдущей камеры становится отверстием, 
соединяющим полости этих двух между собой — устье превращается в. 
так называемый ф о р  а м ен  (откуда название Foraminifera — ды- 
рочники; от лат. foramen — отверстие, дыра). У некоторых фораминифер 
(Epistominidae) при образовании новой камеры первичное устье (про- 
тофорамен; Hofker, 1950, 1954) зарастает, а сообщение между после
довательными камерами осуществляется при помощи вторичного вновь 
образовавшегося отверстия (дейтерофорамена; Hofker, 1950, 1954).

По своему положению устье может быть к о н е ч н ы м  (терминаль
ным), например, у одноосных форм, когда оно располагается на дис
тальном окончании раковины (рис. 47, А). Оно может быть о с н о в н ы м  
(базальным), если находится у основания септальной поверхности по
следней камеры, у внутреннего края этой поверхности (рис. 47, Б; инте- 
риомаргинальная апертура, по Hofker, 1953). У спирально-плоскостных 
форм устье при этом занимает, как правило, с р е д и н н о е  (медиан
ное) положение. Такого типа устье при трохоидном строении раковины: 
может оказаться срединным, с п и н н ы м  (дорзальным) или б р ю ш 
н ы м  (вентральным) (рис. 47, В и Г) ; наблюдаются и более сложные 
случаи, например, устье срединное, но заходящее на спинную или брюш
ную сторону. В других случаях устье может быть расположено на са
мой септальной поверхности — конечное, посередине или ближе к одному 
из ее краев — продольно-краевое (рис. 47, Д, Ж; ареальная апертура,, 
по ITofker, 1950, 19511,2). Наконец (это касается лишь простого устья 
спирально-плоскостных и трохоидных форм), оно может располагаться 
у внешнего края септальной поверхности на периферическом крае рако
вины— п е р и ф е р и ч е с к о е устье (некоторые Nodosariidae, Epistomi
nidae; рис. 47, Е).

Простое устье по своей форме может быть круглым, почти круглым 
(округлым), эллиптическим, щелевидным, полулунным, серповидным, 
петлевидным (рис. 47, 3,И , К). Благодаря образованиям неровностей по 
краям устья, оно может быть л о п а с т н ы м; в подразделении на лопасти’ 
могут играть роль выросты различного строения (некоторые Ataxophra- 
gmiidae, Miliolidae и др.; рис. 47, Л, М, Н). У большинства представи
телей отряда Lagenida устье л у ч и с т о е  — круглое отверстие, осложнен
ное радиально отходящими от него щелями.

Строение устья усложняется особыми, связанными с ним образова
ниями. У форм с конечным устьем, например, нередко наблюдается 
устьевая шейка в виде короткой трубочки, подчас отороченной губой 
(см. рис. 47, А)\ иногда такая шейка вместо того, чтобы выдаваться 
наружу, оказывается ввернутой внутрь полости раковины или послед
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Рис. 47. Различные типы и форма устьев у фораминифер.
А — конечное (терминальное); Б — основное (базальное, интериомаргиналь- 
иое); В — срединное; Г — брюшное (вентральное); Д  —* конечное, располо
женное на .септальной поверхности на конце шейки, оттороченной губой; 
Е — краевое, периферическое щелевидное; Ж  — продольно-краевое у пери
ферического края на брюшной стороне; 3  — щелевидное; И — серповидное; 

К — петлевидное; Л, М, Н — лопастное; О — ситовидное.

ней ее камеры. У некоторых Nodosariidae и Polymorphinidae устье от
крывается не непосредственно в полость последней камеры, а в особую 
устьевую камерку; последняя, в свою очередь, при помощи простого 
круглого отверстия открывается в полость камеры. У ряда форамини
фер (Epistominidae, Ceratobuliminidae, Buliminidae и др.) от края устья 
в полости камеры отходит особая «зубная пластинка» (Hofker, 1950, 
19512; Koglund, 1974), часто желобчато-изогнутая; внутренним своим 
концом эта пластинка прирастает обычно к краю устья (форамена) 
предшествующей камеры (рис. 48). У форм с первичным зарубцевав
шимся впоследствии устьем и дейтерофораменом зубная пластинка 
скрепляет края того и другого отверстия. Как самый факт наличия 
«зубной пластинки», так и ее характер, форма, способ прикрепления — 
важные систематические признаки. .

У некоторых фораминифер по краю устья, внутри него развивают
ся различного строения выросты— з у б ы  (Miliolidae; Богданович, 1952). 
Устьевой зуб может быть палочкообразным, пластинчатым, двураз
дельным, кольцевидным, в последнем случае устье неизбежно становит
ся сложным, состоящим из нескольких отверстий; дальнейшее расчле
нение зуба может привести к образованию ситовидного устья (рис. 49 и 
50, £ ). Иногда простое устье оказывается усложненным наличием доба
вочного отверстия. Так, например, у рода Robulus, помимо перифери-
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Рис. 48. Внутреннее строение устьевой системы у представителей сем. Buliminidae.
А — Bulimineila companica Dain ; Б в  - -NeobuUmina ê n8 ° ta Т(ре?ье-‘8 Г -усткем яУ  желобоо&раз“ 
зр. focnoBbf^алеоито.тог.ии, 1959,.

А Б 8 Г Д

Рис. 49. Простые устья у ра- 
ковш -миликолид.

А — без зуба; Б — с палочкооб
разным зубом; В — с дву.раз- 
дельпым зубом: Г и Д — с плас
тинчатым зубом (Богданович, 

' 1932) .

i Ш

Б

Рис. 50. Развитие устья в онтогенезе.

Рис. 51. Строение устья у Janischewskina typica Mikhailov.
А — ввд со стороны устья; Б - в и д  сбоку. В -  схематическое воображение строения устья.
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веского лучистого устья, имеется еще щелевидное отверстие на септаль
ной поверхности.

Сложное устье чаще всего бывает ситовидным, состоящим из ряда 
небольших отверстий, расположенных на септальной поверхности, иногда 
на конце одноосной раковины — терминально (рис. 47, О). У некоторых 
форм (Nonionidae, Elphidiidae) сложное устье, состоящее из нескольких 
отверстий, расположено базально — у основания септальной поверхно
сти. Ситовидный характер устья у агглютинированных форм нередко 
сочетается с губчатым строением стенки.

В онтогенезе устье может менять свое положение: устье ранних 
камер может быть, например, базальным, а в дальнейшем ареальным, 
т. е. смещаться на септальную поверхность, или в начале простым,, 
а затем ситовидным и т. п. Устьевые зубы в процессе онтогенеза в ряде 
последовательных камер могут претерпеть изменение от простого палоч
ковидного, через ряд промежуточных стадий — два палочковидных, ори
ентированных навстречу один другому, двухраздельный и палочковидный,, 
два встречных двухраздельных — до кольцевого и т. п.; (рис. 50, Л).

Различные усложняющие строение устья морфологические струк
туры типа зубов, пластинок и т. п. играют, по-видимому, важную роль 
в передвижении фораминифер, обеспечивая прикрепление основания 
выходящего из устья пучка ложноножек; кроме того все эти образова
ния увеличивают прочность раковины в наиболее подверженной излому 
ее части.

Не выяснено физиологическое значение свойственных некоторым 
фораминиферам прикрывающих устье пластинок, имеющих характер 
отворота или козырька края устья (Globigerinidae, Globorotaliidae). 
У Janischewskina (рис. 51) устье сложное, причем каждое из составля
ющих его отверстий полностью прикрыто круглым козырьком, прирас
тающим одной своей стороной к стенке раковины у края устья.

Система каналов

Наличие системы каналов, находящихся внутри раковины, является 
особенностью наиболее высокоорганизованных фораминифер из семейств 
Rotaliidae, Calcarinidae, Elphidiidae и Nummulitidae. Система каналов 
у представителей названных семейств .была изучена первоначально- 
В. Карпентером (Carpenter, 1862), затем Я. Гофкером (Hofker, 1927, 
1930) и другими исследователями (Крашенинников, 1953; Волошинова,. 
1958; Волошинова и др., 1970; и др.).

У Rotalia polystomelloides Parker et Jones (рис. 52) система кана
лов имеет следующее строение: основными ее элементами являются 
с п и р а л ь н ы й  и м е ж  с е п т а л ь н ы й  (внутрисептальный) к а н а л  ы. 
Спиральный канал один, он постепенно увеличивается в диаметре по 
направлению к более поздним оборотам, завернут в глубине брюшном 
части раковины в роталоидную (коническую) спираль. Начинается он 
слепо у начальных камер раковины и открывается на ее поверхности 
близ устья с нижней стороны последней камеры небольшим отверсти
ем. Этот канал имеет, кроме того, сообщение с брюшной лопастью 
каждой из камер раковины (у Rotalia polystomelloides и у некоторых 
других видов данного рода каждая камера имеет слепой придаток на 
брюшной стороне, это и есть брюшная лопасть). В промежутках между 
камерами спиральный канал дает ответвления — межсептальные каналы, 
которые, в свою очередь, подразделяются на четыре — пять веерообразно 
расходящихся канальцев, открывающихся в швах; отдельные отверстия 
этих канальцев разграничены известковыми перемычками.

У Rotalia schroeteriana Parker et Jones имеется сходная система 
каналов (из спирального и межсептальных), но в отличие от R. poly
stomelloides сообщения между каналами и брюшными придатками камер-
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Рис. 52. Система каналов у Rotalia polystomelloides Parker, et. Jones.
Л -  брюшная (пупочная) сторона; Б — спинная (спиральная) сторона; В -  отливка в нут-ре пн их 
полостей камер и каналов, в экваториальном плане; Г то же, в аноиалыюм ^  ^
септальный (,внутрисе,птальный) ,ка-иал; к — камеры; « к — полости ' ^ “ е,Рф у " 9 5 9 )

пасть; ск -  спиральный канал; ( /-у с т ь е  (форамен). По Hofker, 1930 (Фурсенко, иэа).

осуществляются через посредство многочисленных пор; анастомозирую- 
щие отверстия спирального канала проникают в имеющуюся у 
R. schroeteriana пористую пупочную шишку.

У представителей семейства Calcarinidae система каналов измене
на в связи с развитием вторичных наслоений дополнительного скелета,, 
в том числе характерных для данного семейства радиальных шипов. 
Свойственные роталиям спиральный и межсептальные каналы здесь не 
развиты. Имеется сеть анастомозирующих пупочных каналов, пронизы
вающих пупочный диск и открывающихся наружу посреди брюшной по
верхности. От этой сети каналов отходят ответвления, при помощи ко
торых каналы сообщаются с брюшной частью камер; кроме того, в на
правлении к краю раковины и к ее спинной поверхности отходят много
численные радиальные каналы, разветвляющиеся и открывающиеся на 
спинной поверхности. Шипы Calcarina, представляющие собой вторич
ные скелетные образования, возникшие после того, как сформировался 
первый оборот спирали, также пронизаны каналами, берущими начало в- 
пупочной области. Эти каналы непосредственно или через радиальные
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каналы соединяются с перфорациями смежных с шипами камер.
У Nonionidae система каналов присутствует не всегда. Ее нет у 

наиболее примитивных форм с незаполненным пупком и плоскими (по
верхностными) швами, таких как Melonis pompilioides (Fichtel et Moll). 
У форм, подобных Florilus asterizans (Fichtel et Moll), с пупком, запол
ненным вторичными образованиями, и с углубленными швами система 
каналов имеется, но строение ее несложное: с каждой стороны симмет
ричной спирально-плоскостной раковины наблюдается по спиральному 
каналу, затем имеются пупочные и короткие межсептальные каналы, 
едва заходящие за пределы пупочной области.

У представителей семейства Elphidiidae система каналов имеет бо
лее сложное строение. Так, у рода Elphidium наблюдается два спи
ральных канала, имеющих вид низких конусов, обращенных вершина
ми друг к другу. От этих каналов к пупку отходят не образующие ана
стомоз пупочные каналы. Межсептальные каналы имеются на каждой 
из сторон раковины, у периферии они соединяются попарно. Межсеп
тальные каналы дают, кроме того, боковые отверстия, открывающиеся 
в области швов септальными порами; у микросферических форм эти 
■отверстия, в свою очередь, раздваиваются, в результате чего1 образуют
ся парные септальные поры 10.

У представителей Nummulitidae система каналов имеет различное 
строение. У Nummulites она представлена спиральным каналом, проходя
щим под периферическим краем раковины и межсептальными развет
вленными каналами, находящимися между двумя скелетными листками, 
■образующими двойную септу. У Operculina, по данным В. Карпентера 
(Carpenter, 1862), периферический канал в более поздних оборотах под
разделяется на сеть канальцев, заполняющих всю периферическую об
ласть стенки камеры. В более внутренних оборотах, напротив, от не- 
подразделенного краевого канала отходят парные ответвления, которые 
■симметрично открываются порами на противоположных сторонах рако
вины. У Heterostegina, где каждая камера подразделена на вторичные 
камерки, система межсептальных (интерсептальных) каналов отсутству- 
-ет, а взамен нее развивается сетка каналов, окружающих каждую вто
ричную камерку. У Cycloclypeus при наличии кольцевых камер исчезает 
утолщение периферического края, а вместе с ним и спиральный канал, 
характерный для других Nummulitida; остается только сеть каналов, 
•окружающих камерки.

Швы

Последовательные камеры раковин (у многокамерных форм) от
деляются одна от другой септальными швами, которые отвечают лини- 
ям_ сочленения перегородок — септ с наружной стенкой раковины (у Fusu- 
linida так называемые септальные линии). Линия соприкосновения 
смежных оборотов у спиральных форм называется с п и р а л ь н ы м  
шв ом.  Швы могут быть в той или иной мере углубленными (при взду
тых в различной степени камерах), поверхностными или выпуклыми. 
Швы бывают либо линейными в виде не имеющ,ей практически толщи
ны границы между смежными камерами; каемчатыми, выраженными 
на поверхности раковины двухконтурными полосками; натечными, ког
да вдоль них отлагается дополнительное скелетное вещество. По своим 
■очертаниям септальные швы могут быть прямыми, дуговидно или сиг
моидально изогнутыми и т. п. У Numraulitidae септальные швы — в дан
ном случае так называемые «следы перегородок»— могут быть ра
диальными и при этом прямыми или дуговидно изогнутыми, волнистыми,

10 Система каналов у сем. Elphidiidae подробно разработана Н. А. Волошиновой 
(Волошинова и др. 1970). (Прим, ред.)
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вихреобразно закругленными, меандрирующими и, наконец, сетчатыми 
(благодаря слиянию окончаний смежных септ). По отношению к оси 
симметрии у одноосных форм или к периферическому краю у спираль
ных швы могут быть ориентированы перпендикулярно или наклонно 
под различным, характерным обычно для того или иного вида углом.

У некоторых форм (Elphidiidae) швы бывают осложнены более 
или менее многочисленными поперечными скелетными перемычками, со
единяющими выпуклые поверхности смежных камер: это либо плотные 
септальные, либо имеющие полость м е ж с е п т а л ь н ы е  мо с т и к и ,  в 
которые заходят особые так называмые ретральные отростки цитоплаз
мы. В промежутках между мостиками расположены соответственно 
с е п т а л ь н ы е  или м е ж с е п т а л ь н ы е  ямки. Пресептальные и пост
септальные пластинки (Bradyinidae), располагающиеся у швов внут
ри — в полости камер, также являются осложняющими пришовную об
ласть образованиями, не имеющими, однако, ничего общего с наруж
ными септальными и межсептальными мостиками Elphidiidae.

Характер швов имеет, как правило, значение видового или родового 
признака.

Дополнительный скелет

Под дополнительным скелетом у фораминифер понимаются все те 
образования, которые не представляют собой непосредственно стенок 
раковины или перегородок между камерами, т. е. основных частей ске
лета. Дополнительный скелет образуется в онтогенезе, по-видимому,

Рис. 53. Типы скульптуры раковин у представителей сем. Buliminidae.
А _тонкие ре&рышки (Grammostomum); Б —радиальные ребра (Bulimina)-.
В — дихотомнрующие ребра (Bulimina); Г — шиповатые складки (Bulimina); 
П — складчатые ребра (Bulimina); £  — сосочковидные шипы (Uvigerina); Ж -- 
острые шипы (Uvigerina); 3 — ребра и шипы (Reciouvigerma) (Фурсенко, 1959)-.
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несколько позже основного скелета, в качестве вторичных отложений. 
Дополнительный скелет может быть как внутренним, так и наружным. 
К образованиям внутреннего скелета относятся различные базальные 
образования у Endothyrida и Fusulinida, располагающиеся на поверх
ности основания оборотов внутри раковины: хоматы, парахоматы и пр. 
Сюда же относятся псевдохоматы, представляющие собой уплотнения 
септ (осевые уплотнения Fusulinida и т. д.)

К образованиям наружного дополнительного скелета относятся 
различные известковые натеки на поверхности раковины, ребра, шипы, 
иглы (рис. 53). Наблюдающиеся у ряда фораминифер грануляции — бу
горки представляют обычно выходы на поверхность стенки окончаний 
столбиков дополнительного скелета, пронизывающих раковину и имею
щих обычно коническую форму (Nummulitidae, Discocyclinidae).

У многих спиральных фораминифер дополнительные скелетные обра
зования выполняют пупочную область, образуя либо известковую втул
ку затычку, более или менее свободно сидящую в пупочном углуб
лении Ammonia, либо так называемые п у п о ч н ы е  шишки,  представ
ляющие собой, строго говоря, выходы на поверхность раковины кониче
ских по форме выполнений пупочных углублений (некоторые Nodosarii- 
dae, Rotaliidae, Elphidiidae, Nummulitidae и др.). Нередко пупочные 
шишки бывают пронизаны поровыми канальцами или даже выводными 
трубками внутренней системы каналов. Пупочные шишки, как и боль
шинство образований дополнительного скелета, обычно стекловидные 
из-за единообразной (нормальной к поверхности шишки) ориентировки 
слагающих их кристаллов кальцита.

ТЕРМИНОЛОГИЧЕСКИЙ СПРАВОЧНИК 
К ГЛАВЕ «СТРОЕНИЕ РАКОВИНЫ ФОРАМИНИФЕР»

Состав и структура стенки

Агглютинированная (песчаная, песчанистая) раковина (стенка):
состоящая из инородных (посторонних) частиц различного состава 
(кварц, полевые шпаты, чешуйки слюды, фрагменты скелета различных 
других организмов), сцементированных веществом, выделенным цито
плазмой.

Агглютинирующие (песчаные, песчанистые) фораминиферы: сово
купность фораминифер с агглютинированной раковиной (например, при 
характеристике комплексов) (Раузер-Черноусова, Герке, 1971, с. 98).

Известковая (известковистая) раковина (стенка): органическая 
псевдохитиновая (ложнохитиновая), пропитанная углекислой известью, 
также наслоения или выделения извести, которые образуют дополни
тельные скелетные образования. Последние, по-видимому, не имеют 
псевдохитиновой основы.

Известковые (известковистые) фораминиферы: с известковой (кар
бонатной) раковиной независимо от происхождения материала, слагаю
щего раковину (фораминиферы, имеющие как секреционную известко
вую раковину, так и агглютинированную из известковых частиц). Часто 
ошибочно применяется вместо термина секреционные известковые 
(известковистые) фораминиферы, чего делать не следует (Раузер-Чер
ноусова, Герке, 1971, с. 110).

Кремневая раковина (стенка): состоящая из кремнезема; образует
ся в результате пропитывания ложнохитиновой основы кремнеземом; 
встречается исключительно редко (сем. Rzehakinidae).

Ложнохитиновая (псевдохитиновая, хитиноидная, тектиноидная, 
тектиновая) раковина (стенка): мягкая и эластичная, неминерализован
ная раковина (стенка) некоторых современных фораминифер, состоя
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щая из органических веществ (см. псевдохитин; Раузер-Черноусова, 
Герке, 1971, с. 128).

Ложный хитин (псевдохитин): особое органическое вещество, близ
кое к альбуминоидам, соединение глюкопротеинов и углеводов, пред
ставляющее продукт выделения эктоплазмы.

Мембрана (от лат. membrana — кожица): употребляется для обо
значения органических пленок (Раузер-Черноусова, Герке, 1971, с. 115).

Стенка раковины (тека): основной элемент раковины, составляю
щий все основные ее части, наружные и внутренние (включая септы), 
за исключением образований дополнительного скелета. Допустимо и 
•более широкое понимание стенки, включая образования дополнительно
го скелета, в таком случае с подразделением на собственно стенку и 
дополнительный скелет (Раузер-Черноусова, Герке, 1971, с. 139).

Прободенная раковина (стенка): снабженная порами и поровыми 
каналами (семейства Nodosariidae, Polymorphinidae, Buliminidae, Hete- 
rochelicidae и др.).

Непрободенная раковина (стенка): лишенная поровых отверстии 
и поровых каналов (почти все фарфоровидные и агглютинированные и 
большая часть микрогранулярных раковин).

Пористая раковина (стенка). См. прободенная.
Состав стенки раковины: первичный (прижизненный) состав опре

деляется химическим и минералогическим составом секреционных ве
ществ (органической основы, минеральной фазы) и агглютината; он 
зависит в основном от биохимической специфики цитоплазмы, в некото
рой степени от особенностей внешней среды (Раузер-Черноусова, Герке, 
1971, с. 133, частично).

Структура стенки: величина и форма слагающих стенку частиц.
Текстура стенки: форма расположения слагающих стенку элемен

тарных частиц.
Лучистая микроструктура стенки: образованная в определенном 

порядке ориентированными кристаллами кальцита (или арагонита).
Зернистая микроструктура стенки: стекловатая, из беспорядочно 

ориентированных, плотно прилегающих один к другому мельчайших 
(около 3 мкм) кристаллов кальцита или арагонита.

Микрогранулярная ложноволокнистая микроструктура стенки (во
локнистая тонкозернистая микроструктура): разновидность микрогра- 
нулярной очень тонкозернистой, с рядовым расположением зерен — 
кристаллов (Endothyridae, Palaeotextulariidae) (Раузер-Черноусова, 
Герке, 1971, с. 115).

Альвеолярное строение стенок (от лат. alveolus — ячейка, лунка): 
в более общем значении термина строение первично двухслойное с не
пористым внешним слоем (эпидермисом) и ячеистым вторым слоем 
(субэпидермисом, гиподермисом) (непористые крупные мезозойские 
фораминиферы); в узком значении — строение агглютинированных ра
ковин типа Alveolophragmium (Раузер-Черноусова, Герке, 1971, с. 98).

Диафанотека (от греч. diaphanos п— прозрачный и theke — чехол, 
футляр, вместилище): слой первичной стенки фузулинид, отличающийся 
прозрачностью и заключенный между более темными слоями тектума и 
внутреннего текториума (Раузер-Черноусова, Герке, 1971, с. 108).

Кериотека (от греч. kerion — пчелиные соты и theke — чехол, фут
ляр, вместилище): внутренний основной слой первичной двухслойной 
стенки фузулинидей со сложными поровыми канальцами; наружная 
часть кериотеки (верхняя кериотека) с более мелкими порами и кана
лами, сливающимися во внутренней части кериотеки (нижняя кериоте
ка) в более крупные (Раузер-Черноусова, Герке, 1971, с. 111). 11

11 Здесь сохранена латинская транскрипция греческих слов, которая принята в 
«Терминологическом справочнике по стенкам раковин фораминифер» (Раузер-Черноусо- 
в-а, Герке, 1971).
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Протека (от греч. pro — впереди, раньше и theke — футляр, чехол, 
ящик): двухслойная стенка фузулинид, состоящая из наружного слоя — 
тектума^и внутреннего слоя с различной микроструктурой у разных 
подсемейств, соответственно называемого приматека, диафанотека, ке- 
риотека (Раузер-Черноусова, Герке, 1971, с. 127).

Тектум (от лат. tectum — крышка, кровля): наружный тонкий тем
ный слой двухслойной первичной стенки (протеки) фузулинидей (Рау
зер-Черноусова, Герке, 1971, с. 141).

Внутренний текториум (от лат. tectorium — отделка стены, штукатур
ка) . вторичный внутренний слой, подстилающий первичную стенку 
(протеку) четырехслойных стенок (Раузер-Черноусова, Герке, 1971,

Наружный текториум: наружный слой трех- и четырехслойной 
стенки раковины Fusulinida, покрывающей тектум (Раузер-Чепноусова 
Герке, 1971, с. 119). г 3

Наружная стенка оборота (камеры): внешняя часть стенки оборо
та или камеры, не представляющая собой их «днища», налегающего на 
ранее образовавшиеся обороты (различается у свернутых трубчатых и 
некоторых многокамерных форм, имеющих внутреннюю стенку‘оборотов- 
или камер) (Раузер-Черноусова, Герке, 1971, с. 118).

Септа (от лат. septum — ограда, забор): перегородка, отделяющая 
предыдущую камеру от последующей: семгой становится передняя 
(фронтальная) часть стенки камеры после того, как она перекроется 
следующей новой камерой (Раузер-Черноусова, Герке, 1971, с. 130).

Типы строения раковин

Тип строения раковины: известная закономерность в относительном 
пространственном расположении ее частей, что придает раковине в той 
или иной мере определенную характерную форму.

Гетероморфное (разноформенное) строение раковины (гетероморф- 
ность): сочетание в одной раковине двух или более типов строения 
(например, раковина, нарастающая на ранних стадиях онтогенеза по 
спирали, к концу своего развития образует прямой — одноосный отдел 
(Astacolus, Ammobaculites и т. п.). Гетероморфность распространяется 
не только на основные типы строения раковин, но и на второстепенные 
ее особенности, например, на число и форму камер по отдельным обо
ротам, закономерность возрастания этих последних и т. д.

Неправильное строение раковины: образовавшееся в результате 
отложения скелетного вещества на поверхности неправильного по сво
им очертаниям амебовидного протоплазматического тела, распростра
няющегося по поверхности субстрата, которым могут быть посторонние 
частицы, песчанистые или иловатые, связанные ложным хитином, про
питанным в той или иной степени неорганическими солями. Неправиль
ные раковины по очертаниям могут быть: амебовидные (род Iridia из 
сем. Saccamminidae); древовидно-ветвящиеся (Dendrophrya из сем. 
Hyperamminidae); образованные системой ветвящихся и вновь попарно' 
соединяющихся друг с другом трубок {Syringammina).

Одноосное строение раковины: раковина может рассматриваться 
как тело вращения, приближающееся то к шару, то к овоиду, то к эл
липсоиду, то к цилиндру и т. п. Очень часто форма раковины не может 
быть даже приблизительно уподоблена этим телам и, должна быть пред
ставлена как результат вращения некоторой сложной фигуры вокруг во
ображаемой оси вращения, являющейся в то лее [Время и осью симмет
рии данного скелетного образования (в геометрическом смысле). Нара
стание же раковин происходит от некоторой начальной точки в направ
лении вдоль оси. . . . . .
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Начальная (эмбриональная, пролокулум) камера: первая камера у 
многокамерных форм.

Начальный (проксимальный) конец: на котором расположена на
чальная камера.

Устьевой (дистальный) конец: на котором находится устье послед
ней камеры.

Основание раковины: часть, противоположная устьевому концу.
Спиральное строение раковины: результат видоизменения одноос

ных раковин в силу скручивания оси.
Неправильно клубковидное строение раковины: беспорядочное

навивание одноосного скелетного образования в нескольких направле
ниях (некоторые представители сем. Ammodiscidae).

Спирально-плоскостное строение раковины: спиральная ось распо
ложена в одной плоскости; раковина двусторонне-симметричная.

Инволютная раковина: каждый последующий оборот охватывает 
полностью с боков предыдущий.

Эволютиая раковина: с необъемлющими оборотами, просто нале
гающими один на другой (снаружи видны все обороты).

Полуинволютная (полуэволютная) раковина: с неполно объемлю
щими оборотами.

Оборот спирали: отрезок спирали, конечная точка которого удале
на от начальной на 360°.

Боковые стороны (бока-): часть раковины, располагающиеся между 
срединной областью и осевыми концами.

Внутренний (брюшной) край: отрезок контура раковины, на k o t o j  
ром расположены начало и конец последнего оборота, ограниченный 
пересечением с большим диаметром.

Внешний (спинной) край: отрезок контура раковины, ограниченный 
пересечением с большим диаметром и занимающий центральную часть 
последнего оборота.

Пупок раковины: видимая с боковых сторон начальная часть завит
ка спирали. Пупок может быть узкий, широкий, глубокий,^неглубокий, 
зияющий (узкий и глубокий), открытый или заполненный веществом 
дополнительного скелета.

Пупочная область: окружающая пупок.
Пупочные (внутренние) края камер: внутренние края, примыкаю

щие к пупочкой области (Волошинова и др., 1970, с. 25).
Периферическая (спинная, дорзальная) спираль: спиральная линия, 

касательная к спинному (внешнему) краю всех оборотов.
Периферический край: внешний, видимый при разглядывании ра

ковины сбоку контур наружного оборота; в сечении он может быть 
закругленный, тупой, острый, килеватый.

Септальная поверхность (наружная септальная, устьевая, апертур
ная, фронтальная): внешняя поверхность наружной септальной стенки 
(антитеки, фронтальной стенки) (Раузер-Черноусова, Герке, 1971, с. 118). 
Септальная поверхность может быть округлая, овальная, стреловидная 
(стрельчато-треугольная), широкая, узкая, высокая, низкая, выпуклая, 
вздутая, уплощенная, плоская, гладкая, покрытая порами.

Срединная область (плоскость): часть раковины, находящаяся близ 
срединной (медианной, экваториальной) плоскости.

Полюсные (осевые) концы раковины: области вблизи точек выхода 
воображаемой оси навивания.

Веретеновидная форма раковины: толщина (длина) превышает 
диаметр, а сама раковина вытянута к концам, носящим название по
люсных.

Линзовидная (чечевицеобразная) форма раковины: боковые сторо
ны.— низкие конусы, а диаметр не превышает толщину.
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Субсферическая (почти шаровидная) форма раковины: больший и 
малый диаметры почти равны.

Субцилиндрическая (почти цилиндрическая, валиковидная) форма 
раковины: сильно вытянутая по оси.

Шаровидная форма раковины: большой и малый диаметры равны.
Удлиненность раковины: отношение большого диаметра к малому.
Спирально-коническое (трохоидное) строение раковины: спираль

ная ось расположена не в одной плоскости, а на некоторой воображае
мой конической поверхности. Отношение высоты конуса к его основа
нию может быть различным и достигать 1:1.  Раковины такого строения 
несимметричны (одна сторона более выпуклая).

Брюшная (пупочная, вентральная) сторона раковины: снаружи 
виден лишь один последний оборот, или меньшее число оборотов, и где 
обороты объемлющие, либо более объемлющие, чем на другой стороне.

Спинная (дорзальная) сторона раковины: снаружи видны все обо  ̂
роты спирали или большее их количество, и где эти обороты необъем
лющие или же менее объемлющие.

Спирально-винтовое строение раковины: раковина спирально-кони
ческого строения, но значительно вытянутая по оси.

Правильно клубковидное строение раковины: камеры, составляющие 
раковину, располагаются в наиболее типичных случаях в нескольких 
взаимно пересекающихся плоскостях, образуя свернутый клубок; при 
этом каждая камера занимает половину. оборота (сем. Miliolidae).

Циклическое строение раковины: циклическое расположение частей 
(камер) раковины по концентрическим окружностям в одной плоскости 
или по некоторой воображаемой конической поверхности (сем. Orbitoi- 
didae).

Нуклеоконх: эмбриональная, начальная раковина (раковина заро
дыша— мерозоита; по Le Calvez, 1953).

Экваториальная пластинка: образованная экваториальными каме
рами, расположенными в один, реже в два слоя концентрическими 
рядами в срединной (экваториальной) плоскости раковины (сем. 
Orbitoididae).

Сечения, элементы измерений раковин, устье и швы

Главное сечение: см. осевое сечение.
Диагональное сечение: косое сечение, проходящее через центр 

раковины или захватывающее ее начальную камеру.
Косое сечение: ориентированное по отношению к оси раковины под 

некоторым произвольным углом, не равным 0 или 90°.
Осевое (аксиальное) сечение: продольное сечение, совмещающееся 

с осью раковины.
Парааксиальное сечение: почти совмещающееся с осью раковины.
Поперечное сечение: любое сечение, проходящее в направлении, 

перпендикулярном оси навивания раковины, независимо от внешней фор
мы последней.

Продольное сечение: ориентированное в направлении оси раковины.
Сагиттальное сечение: проходящее в плоскости симметрии через 

оба ряда камер (у спирально-винтовых двухрядных).
Спиральное сечение: перпендикулярное оси спирально-конических 

раковин.
Срединное (медианное или экваториальное) сечение: поперечное 

печение, совпадающее со срединной плоскостью раковины.
Тангентальное сечение: продольное сечение, но близкое к поверхно

сти раковины.
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Фронтальное сечение: проходящее строго по оси раковины, как и 
сагиттальное, но ориентированное к последнему под прямым углом 
(у’ спирально-винтовых двухрядных).

Высота оборота раковины: отрезок диаметра, отвечающий размеру 
отдельного оборота.

Диаметр раковины: б о л ь ш о й  — наибольший поперечник ракови
ны, лежащий в ее срединной, медианной или экваториальной плоскости; 
м а л ы й  — перпендикуляр к большому диаметру в плоскости симметрии 
раковины.

Длина раковины: расстояние от проксимального до дистального 
концов (у спирально-винтовых); от основания раковины до ее устьевого 
конца (у лравильно-клубковидных, сем. Miliolidae).

Толщина раковины: измерение по оси навивания (у спирально
плоскостных) в направлении, перпендикулярном к плоскости симмет
рии и продольной оси раковины, соединяющей ее проксимальный и 
дистальный концы, т. е. перпендикулярно направлению длины раковины 
(у спирально-винтовых); наибольшее расстояние между наиболее вы
дающимися точками обеих сторон раковины (сем. Miliolidae).

Ширина раковины: наибольший поперечник перпендикулярно оси 
(у спирально-винтовых); измерение между наиболее удаленными точ
ками от периферического края в перпендикулярном длине направлении 
(сем. Miliolidae).

Высота раковины: см. толщина раковины.
Устье (апертура): отверстие, при помощи которого внутренние по

лости раковины фораминифер сообщаются с внешней средой. Устье 
бывает: 1) по положению: конечное (терминальное), основное (базаль
ное, интериомаргинальное), брюшное (вентральное), спинное (дорзаль
ное), срединное (медианное), септальное, периферическое, дополнитель
ное; 2) по форме: а) простое — круглое (округлое), эллиптическое, 
щелевидное, полулунное, серповидное, петлевидное, арковидное; б) слож
ное— лопастное, лучистое, ситовидное, с зубом различной формы, со 
сложным устьевым аппаратом, с зубными (внутрикамерными) пла
стинками.

Форамен: отверстие, соединяющее полости двух камер.
Швы: см. септальные швы. Швы бывают: углубленные, поверхност

ные, выпуклые; линейные, каемчатые (двуконтурные полоски), натеч
ные (вдоль них отлагается дополнительное скелетное вещество); по 
очертаниям: прямые, дуговидно (сигмоидально) изогнутые, радиальные, 
вихреобразно закругленные, меандрирующие, сетчатые.

Септальный шов: линия, отделяющая одну камеру от другой и от
вечающая линии сочленения перегородок (септ) с наружной стенкой 
раковины (у Fusulinidae — септальные линии).

Спиральный шов: линия соприкосновения смежных оборотов у спи
ральных форм.

Система каналов и дополнительный скелет

Межсептальные (интерсептальные) == меридиональные ( =  подшов- 
ные) каналы: узкие, в типичном случае округлые в сечении, полые 
пространства, расположенные непосредственно под септальными швами 
и соединяющиеся со спиральными каналами (Волошинова и др., 1970, 
с. 32).

Межсептальные мостики (у родов Elphidium, Parrelina) : выпуклые 
«ребра» на поверхности камер, протягивающиеся между выпуклыми 
септальными швами на всю длину камеры или немного менее (Волоши
нова и др., 1970, с. 26).
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Пупочные (вертикальные) каналы: трубчатые каналы, выходящие 
из спиральных каналов, иногда анастомозирующие, расположенные в 
непористом веществе пупочной шишки и открывающиеся наружу округ
лыми отверстиями (Волошинова и др., 1970, с. 33).

Ретральные отростки: трубчатые образования в стенке раковины 
рода Elphidium, которым на поверхности соответствуют возвышения 
(межсептальные мостики) (Волошинова и др., 1970, с. 33).

Септальные мостики: пространства между септальными отверстия
ми, расположенными на септальных швах. Септальные мостики могут 
быть полыми и сплошными (Волошинова и: др., 1970, с. 27).

Септальные поры (выходы внутренних отростков меридиональных 
каналов): отверстия, расположенные непосредственно на висячей септе.

Спиральный канал: замкнутое пространство, симметрично располо
женное по обеим сторонам инволютной раковины, обычно открываю
щееся наружу посредством одного или нескольких отверстий (Волоши
нова и др., 1970, с. 32).

Дополнительный скелет: образования, которые не представляют 
собой непосредственно стенок раковины или перегородок между каме
рами, т. е. основных частей скелета. К образованиям наружного допол
нительного скелета относятся: известковые натеки на поверхности рако
вины, ребра, шипы, иглы; бугорки (Nummulitidae, Discocyclinidae); 
втулки — затычки (Ammonia); пупочные диски (Nodosariidae, Rotaliidae’ 
Elphidiidae, Nummulitidae).

Валик: скульптурное образование, чаще как скульптура нарастания 
или наложенная скульптура (Раузер-Черноусова, Герке, 1971, с. 100).

Диск дорзальный (спинной): наложенная скульптура из до
полнительного скелетного вещества (Раузер-Черноусова Герке 
1971, с. 108).

Киль: 1) сжатая периферическая часть раковины или скульптурное 
образование на ее периферическом крае в виде гребня, валика, пла
стинчатой каймы, сжатого выступа, протягивающегося вдоль края 
(периферический киль); 2) резко выступающее грубое ребро на поверх
ности раковины; обычно и те и другие образования возникают как 
скульптуры вздутий или пронизывающие скульптуры, реже как нало
женные (Раузер-Черноусова, Герке, 1971, с. 112). Киль может быть 
острый и притупленный.

Килеватая поверхность раковины: поверхность, покрытая высту
пающими грубыми скульптурными образованиями (валик, гребень, ■ 
пластинчатая кайма).

Морщинистая поверхность раковины: поверхность с морщинисто
стью, образованной или изгибами всей стенки раковины (милиолиды), 
или наружного слоя стенки (фузулиниды), или слоев нарастания (вто
рично-многослойные раковины), или рисунком выступающих на поверх
ности кристаллов (раковины со стекловатой радиально-лучистой микро
структурой). Синоним: зазубренная поверхность.

Натеки, натечные образования: наложенные скульптурные образо
вания из дополнительного скелетного вещества в виде шишек, каемок, 
пупочных гранул, дорзальных дисков и пр.

Пупочная шишка: непористое скелетное вещество, заполняющее 
углубленный пупок и образующее выпуклую пупочную поверхность. 
Шишка может быть сплошной или разделенной на столбики (у Ammo
nia) (Волошинова и др., 1970, с. 27);

Ребристая поверхность раковины: покрытая выступающими ребрами.
Шиповатая поверхность раковины: с равномерно расположенными 

шипами; иногда шипы образованы отдельными крупными значительно 
удлиненными кристаллами (чаще фораминиферы со стекловатой ради
ально-лучистой микроструктурой) (Раузер-Черноусова, Герке, 1971, 
с. 144).
98



Г л а в а  I I I

ИСТОРИЯ РАЗРАБОТКИ 
КЛАССИФИКАЦИИ ФОРАМИНИФЕР

Фораминиферы, в частности нуммулиты, в известняках египетских 
пирамид впервые упоминаются у Геродота (V в. до н. э.) и Плиния 
(I в. н. э.). Как во время античной древности, так и в средние века 
нуммулиты наряду с прочими ископаемыми организмами рассматрива
лись в качестве «игры природы». Как остатки организмов нуммулиты 
упоминаются в работах Агриколы, Геснера и Р. Гука (Hooke, 1665), 
а также Дж. Листера (Lister, 1903), где приводятся их изображения. 
Мелкие фораминиферы были впервые описаны в XVIII в. Беккариусом 
(Beccarius, 1731), а затем Я- Планкусом (Plancus, 1739, 1760). Фора
миниферы в то время рассматривались как молодые или мелкие 
моллюски.

Современные видовые названия фораминифер ведут свое начало с 
линнеевской бинарной номенклатуры. В «Системе природы» К- Линнея 
(Linnaeus, 1758) фораминиферы помещены под родовыми названиями 
Nautilus и Serpula. К. Линней, а также исследователи второй половины 
XVIII и начала XIX в. рассматривали фораминиферы в качестве голо
воногих моллюсков. За этот период были опубликованы монографии 
по фораминиферам, в которых даны описания многочисленных новых 
родов: это работы А. Бача (Batsch, 1791), А. Солдани (Soldani, 1789 
1798), Л. Фихтеля и Д. Молля (Fichtel, Moll, 1798), Ж. Ламарка (La
marck, 1801, 1822) и Д. Монфора (Montfort, 1808). К этому же пример
но времени относился открытие фузулин московским палеонтологом. 
В. Фишером (Fischer, 1829).

СИСТЕМА А. Д ’ОРБИНЬИ, 1839

Первая серьезная попытка дать классификацию фораминифер при
надлежит французскому палеонтологу и стратиграфу Асиду д’Орбиньи — 
ученику Ж. Кювье (d'Orbigny, 1826, 18391,2,з, 1846, 1849, 1851) и осно
вывается, как и все последующие попытки подобного рода, на изучении 
строения раковины этих организмов. В основу своей системы А. д'Ор- 
биньи, положил признак различного расположения частей раковины — 
различные типы ее строения. А. д'Орбиньи делит всех фораминифер на 
семь отрядов, распадающихся, в свою очередь, на ряд семейств. К пер
вому отряду Monostegia (франц,— Monostegues, от греч. povog — един
ственный и отечн — крыша) А. д'Орбиньи относит однокамерных фора
минифер из родов Orbulina, Oolina{ =  Lagena) и др. Ко второму отряду 
Stichostegia (франц. — Stichostegues, от греч. от^од — ряд) отнесены 
фораминиферы с многокамерными одноосными раковинами, ось кото
рых может быть либо прямой, либо дуговидно изогнутой, но никогда 
не бывает спирально закрученной. В этот отряд входят два семейства. 
Aequilateralidae с родами Glandulina, Nodosaria, Dentctlina, Vagitiulina, 
Marginulina, Pavonina и некоторыми другими и Inaequilateralidae с ро
дом Webbina.

Третий отряд Helicostegia (франц. Helicostegues; от греч eA,î  
завиток, улитка) включает фораминифер со спиральными раковинами. 
Сюда отнесены, во-первых, ‘спирально-плоскостные формы, такие как 
Cristeltaria, Flabellina, Robulina, Fusulina, honionina, Polystomella, Pe- 
neroplis, Lituola, Alveolina и другие, объединенные в семейство Nautilo- 
idae, а также спирально-конические (трохоидные) формы, образующие 
семейство Turbinoidae, заключающее в себе роды: Rotalina, ulobigenna>
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Planorbulina, Truncatulina, Anomalina, Rosalind, Valvulina, Verneuilina — 
Bulimina, Uvigerina, Faujasina, Clavulina, Gaudryina и другие. Четвер
тый отряд Cyclostegia (франц. Cyclosteques; то греч. xoxAog — круг), 
выделенный А. д'Орбиньи в 1851 г., объединяет фораминифер с диско- 
видными раковинами, образованными концентрически расположенными 
камерами — это Orbitotites и некоторые другие роды. Пятый отряд 
Entomostegia (франц. Entomostegues; от греч. evtopos —насеченный) 
заключает в себе фораминифер с двурядно и очередно расположенными 
камерами, причем ряды очередно расположенных камер завернуты спи
рально. Сюда отнесены семейства Asterigerinidae с родами Robertina, 
Asterigerina, Amphistegina, Heterostegina и Cassidulinidae с ростом 
Cassidulina.

Шестой отряд Enallostegia (франц. Enallostegues; от греч. еяаМюд — 
очередный) включает фораминифер, раковина которых характеризуется 
расположением камер, как говорит А. д'Орбиньи, по двум или трем не
зависимым осям, камеры при этом никогда не образуют спирали (с на
шей точки зрения, это спирально-винтовые формы с двухрядным — по 
.две в обороте или трехрядным — по три расположением камер). Сюда 
отнесены семейства Polymorphinidae с родами Dimorphina, Guttulina, 
Polymorphina, Virgulina и Textularidae с родами Bigenerina, Gemmuli- 
na, Textutaria, Bolivina, Sagrina и некоторыми другими. Наконец, к 
седьмому отряду Agathistegia (франц. Agathistegues) отнесены форами- 
ниферы, имеющие раковины, образованные симметричным (спирально
плоскостным) или несимметричным клубком камер, в подоборота каж
дая. Это семейства Milliolidae с родами Biloculina, Fabularia, Spirolo- 
culina и Multiloculidae с родами Triloculina Articutina, Sphaeroidina, 
Quinqueloculina.

Система А. д'Орбиньи является искусственной, построенной на ос
новании немногих признаков, из которых один (тип строения раковины) 
принят за основной. Эта система не отражает филогенетических отно
шений между отдельными групппами фораминифер, их семействами и 
родами. Система А. д'Орбиньи — классификация линнеевских еще вре- 
мен, построенная на основе представления о неизменяемости видов. Это 
типичная классификация метафизического периода развития естество
знания.

Для А. д'Орбиньи, принадлежавшего к школе Ж. Кювье, характер
но признание смены органических форм на протяжении истории Земли, 
притом обусловливающей общий прогресс организмов, сказывающийся 
как в увеличении числа видов, так и в усложнении их организации. 
Факт эволюции органического мира не мог ускользнуть ни от гениаль

ного создателя сравнительной анатомии Ж. Кювье, ни от проницатель
ного и добросовестного наблюдателя А. д'Орбиньи. Однако, как хорошо 
всем известно, ни тот ни другой не сумел подняться до естественнона
учного— эволюционного объяснения наблюдаемых явлений: Ж. Кювье 

■ считал, что смена органических форм была обусловлена катастрофами., 
причины которых не поддаются объяснению, а А. д'Орбиньи открыто 
высказывался за последовательные акты творения и даже пытался оп
ределить их число (1849, с. 251 и др.).

Несмотря на то, что А. д'Орбиньи в своих исследованиях оставался 
последовательным метафизиком, его труды в части изложения факти
ческого материала безусловно являются классическими, не утративши
ми своего значения и в наше время. А. д'Орбиньи изучил чрезвычайно 
большое число навсегда вошедших в науку родов и видов фораминифер, 
как ископаемых — меловых (1840), палеогеновых и неогеновых (1826, 
1846), так и современных (1826, 1839i, 2 , з) • Описания его кратки и со
держательны, сопровождаются обычно блестящими по исполнению ил- 
.люстрациями. Объем отдельных систематических единиц оценивался
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А. д'Орбиньи обычно очень правильно; в этом отношении он во многом 
опередил многих позднейших ученых конца прошлого и даже начала 
текущего столетия. А. д'Орбиньи первый указал на стратиграфическое 
значение ископаемых фораминифер, в чем опять-таки превзошел не 
только своих предшественников и современников, но и более поздних 
исследователей.

Система А. д'Орбиньи господствовала в палеонтологии форамини
фер довольно долгое время. Она вошла в такие известные в середине 
прошлого столетия сводки, как «Трактат палеонтологии или естествен
ная история ископаемых животных, рассмотренная в отношениях зооло
гическом и геологическом» Ф. Ж. Пикто (Pictet, 1857), профессора зоо
логии и сравнительной анатомии в Женеве. Этой же системой пользовал
ся в своей «Lethaea rossica» известный русский палеонтолог Э. Эйхвальд 
(Eichwald, 1860) и многие другие ученые.

КЛАСС FORAMINIFERES

О т р я д  Monostegues
Роды. Orbulina, Oolina, Ovulites, Dacty- 

lopora, Conodictium, Goniolina

О т р я д  Cyclostegues
Роды: Cyclolina, Orbitolites, Orbitolina, 

Orbitoides

О т р я д  Stichostegues
С е м е й с т в о  Aequilateralidae
Роды: Glandulina, Nodosaria, Orthocerina, 

Dentalina, Frondicular'a, Lingulina, 
Vaginulina, Marginulina

С е м е й с т в о  Inaequilateralidae
Род Webbina

О т р я д  Helicostegues

С е м е й с т в о  Nautiloidae
Роды: Cristellaria, Flabellina, Robulina, 

Fusulina, Nonionina, Nummulites, Assi- 
lina, Siderolina, Hauerina, Operculina, 
Polystomella, Peneroplis, Dendritina, 
Spirolina, Lituola, Orbiculina, Alveo- 
lina

С е м е й с т в о  Turbinoidae
Роды: Rotalia, Globigerina, Planorbulina, 

Truncatulina, Placopsilina, Anomalina, 
Rosalina, Valvulina, Verneuilina, Buli- 
mina, Uvigerina, Pyrulina, Faujasina, 
Chrysalidina, Clavulina, Gaudryina

О т р я д  Enthomostegues
Роды: Asterigerina, Amphistegina, Hete- 

rostegina

О т р я д  Enallostegues
С е м е й с т в о  Polymorphinidae
Роды: Dimorphina, Guttuiina, Globulina, 

Polymorphina
С е м е й с т в о  Textularidae
Роды: Bigenerina, • Textularia, Bolivina, 

Sagrina, Cuneolina

О т р я д  Agathistegues
С е м е й с т в о  Miliolidae
Роды: Biloculina, Fabularia, Spiroloculina
С е м е й с т в о  Multiloculidae
Роды: Triloculina, Articulina, Sphaeroidi- 

na, Quinqueloculina, Adelosina

Исключительно важное значение имеет работа немецкого исследо
вателя М. Шульца (Schultze, 1854), посвященная изучению раковины 
и протоплазматического тела современных фораминифер. В основу 
предложенной М. Шультце системы фораминифер были положены такие 
признаки, как наличие хитиноидной, известковистой или песчанистой, 
прободенной или непрободенной раковины, а также признак одно- или 
многокамерное™ последней; типу строения раковины уделялось мень
шее внимание. Детальное изучение строения стенки раковин форамини
фер, осуществленное М. Шультце и В. Уильямсоном (Williamson, 1858), 
дало новый критерий систематики фораминифер, использованный праж
ским профессором А. Рейссом (Reuss, 1862) и независимо от него анг
лийским исследователем В. Карпентером совместно с В. Паркером и 
Т. Джонсом (Carpenter, Parker, Jones, 1862). В. Паркеру и Т. Джонсу 
(Parker, Jones, 1859^2, 1860) принадлежит, помимо того, опубликован
ная в ряде отдельных статей ревизия выполненных прежними авторами 
описаний фораминифер (начиная с К. Линнея).
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С И С Т Е М А  А . Э. Р Е Й С С А , 1861 (1 8 6 2 )

В 1861 г. пражский профессор Аугуст Эммануэль Рейсс (Reuss, 1861, 
1862), занимавшийся много лет изучением ископаемых фораминифер 12, 
предложил Академии наук в Вене новую классификацию этой группы. 
При создании новой классификации А. Э. Рейсс исходил из того сообра
жения, что система, основанная на одном каком-либо изолированном 
признаке, не может отражать природные отношения. Естественная си
стема должна основываться по возможности на совокупности всех при
знаков; наиболее важные и общие из этих последних должны при этом, 
учитываться в первую очередь.

К числу наиболее важных признаков А. Э. Рейссом отнесен хими
ческий состав раковин: по мнению этого исследователя выделение орга
низмом неодинаковых химических соединений указывает, бесспорно, на 
различную внутреннюю организацию живых существ. А. Э. Рейсс от
мечает, что значительное количество фораминифер обладает агглютини
рованными— кремневыми раковинами; этот признак характерен не 
только для отдельных родов, но даже для семейств фораминифер. По
добным же образом известковыми раковинами отличаются другие роды, 
а также и семейства. Необходимо отметить, что по современным пред
ставлениям речь в данном случае идет не столько о химическом составе 
раковины, хотя отличия в нем очевидны, сколько о характере (способе) 
выделения раковины: путем агглютинации посторонних частиц в первом 
случае и за счет выделения (секретирования) — во втором.

Другим важным признаком, по мнению А. Э. Рейсса, является тон
кая структура стенки, поскольку эта особенность отражает определенную 
■секреторную способность животного, без сомнения связанную с его ор
ганизацией — с тонким строением живого вещества.

Большое значение, как и в предшествующих классификациях, при
дается признаку расположения камер — типу строения раковины—■ 
двухрядному, альтернативному, спиральному, прямолинейному и т. д. 
В отличие, однако, от А. д‘Орбиньи А. Э. Рейсс не придает типу строе
ния раковины решающего значения, считая первые два из рассмотрен
ных признаков более существенными.

Классификация А. Э. Рейсса дана в одной и той же статье в двух 
вариантах: в основном тексте работы — первый вариант и в послесло
вии— второй. Отличия двух вариантов заключаются в том, что в пер
вом однокамерные фораминиферы выделяются в самостоятельную груп
пу, противопоставляемую другой, включающей в себя многокамерные 
формы. Во втором варианте однокамерные формы отнесены по принад
лежности к разным группам фораминифер, выделенным на основании 
других особенностей строения.

В первом варианте однокамерные фораминиферы (Monomera) под
разделены на семейства: Gromidea, Lagenidae, Spirillinidae, Squamu- 
linidae, Ovulitidea, Cornuspiridae, Ammodiscinea.

К числу образующих второе подразделение системы многокамерных 
(Polymera) отнесено четырнадцать семейств. Первые шесть из них об
ладают известковыми стекловатыми раковинами, пронизанными тончай
шими поровыми канальцами — это Rhabdoidea, Cristellaridea, Poly- 
•morphinidea, Cryptostegia, Textularidea, Cassidulinidea. Следующие 
три — Miliolidea, Orbitulitidea, Peneroplidea отличаются компактными из
вестковыми фарфоровидными раковинами. У Lituolidea, Uvellidea ра-

12 Первая работа А. Э. Рейсса, заключающая описания фораминифер, была опубли
кована в 1846 г.— это известное его исследование фауны верхнего мела Чехословакии, 
так называемого плейера — сеноманских и туронских отложений. Вслед за тем А. Э. Рейсс 
обнародовал целый ряд работ по меловым и третичным фораминиферам Западной 
Европы. '
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ковины песчано-кремневые. Раковины представителей Rotalidea извест
ковые, пронизанные, по мнению Рейсса, разветвленными каналами раз
личного диаметра. Наконец, наиболее высокоорганизованными форами- 
ниферами, у которых структура раковины достигает наибольшей слож
ности, являются Polystomellidea и Nummulitidea, они имеют известко
вую раковину, пронизанную сложг 

Изложенная А. Э. Рейссом в 
■фораминифер —• более совершенная 
к действительности.
I. Фораминиферы с непрободенной рако

виной
А. С песчано-кремневой раковиной

1. Lituolidea: Ammodiscus, Nubecularia, 
Haplostiche, Lituola

2. Uvellidea: Trochammina, Valvulina,
Verneuilina, Tritaxia, Ataxophragmium, 
Plecanium, Clavulina, Gaudryina, Bi- 
generina

Б. С компактной фарфоровидной извест
ковой раковиной

3. Squamulinidea (?): Squamulina
4. Miliolidea

а) . Cornuspiridea: Cornuspira
б) Miliolidea: Uniloculina, Biloculina, 

Spiroloculina, Triloculina, Quinque- 
loculina

в) Fabularidea: Fabularia
5. Peneroplidea: Peneroplis, Vertebralina, 

Hauerina
6. Orbitulitidea: Cyclolina, Orbitulites,

Orbitulina, Alveolina

И. С пористой раковиной
A. Со стекловидной тонкопористой рако

виной
7. Spirillinidea: Spirgllina
8. Ovulitidea: Ovulites
9. Rhabdoidea

a) Lagenidea: Lagena, Fissurina

о построенной системой каналов, 
послесловии (Nachschrift) система 
и, по нашему мнению, более близка

б) Nodosariidea: Nodosaria
в) Vaginulinidea: Vaginulina
д) Frondicularjdea: Frondicularia,

Rhabdogonium, . Amphimorphina, 
Dentalinopsis, Flabellina

е) Glandulinidea: Glandulina, Pseca- 
dium, Lingulina, Lingulinopsis

ж) Pleurostomellidea: Pleurostomella
10. Cristellaridea: Cristellaria
11. Polymorphlnidea: Bulimina, Virgulina, 

Polymorphina, Uvigerina, Strophoco- 
nus, Robertina, Sphaeroidina, Dimor- 
phina

12. Criptostegia: Chilostomella, Allomor- 
phcna

13. Textulariidea: Textularia, Proroporus, 
Sagraina, Vulvulina, Bolivina, Cuneo- 
lina, Gemmulma, Schizophora

14. Cassidulinidea: Cassidulina, Ehrenber- 
gina

. Б. Со сложнопористой известковой ра
ковиной

15. Rotalidea: Rotalia, Patellina, Rosalina, 
Truncatulina, Planorbulina, Globigeri- 
na, Spirobotrys

В. С известковой, пронизанной развет
вленными каналами раковиной •

16. Polystomellidea: Polystomella, Fauja- 
sina, Nonionina, Fusulina

17. Nummulitidea: Nummulites, Assil'na, 
Amphistegina, Cycloclypeus, Orbitoi- 
des, Conulites

СИСТЕМА Г. Б. БРЭДИ, 1884

Вопросы классификации фораминифер рассматриваются в ряде ра
бот английского зоолога Генри Баумена Брэди (Brady, 1879i, 2, 1881, 
1884), посвященных результатам обработки сборов океанологической 
экспедиции на судне «Челленджер» в 1873—1876 гг. Предложенная 
Г. Б. Брэди система фораминифер была опубликована им первоначаль
но в одной из журнальных статей, а затем с небольшими изменениями 
вошла в его капитальный труд, составивший два тома отчета названной 
экспедиции (Brady, 1884).

Г. Б. Брэди ограничивается подразделением фораминифер, которые 
рассматриваются в качестве одного из отрядов простейших животных, 
на ряд семейств; некоторые из них, в свою очередь, подразделены на 
подсемейства. При этом Г. Б. Брэди совершенно отказывается от при
знания самостоятельности групп песчанистых, прободенных и непробо- 
денных фораминифер, ссылаясь на то, что, во-первых, некоторые пес
чанистые формы являются в то же время и прободенными и, во-вторых, 
что при подобном делении близко родственные, по его мнению, песча
нистые и известковистые текстулярииды попадают в совершенно различ
ные, далеко отстоящие одно от другого подразделения системы.
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Наиболее примитивные фораминиферы, обладающие хитиноидной 
непрободенной однокамерной раковиной, способной в отдельных слу
чаях агглютинировать посторонние частицы, отнесены к семейству Gro- 
midae.

Miliolidae — семейство, объединяющее такие, по нашим представ
лениям, разнородные формы, как относимые Г. Б. Брэди (Brady, 1881) 
даже к одним подсемействам: Miliolininae — Nubecularia, Miliolina,
Hauerina и Orbitolitinae—• Peneroplis, Alveolina и др., общей особенно
стью большинства которых является наличие известковистых непробо- 
денных раковин. В отдельных случаях раковины фораминифер, относи
мых Г. В. Брэди к Miliolidae, инкрустированы песчинками; при неблаго
приятных условиях (например, при опреснении) раковина становится 
хитиноидной или хитиноидно-песчанистой; в абиссальной зоне милиоли- 
ды приобретают гомогенную непрободенную тонкую раковину из 
кремнезема.

Представители семейства Astrorhizidae обладают однокамерными ' 
раковинами, как правило, всегда агглютинированными, чаще грубопес
чанистыми, по типу строения неправильно лучистыми, разветвленными, 
палочковидными, при этом однополюсными или «амфистомными» — от
крытыми с обоих концов, либо, наконец, одноосными — пузыревидными 
или почти шаровидными. «Многокамерные» представители этого семей
ства не имеют правильного строения и представляют собой агрегаты 
отдельных раковин, «не успевших обособиться одна от другой», а не 
результат ритмичного роста, как это имеет место при настоящей много
камерное™. Правда, у некоторых трубчатых форм (Hyperammina), от
несенных Г. Б. Брэди к астроризидам, наблюдаются перетяжки на по
верхности раковины, могущие быть истолкованными как зачаточное 
проявление многокамерности. К семейству Astrorhizidae Г. Б. Брэди 
относит роды Astrorhiza, Pilulina, Saccammina, Rhabdammina, Hype
rammina и др. Практически, как указывает Г. Б. Брэди, в это семейство 
включены современные глубоководные агглютинированные формы, за 
исключением представителей семейства Lituolidae (Brady, 1881, с. 41).

К семейству Lituolidae Г. Б. Брэди отнесены песчанистые формы, 
обладающие агглютинированной раковиной, спирально-свернутые и либо 
неподразделенные на камеры, либо многокамерные; сюда же отнесены 
одноосные многокамерные агглютинированные формы. Навивание у 
спирально-свернутых литуолид (в понимании этого семейства Г. Б. Брэ
ди) может быть клубковидным (неправильным) спирально-плоскостным 
или, наконец, спирально-коническим (трохоидным). Перегородки у мно
гокамерных литуолид развиты несовершенно. Камеры у представителей 
этого семейства нередко отличаются лабиринтовым строением стенок, 
иногда подразделены на вторичные камерки. В семейство включены ро
ды Lituola, Reophax, Haplophragmium, Placopsilina, Ammodiscus, En- 
dothyra, Cyclammina, Trochammina и др. Некоторые из литуолид обла
дают раковинами, по типу строения очень сходными (гомеоморфными) 
с известковыми раковинами представителей других семейств — Lagena, 
Nidosaria, Globigerina, Rotalia, Nonionina и т. n.

Как семейство Astrorhizidae, так и Lituolidae в объеме, предлагае
мом Г. Б. Брэди, представляет, по нашему мнению, сборные группы, 
куда помимо родственных форм включены и далеко отстоящие друг от 
друга роды, возможно, совершенно различного происхождения. Однако 
даже при современном уровне изученности фораминифер эти сборные 
группы в известной части приходится сохранять из-за недостаточности 
критериев для. распознавания родов, обладающих внешне сходным 
строением, но генетически друг с другом не связанных.

Раковины представителей семейства Parkeridae неизменно песчани
стые, по форме чечевицеобразные, шаровидные или веретеновидные, 
имеющие спиральное или слоистое — концентрическое строение. Камеры
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лабиринтовые или заполнены вторичными перегородками, образующими 
решетчатые подразделения. Г. Б. Брэди считает, что относимые сюда 
Parkeria и Loftusia напоминают своим строением строматопор и что 
семейство паркерид, занимающее среди фораминифер несколько особое 
положение, представляет собой связующее звено между фораминифе- 
рами и губками, к которым относит, очевидно, строматопор (Brady, 
1881, с. 42).

К семейству Textularidae Г. Б. Брэди причисляет все спирально
винтовые формы (за исключением полиморфин и близких к ним), неза
висимо от того, обладают они известковистой или агглютинированной ра
ковиной. Таким образом, в это семейство попадают такие заведомо да
лекие в генетическом отношении роды как Textularia, Buliniina и Cas- 
sidulina. Правда, эти роды принимаются Г. Б. Брэди за типичные для 
трех подсемейств текстулярид: Textularinae (сюда, помимо типичного, 
включены роды Verneuilina и Valvulina), Bulimininae и Cassidulininae 
(с родом Ehrenbergina, помимо типичного). Г. Б. Брэди особо подчер
кивает, что у него нет оснований отделять агглютинированных предста
вителей родов Textularia и Bulimina от гомеоморфных их форм с про
зрачной известковистой раковиной. Кроме того, он отмечает, что отличия 
между родами Textularia и Valvulina являются малосущественными.

К семейству Chilostomellidae частично отнесены гомеоморфные с 
милиолидами фораминиферы — Chilostomella, обладающие пористыми 
раковинами, а также Ellipsoidina и Allomorphina. Г. Б. Брэди отмечает, 
что если бы он знал род Chilostomella не только по изображениям, то 
давно уже отнес бы его и Ellipsoidina к одному семейству. Отличия 
между упомянутыми родами Г. Б. Брэди. видит лишь в том, что у Chilo* 
stomella камеры расположены так, что каждая последующая оказывает
ся обращенной своим устьем в противоположную сторону в сравнении 
с предыдущей, у Ellipsoidina же нарастание камер идет в одном направ
лении и устья соответственно обращены в одну и ту же сторону. Именно 
эти различия заставили последующих авторов, в частности Кушмана, 
отнести роды Chilostomella и Ellipsoidina к разным семействам и при
том в качестве типичных представителей этих последних.

У семейства Lagenidae, принимаемого Г. Б. Брэди в полном соот
ветствии с трактовкой В. Карпентера, В. Паркера и Т. Джонса (Car
penter, Parker, Jones, 1862), раковины известковистые, очень тонкопори
стые, каналы и дополнительный скелет отсутствуют. Устье конечное — 
терминальное, у спиральных форм периферическое, в виде простого 
круглого отверстия или лучистое. К Lagenidae Г. Б. Брэди относит под
семейство Lageninae с родами Lagena, Nodosaria, Cristellaria и други
ми и подсемейство Polymorphininae, куда входят Polymorphina, Ramuli- 
па, Uvigerina и др. Таким образом, к семейству Lagenidae отнесены ро
ды, принадлежащие к двум близким по современным представлениям 
семействам.

Семейство Globigerinidae включает в основном пелагических фо
раминифер, которые обладают известковыми пористыми спиральными 
раковинами, состоящими из немногочисленных шаровидно-вздутых ка
мер. Устье углобигеринид простое или усложнено дополнительными, рас
положенными вдоль швов отверстиями. Система каналов отсутствует, 
а дополнительного скелета либо нет вовсе, либо он представлен многочи
сленными тонкими радиально ориентированными иглами, покрывающими 
поверхность раковины. К глобигеринидам Г. Б. Брэди относит роды Glo- 
bigerina, Hastigerina, Sphaeroidina, Pullenia и Candeina, из которых по 
современным представлениям только первые три заслуживают совер
шенно бесспорного отнесения к данному семейству, а последний заведо
мо ничего общего с ним не имеет.

Представители семейства Rotalidae имеют известковистые прободен- 
ные раковины, в отличие от планктонных глобигеринид ведут донный
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образ жизни, могут свободно передвигаться по субстрату или прикреп
ляться к нему. Типичные представители имеют спирально-конические 
трохоидные раковины, но Г. Б. Брэди, в отличие от В. Карпентера, 
В. Паркера и Т. Джонса (Carpenter, Parker, Jones, 1862), включает сюда 
же спирально-плоскостных Spirillina, указывая, что этот род является 
такой же лишенной перегородок модификацией роталид, как Cornuspira 
среди милиолид или Ammodiscus по отношению к Trochammina. Наибо
лее характерные роды Discorbina, Rotalina, Pulvinulina, Truncatulina, 
Anomcuina, Calcarina. К роталидам отнесены и некоторые формы непра
вильного строения — Planorbulina, Pupertia, Carpenteria и Polytrema. 
В состав семейства включены многие формы, причисляемые в настоящее 
время к самостоятельным семействам, особенно такие, как Tinoporus, 
Cymbalopora и Calcarina. Г. Б. Брэди отмечает, что для некоторых наи
более высокоорганизованных роталид характерны двухслойные перего
родки, а также наличие системы каналов.

Последнее, по Г. Б. Брэди, семейство Nummulitidae отличается мно
гокамерными раковинами спирально-плоскостного типа строения, с из
вестковыми стенками, пронизанными поровыми канальцами, у наиболее 
высокоорганизованных форм имеется система каналов, подчас очень 
сложного строения, а также разнообразно построенные образования до
полнительного скелета. К этому семейству Г. Б. Брэди относит подсе
мейства Polystomellinae в составе родов Nonionina и Polystomella и 
Nummulitinae. Последнее подсемейство представляет сборную группу, 
включающую в основном роды заведомо различного происхождения, та
кие как Archaediscus, Amphistegina, Fusulina, Orbitoides, Cycloclypeus, 
Heterostegina, Operculina, Nummulites и Eozoon (?).

Из приведенного обзора нетрудно усмотреть, что число принимае
мых Г. Б. Брэди семейств фораминифер довольно незначительно — всего 
одиннадцать (в более позднем варианте 1884 г. их десять: исключено 
семейство Parkeridae). По объему семейства Г. Б. Брэди мало отлича
ются от отрядов А. д’ Орбиньи, хотя этими авторами в предлагаемые 
ими группы вкладывается неодинаковое содержание. Система Г. Б. Брэ
ди, в отличие от предложенной А. д’ Орбиньи, является значительным 
шагом вперед и в большей мере приближается к естественной, посколь
ку построена с учетом совокупности признаков строения. Если обратить
ся к последующим попыткам классификации фораминифер, то оказыва
ется, что во всех них в той или иной мере находят свое отражение 
представления Г. Б. Брэди. Некоторые принятые им семейства сохраня
ются (в измененном объеме) и до настоящего времени. Многим подсе
мействам, по Г. Б. Брэди, придается значение семейств. Ряд семейств 
этого исследователя представляет основу выделенных впоследствии 
надсемейств (в системах М. Глеснера и Ж. Сигаля), или отрядов фора
минифер в нашем понимании. Все же, однако, лишь в некоторых случа
ях семейства, выделенные Г. Б. Брэди, более или менее правильно от
ражая существующие в природе отношения, включают действительно 
родственные формы (лагениды, отчасти милиолиды и роталиды); в дру
гих случаях они представляют собой сборные группы.

Экспедиция «Челленджера», хотя и была следствием колониальной 
политики Великобритании начала второй половины прошлого столетия, 
явилась крупным событием в мировой науке и принесла исключительно 
ценные результаты. Экспедиция, посетившая в течение трех с лишним 
лет почти все моря земного шара, доставила материалы по самым раз: 
личным группам организмов, в том числе исключительные по своему 
богатству сборы фораминифер. Экспедиция была организована в то вре
мя, когда наук'а развивалась под влиянием прогрессивных эволюционных 
идей Ч. Дарвина. Совершенно несомненно, что и участники экспедиции, 
и лица, обрабатывавшие ее сборы, в какой-то мере находились под силь
ным влиянием .этих идей, задевшими безусловно и Г. Б. Брэди. Как
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добросовестный естествоиспытатель, располагавший исключительно 
большим материалом, Г. Б. Брэди в этих условиях не мог отказаться 
■от попытки построить естественную генетическую классификацию, хотя 
бы для некоторых групп фораминифер. В самом тексте труда Г. Б. Брэ
ди (Brady, 1881, с. 34) можно найти суждения о необходимости учиты
вать при построении системы «естественное родство и естественную 
последовательность форм». Указания о родстве тех или иных форм, не
однократно приводимые Г. Б. Брэди, следует понимать в буквальном 
смысле, как указания на филогенетическую близость.

Эволюционные принципы не были, однако, доведены Г. Б. Брэди 
последовательно до конца: не было серьезной попытки воссоздания род
ственных отношений между отдельными семействами и родами. Харак
терной чертой классификации Г. Б. Брэди является ее исключительно 
•сравнительно-морфологический характер: родственные связи между от
дельными формами, определяющие их положение в системе, устанавли
ваются им исключительно на основании изучения взрослых, вполне 
сформировавшихся раковин; особенности их онтогенетического развития 
во внимание не принимаются. Несмотря на то, что в работах Г. Б. Брэ
ди можно найти многочисленные указания на ископаемые формы, па
леонтологические данные не используются им для решения задач систе
матики и установления филогенетических отношений между отдельными 
родами и семействами фораминифер.

Представления Ч. Дарвина о неощутимом — постепенном переходе 
•от одного вида к другому и о том, что разновидность представляет со
бой зачинающийся вид, повлияли, возможно, на Г. Б. Брэди в отноше
нии понимания им объема видов и оценки их границ. Виды фораминифер 
в понимании Г. Б. Брэди неопределенны, обычно слишком велики, охва
тывают подчас большое количество разнородных форм. Не углубляясь 
в суть дела, Г. Б. Брэди постоянно отождествляет лишь внешне сходные 
современные виды с ископаемыми. Подобное понимание видов, не отра
жающее существующие в природе отношения, значительно обесценива
ет классификацию Г. Б. Брэди в практическом отношении. Вкладывая 
в понятие вида чрезвычайно широкое, неконкретное, расплывчатое содер
жание, Г. Б. Брэди тем самым лишает возможности детализировать 
историю развития группы. Объемистые «виды» обладают, если перене
сти их на палеонтологический материал, широким, неопределенным 
стратиграфическим распространением, и не имеют соответственно почти 
никакого значения при решении стратиграфических задач. Эти особен
ности и недостатки системы Г. Б. Брэди были в свое время совершенно 
правильно отмечены М. Неймайром (Neumayr, 1889, с. 202).

По мнению М. Неймайра, положительным является то, что при клас
сификации должное внимание уделяется наружной форме раковины и 
что в системе нет крупных таксономических категорий. Наряду с этим, 
М. Неймайр отмечает как отрицательный момент: сборный характер 
семейства Nummulitidae и Lituolidae, неправильное объединение форм 
с системой каналов и без нее, в семействе роталид неправильное поло
жение родов Cornuspira, Spirillina, Ammodiscus.

Ниже приводится система Г. Б. Брэди с включением всех принимае
мых им семейств, подсемейств и родов, заимствованных из его работ 
(Brady, 1881, с. 43, 44; 1884).
КЛАСС RHIZOPODA

О т р я д  Foraminifera
(Reticularia)

1. С е м е й с т в о  Gromidae: Gromia, La- 
gynis, Lieberkuehnia, Shepheardella

2. С е м е й с т в о  Miliolidae 
Подсемейство Miliolinae: Bathysiphon,

Squamulina, Nubecularia, Uni-Bi-Spi- 
roloculina, Miliolina, Cornuspira (Oph- 
thalmidium), Hauerina, Vertebralina, 
(Articulina), Fabularia 
Подсемейство Orbitolitinae: Penerop- 
iis, Orbiculina, Qrbitolites, Alveolina 
Подсемейство Dactyloporinae (?): 
Ovulites, Dactylopora и подроды
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3. С е м е й с т в о  Astrorhizidae: Psam- 
mosphaera, Sorosphaera, Saccammina, 
Pilulina, Storthosphaera, Technitella, 
Pelosina, Aschemonella, Astrorhiza, 
Dendrophrya, Rhabdammina, Jacuiella, 
Hyperammina, Psammatodendron, Sa- 
genella, Botellina, Marsipella, Haliphy- 
sema, Polyphragma

4. С е м е й с т в о  Lituolidae; Lituola, Re- 
ophax, Haplophragmium, Haplostiche, 
Placopsilina, Bdelloidina, Trochammi- 
na, Hormosina, Ammodiscus, Webbina, 
Nodosinella, Involutina, Endothyra,. 
Stacheya, Thurammina, Hippocrepina, 
Cyclammina

5. С е м е й с т в о  Parkeridae: Parkeria, 
Loftusia

6. С е м е й с т в о  Textularidae 
Подсемейство Textularinae: Textula- 
ria (Bigenerina, Pavonina, Spiroplecta, 
Cuneolina), Verneuilina (Gaudryina, 
Chrysalidina, Tritaxia), Valvulina 
(Clavulina)
Подсемейство Bulimininae: Bulimina 
(Virguljna, Bolivina, Pleurostomeila) 

Подсемейство Cassidulininae: Cassi- 
dulina, Ehrenbergina

СИСТЕМА M.

7. С е м е й с т в о  Chilostomellidae: Chi- 
lostomella, Allomorphina, Ellipsoidina

.8. С е м е й с т в о  Lagenidae
Подсемейство Lageninae: Lagena, Ra- 
mulina, Nodosaria (Lingulina), Fron- 
dicularia (Flabellina), Vaginulina (Ri- 
mulina), Rhabdogonium, Marginulina, 
Cristellaria
Подсемейство Polymorphininae; Poly- 
morphina (Dimorphina), Uvigerina 
(Sagrina)

9. С е м е й с т в о  Globigerinidae: Globi- 
gerina (Orbulina), Hastigerina, Pule- 
nia, Sphaeroidina, Candeina

10. С е м е й с т в о  Rotalidae: Spirillina, 
Patellina, Discorbina, Planorbulina 
(Truncatulina), Anomalina, Rupertia, 
Carpenteri.a, Polytrema, Tinoporus 
(Gypsina), Cymbalopora, Pulvinulina, 
Rotalia, Calcarina

11. С е м е й с т в о  Nummulitidae 
Подсемейство Polystomellinae: Nonio- 
nina, Polystomella
Подсемейство Nummulitinae: Archae- 
discus, Amphistegina, Fusulina, Eozo- 
on (?), Orbitoides, Cycloclypeus, Hete- 
rostegina, Operculina, Nummulites

НЕЙМАЙРА, 1889

Мельхиор Неймайр (M. Neumayr), венский геолог и палеонтолог, был 
одним из первых убежденных сторонников учения Ч. Дарвина. В вышед
шей в свет еще при жизни автора первой части его книги «Стволы царства 
животных» (1889)13 была сделана попытка показать картину филогене
тического развития ряда групп низших безпозвоночных: простейших, 
губок, кишечнополостных, иглокожих, червей, мшанок и плеченогих; 
в числе простейших подробно рассматриваются фораминиферы. Кроме 
того, М. Неймайром несколько ранее была опубликована работа, посвя
щенная вопросам филогенетического развития одних лишь фораминифер 
и соответственно — естественной классификации этой группы (Neu- 
mayr, 1887).

М. Неймайр, располагавший в свое время более скудными, чем мы, 
сведениями о раннепалеозойских фораминиферах и значительно более 
ограниченными данными о среднепалеозойских их представителях, ука- 
эывает, что корни фораминифер не могут быть прослежены с достаточ
ной полнотой в геологическом прошлом Земли. Ему были известны 
разнообразные и в основном уже высокоорганизованные фораминиферы 
карбона,, для объяснения происхождения которых он не имел необходи
мых данных. М. Неймайр отмечает, что фораминиферы карбона пред
ставляют, несомненно, естественную группу, представители которой 
связаны друг с другом узами родства. Совершенно естественно, что 
отсюда вытекало предположение об их общих предках, не сохранивших
ся из-за неполноты геологической летописи или просто еще не известных.

13 Имеется русский перевод М. В. Павловой вступительных глав этой книги_«Кор
ни животного царства» (Под редакцией А. П. Павлова. М., 1919). Общая оценка^деятель- 
ности М. Неймайра как палеонтолога — эволюциониста дана Л. Ш Давиташвили 
(1948, с. 129).
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М. Неймайр прямо указывает на то, что постепенная смена форм обус
ловливалась эволюционным — филогенетическим развитием форамини
фер в геологическом прошлом. Он высказывает ряд положений, касаю
щихся этого развития. Так, например, он считает, что фораминиферы с 
известковыми ракойинами произошли от форм с агглютинированными 
скелетными образованиями. Наиболее примитивными по типу строения 
он считает неправильные раковины астроризид. Различные основные 
генетические группы — «стволы» или «ветви» известковистых форм не 
связаны непосредственно друг с другом, но берут начало от представи
телей, обладающих песчанистой раковиной, независимо одни от других. 
С одними и теми же агглютинированными предковыми формами могут 
стоять в родственной связи, с одной стороны, прободенные, а с другой,— 
непрободенные известковистые формы.

Относительно низкоорганизованные (примитивные) известковистые 
формы, связанные непосредственно со своими песчанистыми предками, 
никогда не имеют таких черт высокой организации, как система каналов 
и дополнительный «промежуточный» скелет. М. Неймайр отмечает, что 
между песчанистыми фораминиферами, с одной стороны, и известкови- 
стыми — с другой, наблюдаются многочисленные случаи «изоморфиз
ма»— гомеоморфии. Агглютинированные формы в течение геологической 
истории постепенно вытеснялись известковистыми формами: если в кар
боне число видов с известковой раковиной было несколько меньше числа 
агглютинированных форм, то в лейасе известковистых видов было вдвое, 
а в палеогеновом и неогеновом периодах втрое или вчетверо больше 
числа агглютинированных. Связующие формы между агглютинирован
ными и известковистыми формами существовали в основном только 
в палеозое; к таким формам М. Неймайр относит Endoihyra, Nodosinella 
и Agathammina. Необходимо отметить, что второй из упомянутых родов 
в настоящее время некоторые исследователи причисляют к водорослям. 
В том, что какое-то количество примитивных по своему строению форм, 
таких, например, как агглютинированные астроризиды и текстулярииды, 
сохранилось до наших дней, М. Неймайр не видит ничего противореча
щего эволюционной теории — подобные случаи переживания примитив
ных форм наблюдаются и в других группах животного мира.

М. Неймайр устанавливает три ступени развития фораминифер. 
Первая из них — наиболее примитивные неправильного в основном 
строения агглютинированные формы, наиболее характерными предста
вителями которых являются Astrorhizidae. Второй ступени развития 
отвечают агглютинированные же формы, но более высокоорганизован
ные— правильного строения. Наконец, третья ступень — это формы с 
известковой раковиной. М. Неймайр считает, что от астроризид берут 
начало более или менее независимо четыре основных направления — 
главных ствола развития фораминифер (М. Неймайр называет их «ти
пами»): I) ствол корнуспирид, включающий в себя формы с непробо- 
денной фарфоровидной известковой раковиной, а также их агглютини
рованных предков; 2) ствол агглютинированных и известковистых 
текстуляриид («текстилярид», как их называет М. Неймайр); 3) ствол 
литуолид, куда входят различные по типу строения раковины форамини
ф ер— одноосные, изогнутые и спиральные, имеющие песчанистые или 
известковые раковины; 4) ствол фузулинид. Все четыре перечисленных 
ствола проходят, по мнениюМ. Неймайра, две ступени развития-—вто
рую и третью. Пятым стволом развития фораминифер, по М. Неймайру, 
являются исключительно известковистые нуммулитиды. Происхождение 
этой группы для него остается неясным. Отдельные стволы форамини
фер дают разветвления, приводящие к формам, специализированным 
в различных направлениях.

К группе астроризид М. Неймайр относит не только представителей 
семейства Astrorhizidae в современном понимании, но и саккаминид,
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гиперамминид и др. Некоторые из этих форм имеют обособленное устье,, 
тогда как у других сообщение с внешней средой осуществляется через, 
диффузно рассеянные отверстия. Корнуспириды, берущие начало непо
средственно от астроризид, начинают свое развитие, как уже указыва
лось, со второй ступени; первыми их представителями являются виды- 
рода Ammodiscus с песчанистой стенкой, от которых берут начало' 
кремневые Silicina; сюда же отнесен установленный М. Неймайром 
(Neumayr, 1887) род Agathammina переходный, по его мнению, к ми- 
лиолидам. Положение этого рода остается, однако, не вполне ясным, 
поскольку М. Неймайр совершенно определенно говорит о том, что от 
агглютинированного Ammodiscus берут начало два ответвления: непро- 
боденные Cornuspira и генетически связанные с ней милиолиды и пене- 
роплиды, с одной стороны, и пористые, появляющиеся еще в карбоне, 
Spirillina с происходящими от нее Involutina и Problematina — с дру
гой. Род Agathammina при этом остается в стороне.

В то же время М. Неймайр видит бесспорное подтверждение гене
тической связи между корнуспирами, милиолидами и ленероплидами в 
том, что раковина милиолид, а также некоторых пенероплид начинается 
спиральной неподразделенной трубкой. В этом отношении М. Неймайр 
опирается на данные своих предшественников — Г. Штейнманна (Stein- 
mann, 1881), В. Карпентера, Т. Джонса и В. Паркера (Carpenter а. 
oth., 1862), а также других авторов. М. Неймайр пытается установить 
положение в системе таких родов ствола корнуспирид, как Planispirina 
(Nummotocutina), Vertebralina, Hauerina и Ophthalmidium. Ранее эти 
формы относили то к подсемейству Hauerininae, то к Cornuspirinae. 
М. Неймайр считает, что Hauerina и Vertebralina (включая Articulina) 
следует относить к пенероплидам- в качестве наиболее примитивных 
форм, переходных от милиолид. Род Ophthalmidium М. Неймайр рас
сматривает как предковый по отношению к прочим милиолидам, a Pla
nispirina— как боковое ответвление от названного рода.

Наиболее типичными представителями семейства милиолид явля
ются роды Spiroloculina, Biloculina, Triloculina и Quinqueloculina, объе
диняемые нередко под общим названием Miliolina. Все эти формы отли
чаются общей особенностью — камеры их раковин занимают половину 
оборота клубковидно навитой раковины, Расположение оборотов, как 
известно, у различных родов неодинаково (в одной плоскости под уг
лом 120° и 72°). Появление этой группы типичных милиолид в триасе 
(по данным М. Неймайра) хорошо согласуется, по мнению этого иссле
дователя, с тем, что предковая форма — Cornuspira появляется еще в 
карбоне. Учитывая особенности внешней формы раковины, характер ее 
навивания и подразделения на камеры у альвеолинид, появляющихся в 
верхнем мелу и достигающих расцвета в эоцене, М. Неймайр считает, 
что они настолько существенно отличаются от прочих фораминифер с 
фарфоровидной непрободенной раковиной — представителей ствола кор
нуспирид, что принадлежность их к этому стволу, по меньшей мере, 
сомнительна.

Появляющиеся уже в палеозое агглютинированные текстуляриидьт 
(М. Неймайр приводит как данные об их сомнительных находках в виде 
внутренних ядер в окрестностях Ленинграда в глауконитовых породах 
нижнего ордовика (Ehrenberg, 1855), так и достоверные сведения о ка
менноугольных формах) дают начало ряду известковистых представи
телей этого семейства, отличающихся всегда прободенной раковиной. 
В отличие от некоторых других стволов фораминифер, где переходные 
формы между агглютинированными и йзвестковистыми представителями 
не доживают до наших дней, среди современных текстуляриид мы на
блюдаем ряд примитивных представителей, унаследованных, по мнению 
М. Неймайра, от палеозойских фаун. С большим сомнением относит 
М. Неймайр к стволу текстуляриид семейство хилостомеллид в составе
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родов Allomorphina, Chilostomella и Ellipsoidina. Все прочие форамини- 
феры с известковой раковиной стоят от хилостомеллид еще дальше, чем 
текстулярииды. М. Неймайр отмечает, что среди агглютинированных 
фораминифер имеются гомеоморфные роду Allomorphina формы, такие 
как Trochammina galeata и Т. pauciforata, выделяемые им (Neumayr, 
1889) в особый род— Cystammina. Если принять, что известные 
М. Неймайру представители Trochammina исключительно современ
ные, а род Allomorphina известен с мела, то вполне понятно, что 
вопрос о происхождении хилостомеллид от агглютинированных 
форм непосредственно также остался для этого исследователя неяс
ным. Необходимо отметить, что и в свете современных данных система
тическое положение хилостомеллид не удается установить достаточно 
достоверно.

К агглютинированным представителям ствола литуолид М. Неймайр 
относит род Liluota, понимаемый в широком смысле, включая Haploph- 
ragmium, Haplostiche, Reophax и др.; затем — роды Trochamina, Endo- 
thyra, Nodosinella и др. Последний из перечисленных родов М. Неймайр 
принимает за предка семейства нодозариид, оспаривая при этом мнение 
о происхождении нодозариид от однокамерных Lagena. Если учесть, что 
по современным данным, как отмечалось выше, Nodosinella не относят
ся к фораминиферам, а лагены появляются с ордовика или силура, что 
было известно и М. Неймайру, то вряд ли можно согласиться с мнени
ем этого исследователя. Совершенно правильным с нашей точки зрения 
является мнение М. Неймайра о том, что нодозарииды происходят от 
одноосных форм и что исходным — предковым родом для спиральных 
представителей данного семейства является Nodosaria. К семейству 
нодозариид, рассматриваемому в качестве самостоятельной ветви ствола 
литуолид, М. Неймайр относит полиморфинид, а также увигерин, пола
гая, что общим для всех, столь широко понимаемых нодозариид явля
ется конечное (терминальное) положение устья; кроме того, нодоза
рииды отличаются блестящей очень тонкопористой стенкой, а также 
простым внутренним строением — без системы каналов и дополнительно
го скелета, при образовании новой камеры раковины септальная поверх
ность предыдущей камеры становится дном последующей, т. е. септы у 
нодозариид однослойные.

Останавливаясь на фораминиферах, происходящих от Endothyra, 
М. Неймайр указывает, что наиболее близки к этому роду Nonionina 
(Nonion по современной номенклатуре). Nonionina дает начало полисто- 
меллидам, а близкая к ней Sphaeroidina представляет собой основа
ние — исходную форму другой ветви — глобигеринид, куда помимо этого 
рода входят Pullenia, Globigerina и Orbulina. Наиболее высокоорганизо
ванными известковистыми представителями ствола литуолид и соответ
ственно третьей ветвью группы эндотирид являются роталиды в собст
венном смысле слова, у которых, так же как у наиболее сложнооргани
зованных полистомеллид, развиваются система каналов и дополнительный 
«промежуточный» скелет. Среди роталид отмечаются такие специализи
рованные формы, как Cymbalopora, объединяющая в себе признаки 
глобигеринид и роталид, как Calcarina с мощными шиповидными 
выростами дополнительного скелета и Planorbulina с одними лишь 
ранними камерами, расположенными по спирали, и с последующи
ми — циклическими.

Очень существенно, что в качестве особого ответвления роталид 
М. Неймайр выделяет орбитоидов и близкие к ним формы, отмечая, 
что на начальных стадиях индивидуального развития раковина этих 
форм имеет спиральное строение. Необходимо также подчеркнуть, что 
М. Неймайр при разборе развития ствола литуолид настаивает на иск
лючении из него родов Spirillina, Involutina и Problematina, а также 
мало еще изученного в то время Patellina. Здесь уместно упомянуть,



что по современным данным Spirillina и Patellina резко отличаются от 
всех прочих фораминифер, цикл развития которых изучен, наличием 
амебоидных, а не жгутиковых гамет.

Вопрос о происхождении нуммулитов М. Неймайр оставляет откры
тым и, помещая их условно вместе с представителями ствола литуолид, 
лишь приводит три возможных варианта его разрешения: нуммулиты — 
либо потомки каких-то нодозариид — высокоразвитых кристеллярий, 
либо произошли от полистомеллид, с которыми их сближает положение 
устья, либо, наконец, представляют собой отдаленных потомков палео
зойских архедисцид. В последнем варианте филогении фораминифер 
М. Неймайр (Neumayr, 1889) предлагает еще один вариант — происхож
дение нуммулитов от Amphistegina, с которыми их сближает наличие 
так называемого краевого тяжа раковины.

Разбирая вопрос о происхождении фузулинид, представляющих 
особое направление развития, берущее, возможно, начало от эндотир, 
М. Неймайр отмечал, что среди представителей этого семейства имеют
ся как непрободенные — Fusulinella (по Brady, 1884, настолько тонко- 
прободенные, что поры неразличимы), так и прободенные формы — Fu- 
sulitia, Hemifusulina и Schwagerina. Опираясь на мнение Г. Картера 
(Carter, 1877) и Г. Штейнманна (Steinmann, 1881) и на собственные 
наблюдения, М. Неймайр склонен считать, что признак прободенного и 
соответственно непрободенного строения стенки раковины фораминифер 
не имеет принципиально важного значения: он предполагает (как теперь 
известно — без достаточного основания), что формы с фарфоровидной 
раковиной (такие даже, как милиолиды) при использовании более со
вершенных оптических средств окажутся также прободенными. Это по
зволяет ему рассматривать Fusulinella лишь как представителей одного 
из направлений развития ствола фузулинид, тогда как Fusulina и близ
кие к ней роды отвечают другому — параллельному направлению. Сле
дует отметить, что М. Неймайр ошибочно допускал наличие у некоторых 
Fusulinella агглютинированной стенки.

М. Неймайр сделал большой шаг вперед в сравнении со своими 
предшественниками. Многие высказанные им положения сохраняют си
лу и до настоящего времени. Его построения основываются не на одних 
лишь сравнительно-морфологических данных. Он последовательно про
водит в своих работах идею преемственности развивающихся в процессе 
эволюции организмов. М. Неймайр рассматривает этот процесс разви
тия в рамках геологического времени — в пределах последовательных 
геологических периодов. При создании своей первой в истории изучения 
фораминифер генетической классификации М. Неймайр использовал 
преимущества бывших в его распоряжении данных по ископаемым фо- 
раминиферам.

По уровню развития геологических наук во второй половине прош
лого столетия едва ли можно поставить в вину М. Неймайру, что он не 
осветил в должной мере вопрос о тех изменениях внешней среды, в ус
ловиях которых протекало филогенетическое развитие фораминифер. 
Эта сторона палеонтологических исследований не получает должного 
развития подчас и в наше время, не столько в силу косности палеонто
логов, сколько по причине сложности работ в данной области, нераз
работанности методики, недостаточности материалов и т. п. Отдельные 
филогенетические стволы и ветви в развитии фораминифер, установлен
ные М. Неймайром, близки к реально существовавшим (и существую
щим) в природе группам, взятым в их развитии (табл. 4). Действительно, 
такие группы, как Cornuspiridae, Fusulinidae и Nummulitidae, а также 
некоторые другие правильно отражают направления филогенетического 
развития. В той или иной форме эти группы входят в последующие 
классификационные схемы и, естественно, должны быть учтены и при 
создании новейшей классификации фораминифер.
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С И С Т Е М А  Л .  Р У М Б Л Е Р А , 1895

Основной предпосылкой классификации Людвига Румблера (Rhum- 
Ыег, 18952, 1903, 1911, 1913, 1923) является принцип адаптивной (при
способительной) эволюции, при этом раковина рассматривается как 
опорное или защитное скелетное приспособление. В основу своих рас- 
суждений Л. Румблер кладет математически обоснованные механические 
расчеты прочности раковин различного типа строения и сопротивляемо
сти различных типов раковин излому. Эволюция раковин фораминифер, 
преимущественно прогрессивная, идет по пути от неправильных форм 
через палочковидные к спиральным; последние являются наиболее со
вершенными. Основным систематическим признаком Л. Румблер счита
ет форму раковины, а признаки состава и структуры стенки — второсте
пенными.

Классификация Л. Румблера грешит рядом существенных недостат
ков. Л. Румблер, как видно из сказанного, односторонне преувеличивает 
значение одной группы систематических признаков и недооценивает 
другие. Данные палеонтологического изучения фораминифер Л. Румбле- 
ром почти не учитываются. В своей попытке свести причины развития 
различных скелетных образований к причинам механическим (в лучшем 
случае физическим и химическим) он почти совершенно игнорирует 
специфические биологические закономерности; в частности, Л. Румблер 
не придает должного значения принципу рекапитуляции, проявляюще
муся у фораминифер в индивидуальном развитии раковины, а подчас 
неправильно, с нашей точки зрения, истолковывает последовательность 
стадий онтогенеза с целью выяснения филогенеза той или иной группы 
фораминифер. Взаимоотношениям организма со средой, которым па 
смыслу казалось бы Л. Румблер должен был бы придавать особое зна
чение, почти не уделяется внимания: рассматривает скелетные образо
вания фораминифер, как определенные опорные и защитные приспособ
ления, в условиях некоей абстрактной среды, а не в тех или иных 
конкретных условиях.

Классификация Л. Румблера в наиболее новой редакции имеет сле
дующий вид. К первой группе семейств (Familiengruppe) — Archi-Mono- 
thalamia Л. Румблер относит фораминифер с первично-однокамерными 
раковинами, не имеющими настоящих перегородок (септ), а иногда 
имеющими лишь подразделения раковины на камеры, благодаря нали
чию перетяжек. К семейству Rhabdamminidae, включаемому в эту груп
пу, Л. Румблер относит роды Myxotheca, Allogromia, Lieberkuehtiia, 
Dendrotuba, Astrorhiza, Rhabdammina и др. К семейству Ammodisculi- 
nidae отнесены частично агглютинированные формы, а частично извест- 
ковистые, как прободенные, так и непрободенные; общей для всех 
представителей данного семейства особенностью является трубчатая 
раковина, в той или иной степени' завернутая спирально. К Ammodiscu- 
linidae отнесены роды Lituotuba, Ammodiscus, Cornuspira, Spirillina, 
Tetrataxis, Patellina и др.

Ко второй группе семейств — Nodosalidia отнесены фораминиферы, 
имеющие, как правило, многокамерные раковины, прямые — одноосные, 
дуговидные или спирально-плоскостные. Известны случаи вторичной 
одно,камерности, имеющие место у некоторых форм в силу того, что 
каждая вновь образовавшаяся камера отшнуровывается от предыдущей; 
начальная камера у представителей данного семейства без особой шей
ки, характерной для следующей группы семейств. К семейству Nodo- 
sammidae относятся роды Nodosinella, Reophax, к Nodosariidae ■— роды 
Nodosaria, Lagena, Cristellaria и др.

, Третья группа семейств — Elexostylidia включает формы с шаровид
ной начальной камерой, снабженной трубчатым продолжением — шейкой 
(flexostyler kammerhals). Через посредство этой трубчатой шейки на
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чальная камера соединяется со второй камерой раковины. В эту группу 
входят формы с непрободенной известковой стенкой раковины, реже 
формы прободенные или имеющие в составе стенки песчинки. Предста
вители этой группы, приспособившиеся к обитанию в солоноватой воде, 
приобретают псевдохитиновые или псевдохитиново-песчанистые ракови
ны. У некоторых глубоководных форм из Flexostylidia раковины состоят 
из аморфного кремнезема. В семейство Miliolidae Л. Румблером вклю
чены роды Peneroplis, Nubecularia, Biloculina, Miliolina; к семейству 
Orbitolinidae отнесены роды Orbilolites, Orbitoides и некоторые другие.

Четвертая группа семейств — Textulinidia охватывает фораминифер 
с многокамерными раковинами. Начальная камера без трубчатой сое
динительной шейки; последующие камеры располагаются в два, три 
или более рядов и при этом очередно (в нашем понимании •— по винтовой 
спирали). У некоторых относительно высокоорганизованных форм двух
рядная (по сути дела спирально-винтовая) раковина, в свою очередь, 
может быть закручена по плоскостной спирали. Раковины агглютиниро
ванные, песчаные или известково-песчаные, иногда чисто известковые; 
в большинстве случаев прободенные, реже непрободенные. Единствен
ное семейство Textulinidae, к которому отнесены роды Textularia, Crib- 
rostomum, Bolivina, Verneuilina, Cassidulina.

Представители пятой и последней группы семейств — Rotaliariidia 
отличаются многокамерными раковинами, начальная камера которых 
лишена трубчатой соединительной шейки. Последующие камеры распо
лагаются по плоскостной или конической спирали; реже наблюдается 
неправильное гроздевидное (ацервальное) расположение камер. Семей
ства: Trochamminidae с родами Endothyra, Trochammina, Cyclammina 
и др; Fusulinidae с родами Fusulina, Schwagerina, и др; Rotaliaridae 
с родами Pulvinulina, Rotalina, Globigerina, Orbulina. Polystomella, 
Nummulites и многими другими.

СИСТЕМА ДЖ. А. КУШМАНА, 1927

Существенным вкладом в систематику фораминифер явились рабо
ты американского исследователя Джозефа А. Кушмана (Joseph A. Cush
man). Свою новую классификацию Дж. Кушман предложил .в 1927 г. 
(Cushman, 1927i a) в журнальной статье в издававшихся им ежеквар
тально (с 1925 по 1950 г.) «Сообщениях лаборатории Кушмана по изу
чению фораминифер» (Contributions from the Cushman Laboratory for 
Foraminiferal Research)14. Вновь предложенная классификация была ил
люстрирована гипотетическими схемами филогенезов отдельных се
мейств, эти схемы без каких-либо изменений вошли во все последую
щие уже самостоятельные и притом каждый раз дополнявшиеся из
дания труда Дж. Кушмана —«Фораминиферы, их классификация и прак
тическое значение» (Foraminifera, their classification and economic 
use; 1-е изд. 1928, 2-е изд. 1933, 3-е изд. 1940, 4-е изд. 1948 и второе 
стереотипное тиснение этого последнего издания 1950 г.). Кроме этой 
сводки, Дж. Кушманом было выпущено в свет несколько сот специаль
ных исследований по фораминиферам, свыше сотни работ было написа
но им совместно с другими палеонтологами и зоологами •— его сотрудни
ками и учениками. После смерти Дж. Кушмана остались большие 
коллекции микроскопических препаратов фораминифер, а также карто
теки видов и родов фораминифер. И коллекция, и картотеки переданы 
по завещанию исследователя в собственность Национального музея 
США в Вашингтоне.

14 С 1950 г., после смерти Дж. Кушмана (1948), этот журнал издается как Contri
butions from the Cushman Foundation for Foraminiferal Research; 1970 — Journal of Fo- 
raniiniferai Research.
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В основу системы, разработанной Дж. Кушманом, положены дан
ные сравнительно-морфологического изучения, причем признаку струк
туры и микроскопического строения стенки по примеру А. Рейсса при
дается большое значение. Этим признаком в его системе охарактеризо
ваны группы семейств и отдельные семейства. В качестве признака 
семейства или даже групп семейств Дж. Кушман принимает тип строения 
раковины, иногда устья. Особенностью системы Дж. Кушмана является 
попытка обосновать ее, исходя из данных изучения онтогенеза раковин 
фораминифер, путем применения к фораминиферам биогенетического 
принципа. При этом Дж. Кушман ограничивался лишь признанием па
лингенеза, т. е. рекапитуляции — повторения в онтогенезе стадии фило
генеза в первоначальной последовательности. Из нарушений палингене- 
тической рекапитуляции Дж. Кушман, строго говоря, признавал лишь 
ускорение развития — «акцелерацию» в мегасферическом поколении фо
раминифер, сопровождавшееся выпадением особенностей, наблюдаемых 
в строении ранних стадий онтогенеза. Критика некоторых ошибочных 
положений Дж. Кушмана, не допускавшего возможности вторичных 
усложнений онтогенеза (ценогенетических, или вообще нарушавших па- 
лингенетический порядок индивидуального развития) была дана в преж
них работах автора (Фурсенко, 1933ь 1950).

Вопрос о применимости биогенетического закона к простейшим тре
бует, однако, дополнительного рассмотрения и к нему придется неодно
кратно еще возвращаться. Ценность работы Дж. Кушмана заключается, 
во-первых, в том, что им широко используются данные изучения как 
современных, так и ископаемых фораминифер, и, во-вторых, в попытке 
дать схему филогенетического развития фораминифер, если и несовер
шенную, то во всяком случае более близкую к дйствительности, чем 
предложенные его предшественниками. В-третьих, Дж. Кушманом была 
проведена ревизия родовых названий фораминифер с точки зрения но
менклатурной, установлен приоритет ряда забытых названий и, наобо
рот, упразднены те названия родов, которые были в свое время «преок- 
купированными», т. е. являлись синонимами более ранних родовых 
наименований.

• Дж. Кушман допускает широкое распространение среди форамини
фер явлений параллелизма и гомеоморфии («изоморфии») в далеко от
стоящих неродственных группах (Cushman, 1927ii2, 1945). Многие 
признаки — такие важные черты строения, как, например, многокамер- 
ность возникали, по мнению Дж. Кушмана, неоднократно и независимо 
в различных филогенетических стволах; при этом имели место случаи 
возврата к однокамерному строению в некоторых высокоспециализиро
ванных стволах: у лагенид (род Lagena), у булиминид (род Entosolenia). 
Точно также независимым образом, с одной стороны, у агглютинирован
ных и, с другой— у известковистых форм выработался, скажем, спи
рально-конический (трохоидный) тип строения раковины (например, 
агглютинированные Trochammina и известковистые представители се
мейства Rotaliidae и ему родственные). Двухрядным — спирально-вин
товым строением с расположением камер по две в обороте обладают 
опять-таки неродственные, по мнению Дж. Кушмана, разделяемому и 
нами, Textularia из одноименного семейства, Bolivina из Bulimminidae, 
Giimbelina и генетически с ней связанные Bolivinoides и Boliviniia из 
семейства Heterohelicidae. В ряде семейств совершенно независимо вы
рабатывается одноосное строение раковин с расположением камер в один 
ряд, то первичное (песчанистые Reophacidae), то вторичное, как полага
ет Дж. Кушман (известковистые Lagenidae, Buliminidae, Heterohelicidae).

Перечень семейств, среди представителей которых независимым об
разом проявляется одноосное и однорядное строение, очень значительно 
увеличится, если принять во внимание не только те формы, у которых 
одноосное и однорядное строение распространяется на. все отделы ра



ковины (как у Nodosaria) , а и те, у которых подобным строением отли
чаются лишь последние, позднее других образовавшиеся в индивидуаль
ном развитии камеры раковины (Ammobaculites, Tritaxia, Marginulina, 
Rectocibicides и многие другие).

Филогенетические отношения между отдельными семействами рису
ются Дж. Кушманом (1948, 1949) в следующем виде. Исходными явля
ются однокамерные формы с хитиноидной раковиной из семейства А11о- 
gromiidae, от которых берут начало агглютинированные фораминиферы 
с производными от них непрободенными и прободенными известкови- 
стыми формами. Дж. Кушман не отражает эти основные направления 
развития в номенклатуре таксономических подразделений фораминифер, 
как это делает А. Рейсс. Агглютинированные формы дают начало по 
меньшей мере пятнадцати основным направлениям развития форамини
фер. Первое — это песчанистые Astrorhizidae и более или менее парал
лельно с ними развивающиеся Rhizamminidae; и те и другие берут на
чало непосредственно от аллогромиид. Второе — семейства Saccammini- 
dae, Hyperamminidae и Reophacidae, первое из этих трех семейств прямо 
связано с аллогромиидами. От саккамминид берут начало остальные 
фораминиферы, причем промежуточной группой, давшей начало радиа
ции еще одиннадцати направлениям, из которых одно, в свою очередь, 
разветвляется натрое, является семейство Ammodiscidae.

От Ammodiscidae берут начало Lituolidae, являющиеся предками 
третьей ветви филогенетического развития фораминифер — спирально
винтовых форм с агглютинированной раковиной (семейства Textulari- 
idae. Verneuilinidae и Valvulinidae). От литуолид берут начало, кроме 
того, обладающие известковой и подчас сложно дифференцированной 
стенкой Fusulinidae, представляющие четвертое направление развития, 
и Loftusiidae — пятое. Кроме того, независимо от перечисленных ветвей, 
от Lituolidae берут начало представители небольшой боковой ветви — 
семейства Neusinidae. Непосредственно от Ammodiscidae происходит 
Placopsilinidae (небольшое шестое направление). Седьмое направле
ние — имеющие кремневую раковину Silicinidae и непрободенную изве
стковую, обычно фарфоровидную — Opathalmidiidae. Fischerinidae и 
Miliolidae; при этом Silicinidae рассматривается как боковое очень 
раннее ответвление от ствола милиолидных форамйнифер. Восьмое на
правление— Orbitolinidae. Девятое — ветвь спирально-плоскостных из- 
вестковистых, непрободенных Peneroplidae, Alveolinellidae и таких же, 
но циклических Keramosphaeridae.

Десятое направление развития — фораминиферы, имеющие систему 
интерсептельных каналов (у наиболее высокоорганизованных предста
вителей)— Nonionidae и Camerinidae ( =  Nummulitidae). Одиннадцатое 
и, с нашей точки зрения, реально существующее в природе направле
ние— семейства с тонкими стекловидными и чрезвычайно тонкопори
стыми раковинами и, что крайне существенно, со своеобразными лучи
стыми устьями— Lagenidae и Polymorphinidae. Далее от аммодисцид 
берут начало двенадцатое и тринадцатое направления: во-первых, се
мейство известковых тонкопористых и на начальных стадиях онтогенеза 
нередко спирально-плоскостных, а на конечных спирально-винтовых He
terohelicidae и, во-вторых, последовательно связанные друг с другом 
семейства Buliminidae и Ellipsoidinidae с известковистыми очень тонко
пористыми раковинами спирально-винтового в основном строения, с 
особыми опорными образованиями, связанными с устьями («устьевые 
дудки и т. п.). Четырнадцатое направление развития представляет це
лую систему — сложную радиацию, берущую начало от связанных с 
аммодисцидами спирально-конических, известковистых прободенных 
Rotaliidae.

Вполне естественным вторичным в данном' случае направлением 
является группа, приспособившаяся к планктонному образу жизни —
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семейства Globigerinidae, Globorotaliidae и, очевидно, связанные с пер
вым из этих двух семейств Hantkeninidae и Pegidiidae. Другая произ
водная от Rotaliidae группа — формы, приспособившиеся к сидячему об
разу жизни или даже к прикреплению к субстрату—это семейства 
Anomalinidae, Planorbulinidae и берущие начало от последних в виде 
пучка ветвей Rupertiidae, Victoriellidae, Homotremidae. Дж. Кушман 
связывает, кроме того, с роталиидами еще целый ряд, на наш взгляд, 
возможно,_ и неродственных семейств: Calcarinidae, Cymbaloporidae!
Cassidulinidae, Chilostomellidae, Amphisteginidae. Еще меньше, по на
шему мнению, оснований для отнесения к стволу роталоидных форами- 
нифер семейства Orbitoididae, занимающего несколько обособленное по
ложение; происхождение этого семейства является пока неясным. По
следним пятнадцатым направлением развития фораминифер, берущим 
начало опять-таки от аммодисцид, являются спирально-конические и в то 
же время агглютинированные Trochamminidae, в которых Дж. Кушман 
склонен с известным сомнением видеть предков Rotaliidae (второй ва
риант происхождения Rotaliidae — от аммодисцид через посредство про
межуточной группы — семейства трохамминид).

Из приведенного обзора очевидно, что в отдельных деталях филоге
нетическая схема Дж. Кушмана правильно отражает действительность. 
В других же своих частях она может быть принята с большими оговор
ками как временная; во многих же случаях к этой схеме приходится 
относиться критически. Располагая разнообразным, исключительно бо
гатым материалом по ископаемым и современным фораминиферам, 
Дж. Кушман ограничился лишь поверхностным его изучением (извест
но, что он почти не прибегал к изготовлению шлифов), не сумел пол
ностью использовать этот материал для филогенетических построений. 
Несмотря на это, его филогенетическая схема является известным ша
гом вперед по отношению к аналогичным попыткам его предшествен
ников.
О т р я д  Poraminifera
С е м е й с т в о  Allogromiidae 
Подсемейства: Myxothecinae, Allogromi- 

inae
С е м е й с т в о  Astrorhizidae 
С е м е й с т в о  Rhizamminidae 
С е м е й с т в о  Saccamminidae 
Подсемейства: Psammosphaerinae, Sac- 

cammininae, Pelosininae, Webbinellinae
С е м е й с т в о  Hyperamminidae 
Подсемейства: Hyperammininae, Dendrop- 

hryinae
С е м е й с т в о  Reophacidae 
Подсемейства: Aschemonellinae, Reopha- 

cinae, Sphaerammininae
С е м е й с т в о  Ammodiscidae 
Подсемейства: Ammodiscinae, Tolypam- 

mininae
С е м е й с т в о  Lituolidae 
Подсемейства: Haplophragmiinae, Endot- 

hyrinae
С е м е й с т в о  Textulariidae 
Подсемейства: Spiropiectammmmae, Tex- 

tulariinae
С е м е й с т в о  Verneuilinidae 
С е м е й с т в о  Valvulinidae 
Подсемейства: Valvulininae, Eggerellinae

С е м е й с т в о  Fusulinidae 
Подсемейства: Fusulininae, Schwagerini- 

nae
С е м е й с т в о  Neoschwagerinidae 
Подсемейства: Verbeekininae, Neoschwa- 

gerininae
С е м е й с т в о  Loftusiidae 
С е м е й с т в о  Neusinidae 
С е м е й с т в о  Silicinidae 
Подсемейства: Involutininae, Rzehakininae 
С е м е й с т в о  Miliolidae 
С е м е й с т в о  Ophthalmidiidae 
Подсемейства: Cornuspirinae, Nodophthal- 

midiinae, Ophthaimidiinae, Nubecula- 
riinae

С е м е й с т в о  Fischerinidae 
С е м е й с т в о  Trochamminidae 
Подсемейства: Trochammininae, Globotex- 

tulariinae, Ammosphaeroidininae, Tet- 
rataxinae

С е м е й с т в о  Placopsilinidae 
Подсемейства: Placopsilininae, Polyphrag- 

minae
С е м е й с т в о  Orbitolinidae 
С е м е й с т в о  Lagenidae 
Подсемейства: Nodosariinae, Lageninae 
С е м е й с т в о  Polymorphinidae
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Подсемейства: Polymorphininae, Ramuli- 
ninae

■ С е м е й с т в о  Nonionidae 
С е м е й с т в о  Camerinidae 
Подсемейства: Archaediscinae, Camerini- 

nae
С е м е й с т в о  Peneroplidae 
Подсемейства: Spirolininae, Archaiasinae, 

Orbitolitinae
■ С е м е й с т в о  Alveolinellidae 
■ С е м е й с т в о  Keramosphaeridae 
С е м е й с т в о  Heterohelicidae 
Подсемейства: Heterohelicinae, Gumbeli- 

ninae, Bolivinitinae, Plectofrondiculari- 
inae, Eouvigerininae

■ С е м е й с т в о  Buliminidae 
Подсемейства: Terebralininae, Turrilini- 

nae, Bulimininae, Virgulininae, Reussei- 
linae, Uvigerininae

■ С е м е й с т в о  Ellipsoidinidae
С е м е й с т в о  Rotaliidae 
Подсемейства: Spirillininae, Turrispirilli- 

ninae, Discorbinae, Rotaliinae, Siphoni- 
nae, Baggininae

С е м е й с т в о  Pegidiidae 

■ С е м е й с т в о  Amphisteginidae

С е м е й с т в о  Calcarinidae 
С е м е й с т в о  Cymbaloporidae 
С е м е й с т в о  Cassidulinidae 
Подсемейства: Ceratobulimininae, Cassi- 

dulininae, Ehrenbergininae
С е м е й с т в о  Chilostomellidae 
Подсемейства: Allomorphininae, Chilosto- 

mellinae, Seabrookiinae, Allomorphinel- 
linae, Sphaeroidinae

С е м е й с т в о  Globigerinidae 
Подсемейства: Globigerininae, Orbulini- 

nae, Pulleniatininae, Candeininae
С е м е й с т в о  Hantkeninidae 
С е м е й с т в о  Globorotaliidae 
С е м е й с т в о  Anomalinidae 
Подсемейства: Anomalininae, Cibicidinae 
С е м е й с т в о  Planorbulinidae 
С е м е й с т в о  Rupertiidae 
С е м е й с т в о  Victoriellidae 
С е м е й с т в о  Homotremidae 
С е м е й с т в о  Orbitoididae 
Подсемейства: Pseudorbitoidinae, Orbitoi- 

dinae, Lepidocyclininae, Helicilepidinae
С е м е й с т в о  Discocyclinidae 
С е м е й с т в о  Miogypsinidae

СИСТЕМА Д. ГЕЛЛО^ЭЯ, 1933

Вслед за Дж. Кушманом опубликовал сводку по систематике фора- 
минифер Д. Геллоуэй (Galloway, 1933). В этой сводке ряд вопросов 
трактуется оригинально. Примитивные формы — сфероидальные; они 
дали начало трубчатым, многокамерным. Примитивные раковины — 
желатинозные; от них взяли начало хитиноидные или известковые зер
нистые; от последних — фарфоровидные и волокнистые; начало фарфо
ровидным дали гиалиновые (прозрачные), а из волокнистых развива
лись альвеолярные. Песчанистые агглютинированные стенки развивают
ся на основе как желатинозных, так и хитиноидных, известковых зер
нистых, гиалиновых фарфоровидных и волокнистых. Ни в одном случае 
песчанистая стенка не дает начало стенке какого-либо другого типа.

Д. Геллоуэй дает филогенетическую схему для 35 выделенных им 
■семейств фораминифер и, кроме того, схемы генетических взаимоотно
шений родов отдельных семейств. При этом им используются данные 
сравнительной морфологии раковины и придается большое значение 

'биогенетическому принципу.
1. С е м е й с т в о  Lagynidae 

Подсемейства: Lagyninae, Amphitre-
minae, Myxothecinae, Allogrominae,

Rhynchogromiinae
2. С е м е й с т в о  Astrorhizidae 

Подсемейства: Saccammininae, Proteo-
nininae, Astrorhizinae, Hyperammi- 
ninae

3. С е м е й с т в о  Spirillinidae 
Подсемейства: Spirillininae, Problema-

tininae, Patellininae 
■4. С е м е й с т в о  Ammodiscidae

5. С е м е й с т в о  Miliolidae 
Подсемейства: Cornuspirinae, Nubecu-

lariinae, Miliolinae, Hauerininae

6. С е м е й с т в о  Soritidae 
Подсемейства: Peneroplinae, Orbitoli

tinae

7. С е м е й с т в о  Alveolinellidae 
Подсемейства: Alveolinellinae, Kera-

mosphaerinae

8. С е м е й с т в о  Endothyridae
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Подсемейства: Endothyrinae, Tetrata-
xinae

9. С е м е й с т в о  Nodosinellidae
10. С е м е й с т в о  Reophacidae
И. С е м е й с т в о  Trochamminidae

Подсемейства: Trochammininae, Pla-
copsilininae

12. С е м е й с т в о  Lituolidae 
Подсемейства: Lituolinae, Neusininae

13. С е.м e й с т в о Orbitolinidae
14. С е м е й с т в о  Ataxophragmiidae 

Подсемейства: Ataxophragmiinae, Ver-
neuilininae

15. С е м е й с т в о  Textulariidae
Подсемейства: Palaeotextulariinae,

Textulariinae
16. С е м е й с т в о  Nodosariidae 

Подсемейства: Frondiculariinae, No-
dosariinae, Robulinae

17. С е м е й с т в о  Polymorphinidae 
Подсемейства: Polymorphininae, Ra-

mulininae
18. С е м е й с т в о  Nonionidae

Подсемейства: Nonioninae, Elphidi-
inae

19. С е м е й с т в о  Rotaliidae 
Подсемейства: Rotaliinae, Discorbinae,

Cibicidinae, Planorbulininae
20. С е м е й с т в о  Acervulinidae 

Подсемейства: Rupertiinae, Acervuli-
ninae

21. С е м е й с т в о  Tinoporidae
22. С е м е й с т в о  Asterigerinidae
23. С е м е й с т в о  Chapmaniidae
24. С е м е й с т в о  Chilostomellidae
25. С е м е й с т в о  Orbulinidae
26. С е м е й с т в о  Pegidiidae
27. С е м е й с т в о  Heterohelicidae 

Подсемейства: Heterohelicinae, Giirn-
belininae, Bolivinitinae

28. С е м е й с т в о  Buliminidae 
Подсемейства: Turrilininae, Bulimini-

nae
29. С е м е й с т в о  Cassidulinidae
30. С е м е й с т в о  Uvigerinidae 

Подсемейства: Uvigerininae, Angulo-
gerininae

31. С е м е й с т в о  Pleurostomellidae
32. С е м е й с т в о  Fusulinidae 

Подсемейства: Fusulininae, Schwageri-
ninae, Verbeekininae

33. С е м е й с т в о  Camerinidae 
Подсемейства: Camerininae Heteroste-

gininae
34. С е м е й с т в о  Orbitoididae 

Подсемейства: Orbitoidinae, Miogyp-
sininae, Omphalocyclinae

35. С е м е й с т в о  Cycloclypeidae 
Подсемейства: Cycloclypeininae, Dis-

cocyclininae

СИСТЕМА Ф. ЧЕПМЭНА И В. ПАРРА, 1936

Основные положения классификации, развиваемые в работе Ф. Чеп
мэна и В, Парра (Chapman, Parr, 1936) следующие.

1. Одновременное появление агглютинированных и известковистых 
форм (Spirillina и Lituotuba) с кембрия.

2. Nummulitidae с их высокоорганизованной системой каналов рас
сматриваются как наиболее высокоразвитые фораминиферы.

3. Cassidulininae и Ehrenbergininae включены в семейство Cassi
dulinidae, помещенное рядом с Buliminidae, с которым они имеют боль
ше сходства, чем с Rotaliidae.

4. За многими исключениями принимаются роды, принятые Дж. Куш
маном в соответствии с правилами приоритета.

5. Robulus объединен с Lenticulina в силу непостоянства признаков 
устья.

6. Neurina, Jullienella и Rhaphidosceus исключены по причине род
ства с гидроидами или губками.

7. Botellina, относимая ранее к Naurinidae перемещена в Rhizam- 
minidae.

Ниже приводится система фораминифер, данная указанными иссле
дователями.

1. Надсемейство Allogromioidea

1. С е м е й с т в о  Allogromiidae
Подсемейства: Myxothecinae, Allogro- 

miinae
2. Надсемейство, Spirillinoidea

2. С е м е й с т в о  Spirillinidae (вкл.
Archaediscus)

3. С е м е й с т в о  Nodosariidae
Подсемейства: Nodosariinae (вкл.

Chrysalogonium), Lageninae 
(Entosolenia)

120



4. С е м е й с т в о  Polymorphinidae 
Подсемейства: Polymorphininae, Ra-

mulininae
5. С е м е й с т в о  Buliminidae

Подсемейства: Turrilininae (роды
Turrilina, Buliminella Bulimmoides, 
Robertina), Bulimininae (роды Bu- 
limina, Neobulimina, Globobulimi- 
иа), Virgulininae (роды Virgulina 
(Virgulinella), Bolivina, Rectoboli- 
vina Loxostomum, Tubulogenerma, 
Bifarina, Schubertina), Reusselmae 
(роды Reussella, Mimosina, Trimo- 
sina, Pavonina, Chrysalidinella), 
Uvigerininae (роды Uvigerinella, 
Uvigerina, Hopkinsina, Siphogene- 
rina, Siphonodosaria, Angulogerina, 
Trifarina, Dentalinopsis, Sporadoge- 
nerina).

6. С е м е й с т в о  Cassidulinidae
7. С е м е й с т в о  Pleurostomellidae
8. С е м е й с т в о  Heterohelicidae

Подсемейства: Heterohelicinae (род
Heterohelix), Giimbelininae (род 
Spiroplectoides), Bolivinitinae (роды 
Bolivinoides, Bolivinita, Bolivinel- 
la), Plectofrondiculariinae (включая 
Nodemorphina), Eouvigerininae

9. С е м е й с т в о  Rotaliidae 
Подсемейства: Discorbmae (роды Pa-

tellina, Patellinoides, Ungulatella, 
Patelli'nella, Annulopatellina, Discor- 
bis, Heronallenia, Lamarckina, Val- 
vulineria, Ceratobulimina), Cymba- 
loporinae (роды Cymbalopora, Cym- 
baloporella, Tretomphalus, Pyropi- 
lus) Rotaliinae (роды Gyroidina, 
Rotaliatina, Eponides, Planopulvi- 
nulina, Pulvinulinella,^ Lockhartia, 
Dictyoconoides), Pegidiinae, Sipho- 
nininae (включая Epistomina), 
Baggininae, Cibicidinae, Planorbuli- 
ninae, Rupertiinae, Hemitruninae, 
Amphistegininae, Calcarininae.

10. С е м е й с т в о  Chilostomellidae
Подсемейства: Chilostomellinae

(включая Allomorphina); Seabio- 
okiinae, Allomorphinellinae (вклю
чая Pullenia), Spheroidininae

11. С е м е й с т в о  Orbulinidae 
Подсемейства: Lepidorbitoidmae, Orbi-

ninae, Pulleniatininae, Candeinmae, 
Hantkenininae, Globorotaliinae
(включая Cycloculina, Sherbornina)

12. С е м е й с т в о  Orbitoididae 
Подсемейства: Lepidorbitoidinae,^ Orbi

toidinae, Omphalocyclinae, Miogyp- 
sininae, Discocyclininae

13. С е м е й с т в о  Nummulitidae 
Подсемейства: Nonioninae (включая

Elphidium), Nummulitinae (включая 
Nummulites)

3. Надсемейство Ammodiscoidea
14. С е м е й с т в о  Ammodiscidae 

Подсемейства: Ammodiscinae, Toly-
pammininae

15. С е м е й с т в о  Hyperamminidae 
Подсемейства: Hyperammininae, Den-

drophryinae
16. С е м е й с т в о  Saccamminidae

Подсемейства: Psammosphaerinae,
Saccammininae, Pelosininae, wcbbi- 
nellinae

17. С е м е й с т в о  Rhizamminidae
П о д с е м е й с т в а :  Rhizammininac,

Botellininae
18. С е м е й с т в о  Astrorhizidae
19. С е м е й с т в о  Opthalmidiidae

Подсемейства: Cornuspirinae (роды
Cornuspira, Rectocornuspira, Vrnali- 
na, Hemigordius, Gordiospira, Orto- 
vertella, Calcitovella; Calcivertella, 
Plummerella, Arterinella, Cornuspi- 
ramina, Cornuspirella), Nodobacu- 
lariinae, Opthalmidiinae, Nubecula 
riinae.

20. С е м е й с т в о  Miliolidae
21. С е м е й с т в о  Fischerinidae
22. С е м е й с т в о  Soritidae 

Подсемейства: Peneroplinae, Archaia-
sinae, Orbitolitinae

23. С е м е й с т в о  Alveolinellidae
24. С е м е й с т в о  Keramosphaeridae
25. С е м е й с т в о  Silicinidae 

Подсемейства: Silicininae, Rzehakini-
nae (включая Rzehakina, Miliammi- 
na, Spirolocammina)

26. С е м е й с т в о  Lituolidae 
Подсемейства: Endothyrinea (включая

Bradyina), Haplophragmunae
(включая Orbignyna?), Lituolinae 
(роды Discammina, Cyclammina, 
Pseudocyclammina, Choffatella, Dic- 
tyopsella, Yaberinella, Lituola, Spi- 
rocyclina, Cyclolina, Orbitopsella, 
Cyclopsinella), Placopsilininae, Po- 
lyphragminae (роды Haddonia, Po- 
lyphragna, Stylolina, Stacheia).

27. С е м е й с т в о  Loftusiidae
28. С е м е й с т в о  Reophacidae

Подсемейства: Nodosinellinae (ро
ды — Nodosinella, Saccamminop- 
sis), Reophacinae, Aschemonellinae, 
Sphaerammininae (роды Sphaeram- 
mina, Ammosphaerulina)

29. С е м е й с т в о  Textulariidae
30. С е м е й с т в о  Trochamminidae 

Подсемейства: Trochammininae, Gl°_"
botextulariinae, Ammosphaeroidini- 
nae, Nouriinae

3 1 . С е м е й с т в о  Valvulinidae 
Подсемейства: Tetrataxinae (включая

Globivalvulina, Valvulinella), Val- 
vulininae, Orbitolininae

32. С е м е й с т в о  Verneuilinidae
33. С е м е й с т в о  Fusulinidae ■ 

Подсемейства: Fusulininae, Schwage-
rininae, Verbeekininae, Neoschwage- 
rininae
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С И С Т Е М А  М . Ф. Г Л Е С С Н Е Р А , 1945

Наиболее, с нашей точки зрения, близкой к действительности яв
ляется система Мартина Ф. Глесснера (Glaessner, 1945, 1948), основы 
которой были разработаны ее автором при чтении лекций по микропа
леонтологии в Московском университете в 1936—1937 гг. При разработ
ке новой системы М. Глесснером были учтены все предыдущие попытки 
классификации фораминифер. Ко времени опубликования системы он 
располагал многолетним личным опытом изучения фораминифер. Поло
жительной чертой системы М. Глесснера является продуманное, после
довательное рассмотрение филогенетических отношений между родами 
и семействами фораминифер. При этом учитывались разнообразные дан
ные: результаты сравнительно-анатомического изучения раковин фора
минифер, их онтогенеза, геологическая последовательность родов, а так
же, в известной мере, связь отдельных форм с фациальными условиями. 
Система М. Глесснера построена на значительно более солидной основе, 
чем у его предшественников в том отношении, что принимается во вни
мание многообразие критериев систематики, которые учитывались в 
своей совокупности. Заслуживающая одобрения особенность системы 
М. Глесснера заключается в том, что он не ограничивается по примеру 
Дж. Кушмана (Cushman, 19271>2, 1927, 1933, 1940, 1948) и Д. Геллоуэя 
(Galloway, 1933) делением фораминифер на многочисленные более или 
менее равноценные по объему семейства, но объединяет эти последние 
в группы более высокого ранга — надсемейства, могущие претендовать, 
хотя бы частично, на звание естественных основных систематических под
разделений отряда фораминифер.

Подводя итог краткому историческому обзору классификаций фора
минифер, М. Глесснер (Glaessner, 1948, с. 84—87) отмечает бесспорность 
ряда положений, вытекающих по его мнению из работ предшественни
ков. Положения эти следующие: 1. Формы без септации примитивнее 
имеющих септацию. 2. Высшие, имеющие септацию спирально-свернутые 
песчанистые формы образуют вполне определенную группу. 3. Фузули- 
ниды происходят непосредствено от эндотирид. 4. Различные линии раз
вития фарфоровидных фораминифер берут начало от общего спирально
свернутого предка без септации. 5. Полиморфиниды происходят от 
лагенид, хотя вполне ясного представления по этому поводу нет. 6. Кас- 
сидулиниды и эллипсоидиниды (плевростомеллиды) родственны були- 
минидам, которые берут начало от трохоспиральной предковой формы. 
Большая часть мелких известковистых прободенных фораминифер, бес
спорно, происходит от роталоидных (трохоспиральных) предков. 
7. Большинство крупных известковистых прободенных фораминифер 
(Siderolites, Orbitolites, Lepidocyclina, Miogypsina) , и возможно, нум
мулиты, произошли от нескольких, но близко родственных друг другу 
мелких роталоидных (трохоспиральных) предков. С большинством из 
этих положений трудно не согласиться. Известные возражения может 
встретить лишь второе из них, поскольку в состав спирально-свернутых 
песчанистых форм, обладающих хорошо выраженной септацией, входят, 
по-видимому, формы различного происхождения.

Рассматривая приведенные положения в качестве отправных, 
М. Глесснер устанавливает семь надсемейств, отношения между которы
ми видны в таблице, заимствованной из его книги и дополненной его 
же данными о составе входящих в выделенные группы семейств 
(табл. 5).

Соображения М. Глесснера по поводу филогенетических отношений 
в рамках отдельных надсемейств заслуживают серьезного внимания и 
будут рассмотрены ниже вместе с краткими характеристиками особен
ностей и объема выделяемых им групп.
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Т а б л и ц а  5

П р н № „ , , ь , о » ~ ™ ь . е  семейства ■ ™ ссиф-к..»ят М. Глесснера (1948) ■ Дж. Куш-

Надсемейство

VII. Rotaliidea

Семейство

I. Astrorhizidea

II. Lituolidea

III. Endothyridea

IV. Miliolidea 

V. Lagenidea

VI. Buliminidea

1. Astrorhizidae

l I
i.

Saccamminidae 
Ammo disci dae 
Reophacidae

2. Lituolidae

j 3. Orbitolinidae 
I 4. Textulariidae 
I 5. Trochamminidae
I 6. Verneuilinidae

|  1. Endothyridae 
2. Fusulinidae

Miliolidae
Ophthalmidiidae
Peneroplidae
Alveolinidae
Lagenidae
Polymorphinidae
Buliminidae

 ̂ 2. Cassidulinidae
3. Ellipsoidinidae
4. Chilostomellidae
1. Spirillinidae
2. Discorbidae
3. Globigerinidae

4. Globorotaliidae
5. Giimbelinidae
6. Planorbulinidae

7. Cymbaloporidae
8. Nonionidae
9. Ceratobuliminidae

10. Amphisteginidae
11. Rotaliidae
12. Calcarinidae
13. Miogypsinidae
14. Orbitoididae
15. Discocyclinidae
16. Camerinidae

Без категории

Семейство

1. Allogromiidae
2. Astrorhizidae
3. Rhizamminidae 
5. Hyperamminidae
4. Saccamminidae
7. Ammo disci dae 
6 Reophacidae
8. Lituolidae (partim)

14. Loftusiidae
21. Placopsilinidae (?)
'22. Orbitolinidae 

9 Textulariidae 
20. Trochamminidae 
GO. Verneuilinidae 
( l l  Valvulinidae

8'. Lituolidae (partim) 
r 12. Fusulinidae
\13. Neoschwagerinidae

17. Miliolidae
18. Ophthalmidiidae
27. Peneroplidae
28, Alveolinellidae 
23. Lagenidae
24 Polymorphinidae 

/30. Heterohelicidae (partim) 
131. Buliminidae 
38 Cassidulinidae (partim)
32. Ellipsoidinidae 
39. Chilostomellidae
33. Rotaliidae (partim)

(33. Rotaliidae (partim)
(43 Anomalinidae
(40 Globigerinidae 
\4 l. Hantkeninidae 
42. Globorotaliidae 
30. Heterohelicidae (partim)
44̂  Planorbulinidae
45. Rupertiidae
37. Cymbaloporidae
25. Nonionidae
38. Cassidulinidae (partim)
35. Amphisteginidae 
33. Rotaliidae (partim)
36. Calcarinidae 
50. Miogypsinidae 
48 Orbitoididae 
49. Discocyclinidae
26. Camerinidae
15. Neusinidae
16. Silicinidae 
19 Fischerinidae
29. Keramosphaeridae

'34  Pegidiidae
46. Victoriellidae
47. Homotremidae 
51. Meandropsinidae

Надсемейство Astrorhizidea включает Ф  ̂авильными перетяжками; 
ванными раковинами, без септации и трубчатая и прямая,
форма раковины неправильная, сФ®ро̂ ,  простое Сюда входят семей- либо различным образом завернута, устье простое. J  inae иН у-
ства Astrorhizidae с подсемейством Astrorhizmae, д
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perammininae (Дж. Кушман, как известно, считает эти подсемейства 
семействами); семейство Saccamminidae с подсемействами Psammos- 
phaerinae и Saccammininae и, наконец, Ammodiscidae. Как видно из это
го перечня, надсемейство Astrorhizidea вряд ли представляет собой 
естественную группу. Устанавливая, что надсемейство Astrorhizidea с 
чисто морфологической точки зрения может быть подразделено на че
тыре группы по типу строения раковины (раковина, распространяю
щаяся в различных направлениях, имеющая центральную камеру или 
ее лишенная — Astrorhizinae и Rhizammininae; раковина с постоянным 
ростом в одном направлении, имеющая начальную камеру — Hyperam- 
mininae; раковина непрерывно растущая, спирально-свернутая — Ammo
discidae), М. Глесснер отмечает, что совершенно невозможно устано
вить, какая из этих групп более примитивна. Поскольку у многих спи
ральных форм на поздней стадии онтогенеза развивается прямолиней
ный отдел, он считает маловероятным происхождение этих форм от 
прямых трубчатых.

В данном случае, как и в ряде других, М. Глесснер стоит, подобно 
Дж. Кушману, на точке зрения прямой палингенетической рекапитуля
ции, не допуская возможных исключений, когда новообразования раз
виваются на ранних, а не на конечных стадиях онтогенеза. В качестве 
основного критерия для выделения надсемейства Astrorhizidea М Глес
снер принимает отсутствие периодического роста, приводящего к обра
зованию настоящих камер. Отмечая в то же время вероятное происхож
дение реофацид от гиперамминид с зачаточной септацией, он тем самым 
не только подчеркивает сборный характер первого надсемейства, но и 
делает неизбежный вывод о полифилетическом характере следующего 
надсемейства — Lituolidea.

К надсемейству Lituolidea М. Глесснером отнесены многокамерные 
агглютинированные фораминиферы с зернистой или частично фиброз
ной структурой стенки, в типичном случае спирально-свернутые, по край
ней мере на ранних стадиях роста, с простыми или лабиринтовыми 
камерами. Сюда отнесены семейства: Reophacidae, Lituolidae с подсе
мействами Haplophragmiinae, Lituolinae и Loftusiinae; Orbitolinidae, Тех- 
tularndae, Trochamminidae с подсемействами Trochammininae и Tet- 
rataxinae, наконец Verneuilinidae с подсемействами Verneuilininae Е°'- 
gerellininae, Ataxophragmiinae и Valvulininae. ’ &

Разбирая филогенетические отношения надсемейства Lituolidea 
М. Глесснер допускает происхождение всех входящих в него семейств 
от неподразделенных на камеры спирально-свернутых форм поскольку 
на ранних стадиях онтогенеза строение всегда спиральное. Исключение 
составляют Reophacidae, из чего сразу же, на наш взгляд, вытекает вы- 
5 1 1  сборном-полифилетическом харктере и этого надсемейства. 
Вместе с тем М. Глесснер совершенно правильно отмечает, что парал
лелизм между спирально-свернутыми агглютинированными формами 
и такими же по типу строения раковины известковистыми сказываю
щийся в неоднократных проявлениях гомеоморфии (изоморфии), лишь 
чисто внешний. Многокамерные агглютинированные формы, с одной 
стороны, и известковистые — С другой, отличаются не только составом 
стенки раковины, но и .рядом других существенных особенностей 
В частности, у наиболее специализированных Lituolidea вторичные 
подразделения камер осуществляются путем лабиринтового строения 
а у известковистых — путем развития вторичных перегородок (септул).’ 

реди известковистых спиральных форм широко распространен спи
рально-конический (трохоспиральный или трохоидный) тип строения 
раковины, тогда как у агглютинированных этот тип строения представ
лен лишь в одном семействе Trochamminidae и не дает подобия того 
многообразия, какое наблюдается среди трохоидных известковистых 
форм. М. Глесснер считает, что крупные раковины рода Loftusia обна-

124



руживают несомненные признаки родства с литуолидами Орбитолины, 
по его мнению, произошли от дисковидного предка, подобного леиасо- 
вой Orbitopsella, и отрицает предположение Л. Дэйвиса (Davies, 1939) 
о возможном происхождении орбитолин от фарфоровидных известкови
стых форм. Особую ветвь ствола литуолид М. Глесснер совершенно 
правильно, с нашей точки зрения, видит в семействе Textularndae, у ко
торого онтогенез в типичном случае начинается со спирально-плоскост
ной стадии типа Haplophragmoid.es. „ .

М. Глесснер отмечает, что некоторые палеозойские фораминиферы 
напоминают текстуляриид по типу строения — двухрядному, а на позд
них стадиях однорядному, но отличаются известковой стенкой, зерни
стой, фиброзной или сложной по структуре. Он указывает, что подобная 
особенность наблюдается у некоторых реофацид. В отношении подсемей
ства Tetrataxinae М. Глесснер отмечает его неопределенное положение 
в системе и что, несмотря на сходство с некоторыми агглютинированны
ми формами, они могут оказаться родственными Endothyridea. ^

Наконец, Verneuilinidae представляют группу, для которой харак
терно спирально-винтовое строение раковины с трехрядным расположе
нием камер на ранних стадиях онтогенеза. При этом у Verneuilinmae 
и Eggerellininae количество камер в обороте (или число их_ рядов) в 
процессе развития постепенно уменьшается, а у Ataxophragmimae и Va - 
vulininae последовательно увеличивается. Однородная стадия достигает
ся в том и другом случае, но разным путем: в первом — увеличением 
камеры в длину, в результате чего она прикрывает предшествующий 
оборот, а во втором — увеличением радиуса кривизны спирали, обуслов
ливающего постепенное ее раскручивание. Подобные отношения, по 
мнению М. Глесснера, служат препятствием для противопоставления 
вернейлинин всем прочим подсемействам в качестве самостоятельного 
семейства; отличие вернейлинин от эггереллинин состоит, скорее, в фор
ме камер.'чем в принципе их расположения.

Ранние мезозойские представители Eggerellininae напоминают в то. 
же время Ataxophragmiinae, которые отличаются, однако, ходом даль
нейшего филогенетического развития, напоминающим таковой у Valvu- 
lininae, допалеогеновые представители которых достоверно неизвестны, 
это обстоятельство указывает на параллельное, но независимое разви
тие атаксофрагмиин и вальвулинин. Выделяя среди рассматриваемого 
семейства четыре подсемейства, М. Глесснер сохраняет за ним назва
ние Verneuilinidae по наименованию наиболее древнего из известных ро 
дов. Предполагается, что вернейлиниды происходят от каких-то позд
непалеозойских или раннемезозойских трохамминид. Наиболее специали
зированные вернейлиниды — Dictyoconus, появляющиеся в нижнем мелу 
(валанжин, альб), не могут быть, как предполагал Дж. Кушман, потом
ками позднемеловых Arenobulimina-, этот род представляет собой наи
более высокоразвитых ранних Verneuilinidae в собственном смысле 
слова. В заключение М. Глесснер подчеркивает, что, по бесспорным 
данным Л. Дэйвиса (Davies, 1939), сходство Dictyoconus с Orbitohna 
является чисто внешним и что эти роды относятся к разным семействам. 
Семейство Verneuilinidae, в широком понимании М. Глесснера, пред
ставляет относительно малоизученную группу фораминифер. Предло
женная этим исследователем трактовка при всей своей оригинально
сти едва ли может быть признана окончательной, хотя отдельные по
ложения и не вызывают возражений.

Надсемейство Endot’nyridea включает многочисленные, стоящие на 
очень различных ступенях специализации формы, объединенные общ
ностью происхождения — это, безусловно, естественная в филогенетиче
ском отношении группа. Сюда отнесены формы, обладающие неприкреп
ленной чечевицеобразной, сфероидальной или крупной (в большинстве 
случаев) веретеновидной раковиной, состоящей из многочисленных ка
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мер. Ювенариум трохоспиральный (?), или неправильно завернутый. Ка
меры у некоторых высокоорганизованных форм подразделены на пра
вильные камерки. Стенка известковистая, фиброзная или зернистая, у 
примитивных форм с дополнительным агглютинированным материалом; 
у большинства родов подразделена на различные в структурном отно
шении слои, тонкопористая. Устья могут иметь различное строение или 
вовсе отсутствовать. К этому надсемейству М. Глесснер относит два' 
семейства: Endothyridae и Fusulinidae. Второе из них подразделено на 
подсемейства: Fusulininae, Schwagerininae, Verbeekininae и Neoschwa- 
gerininae.

В вопросах филогении надсемейства М. Глесснер стоит на точке- 
зрения, близкой к современной, развивая взгляды М. Неймайра (Neu- 
mayr, 1887, 1889), Д. М. Раузер-Черноусовой (1937) и других исследо
вателей о происхождении фузулинид от эндотирид. Относя род Bradyi- 
па к семейству Endothyridae, М. Глесснер, по сути дела, оставляет от
крытым вопрос о филогенетических отношениях этого рода и Endothyra, 
поскольку морфологические отличия в данном случае довольно сущест
венны (спирально-плоскостное навивание у Bradyina в отличие от обыч
но неправильного клубковидного у Endothyra, своеобразное строение 
областей септальных швов у первого из названных родов, неодинаковое 
строение стенки у эндотир и брэйдиин). В отношении систематики и фило
гении семейства Fusulinidae М. Глесснер не высказывает каких-либо ори
гинальных суждений, придерживаясь взглядов Д. М. Раузер-Черноусовой 
(1936, 1937) и С. Данбэра (Dunbar, 1940). В настоящее время в силу 
того, что изучение фузулинид значительно продвинулось вперед, данные- 
М. Глесснера, в основе своей правильные, требуют существенных до
полнений.

К надсемейству Miliolidea М. Глесснером отнесены в основном род
ственные друг другу формы, образующие более или менее естественную- 
группу; два из входящих в это надсемейство семейств отличаются неко
торыми особенностями строения, и филогенетические отношения их ос
таются не вполне для нас ясными — это Peneroplidae и. Alveolinidae. 
В качестве диагностических особенностей надсемейства Miliolidea ука
зывается наличие фарфоровидной раковины, состоящей из известкови- 
стого и органического вещества (часто с внутренней хитиновой, точнее 
псевдохитиновой, выстилкой), иногда на поверхности раковины наблю
дается агглютинированный материал. Раковина у Miliolidea на «пост
эмбриональных» стадиях, во всяком случае, непрободенная. Началь
ная камера со спиральным протоком («флексостильная»), у форм сеп- 
тированных за этим протоком следуют расположенные по спирали 
многочисленные камеры; навивание их может быть или спирально-пло
скостным или происходить в различных более или менее закономерно 
расположенных одна по отношению к другой плоскостях (т. е. правиль
но-клубковидное навивание). Устье конечное, простое или ситовидное. 
У некоторых специализированных форм спиральное строение может 
проявляться только на ранних стадиях онтогенеза, тогда как на более 
поздних расположение камер становится однорядным.

Помимо вышеупомянутых двух семейств к надсемейству Miliolidea 
М. Глесснером отнесены Miliolidae и Ophthalmidiidae. Разбирая филоге
нетические отношения данного надсемейства, М. Глесснер отмечает, 
что милиолиды и офталмидииды появляются значительно раньше (воз
можно, еще в палеозое), чем правильно спирально-плоскостные пенеро- 
плиды и альвеолиниды. Он затрудняется сказать, являются ли первичны
ми милиолиды с Их клубковидным навиванием или офтальмидииды со 
спирально-плоскостным. М. Глесснер сомневается, чтобы позднепалеозой
ская pusilla (Geinitz), рассматриваемая М. Неймайром
(Neumayr, 1887, 1889) и другими исследователями в качестве предка ми- 
лиолид, действительно была таковым. М. Глесснер отмечает, что неко
126



торые имеющие бесспорное отношение к милиолидам формы из более 
древних отложений, как Nummoloculina из нижнего мела или палеозой
ский неправильно завернутый Hemigordius, указывают на то, что диф- 
ференцировка двух основных групп семейств Miliolidea — клубковидно- 
завернутых и спирально-плоскостных началась на очень ранних стадиях 
филогенетического развития надсемейства.

Опираясь на данные изучения онтогенезов и используя биогенети
ческий принцип, М. Глесснер намечает две основные линии развития 
среди собственно милиолид. Одна из них характеризуется постепенным 
развитием инволютноети — это ряд Quinqueloculina — Triloculina — Pyr- 
go — Medina — Lacazina. Другая, начинаясь от тех же Quinqueloculina, 
через Massilina приводит к спиральнотплоскостным и притом эволют- 
ным Spiroloculina. Несмотря на то, что М. Глесснер понимает филогене
тическое развитие милиолид несколько упрощенно, его соображения не 
вызывают принципиальных возражений и в известной мере учитывают
ся и нами. Большое разнообразие форм в семействе Ophthalmidiidae 
М. Глесснер объясняет адаптивной радиацией; им выделяются такие 
типы, как наиболее древние прикрепленные формы без септации («Сог- 
nuspirinae») или с септацией («Nubeculariinae»), более поздние по вре
мени появления свободноживущие формы с септацией («Ophthalmidii- 
пае»), неогеновые и современные Discospirina с подразделенными коль
цевыми камерами, напоминающие орбитолин, а также представители 
неогеновой ветви семейства с однорядным расположением камер (No- 
dophthalmidiinae).

В отношении рода Fischerina, относимого Дж. Кушманом к особо
му семейству по причине спирально-конического типа строения фарфо
ровидной раковины, М. Глесснер ограничивается лишь кратким замеча
нием при разборе филогенеза семейства Ophthalmidiidae, не уточняя 
систематическое положение этого своеобразного рода; в систематиче
ский обзор названного семейства Fischerina не включена. Переходя к 
рассмотрению филогенеза семейства Peneroplidae, М. Глесснер отмеча
ет, что представители его могли бы взять начало от малоизвестных 
древних милиолидей, подобных, например, Planispirina.

Совершенно правильно указано, что пенероплиды относительно 
слабо изучены; это замечание остается в силе и в настоящее время; та
кие высокоорганизованные формы, как Fallotia, Praesorites и Meand.ro- 
spira, встречены в верхнем мелу, тогда как значительно более примитив
ный род Peneroplis не известен из донеогеновых отложений. Загадкой 
представляется М. Глесснеру наличие у Peneroplis прободенной на
чальной камеры, в чем Дж. Кушман видит, как известно, указание на 
филогенетическую близость этого рода с гиалиновыми известковистыми 
формами, какими как Nonion и Camerina (Nummulites).

Дальнейшая структурная дифференцировка пенероплид представля
ется М. Глесснеру идущей по нескольким направлениям. Первое — к ОгЫ- 
tolites с кольцевыми камерами — в эоцене, к Archaias с инволютными и 
подразделенными камерами — в нижнем миоцене, к Sorites, с добавивши
мися подразделенными кольцевыми камерами редуцировавшейся непио- 
нической (ранней юношеской) стадией — в нижнем же миоцене и к 
Marginopora с очень сложным — трехслойным и в то же время цикличе
ским расположением камерок и с очень большим числом устьев по пе
риферии; с крупной дисковидной раковиной — в верхнем миоцене. Дру
гое направление развития приводит к заканчивающимся однорядным 
отделом Spirolina. Развивая представления М. Рейхеля (Reichel, 1936— 
1937), М. Глесснер склонен производить семейство Alveolinidae также 
от напоминающего Planispirina предка. Наиболее существенными особен
ностями морфогенеза альвеолинид являются развитие вторичных пере
городок раковины и удлинение раковины в направлении оси навивания; 
при этом важное значение имеет приобретаемое в процессе эволюции
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расположение вторичных камерок, их количество, а также характер 
сообщений между ними. Филогенез альвеолинид во многом представля
ется неясным, так например, не удается установить родство между уже 
высокоразвитыми позднемеловыми формами и палеогеновыми; некото
рые стволы кажутся М. Глесснеру сборными.

Не менее естественной группой, чем Miliolidea, являются Lageni- 
dea — представители следующего установленного М. Глесснером над- 
семейства фораминифер, отличающегося тонкопрободенной известкови- 
стой прозрачной (гиалиновой) раковиной, с камерами, расположенными 
по плоскостной спирали или прямолинейно, либо правильно по винтовой 
спирали и завернутых вокруг продольной оси; устье периферическое 
или терминальное, в типичных случаях лучистое, но у примитивных 
древних форм простое (в виде круглого отверстия). В состав этого 
надсемейства входят два семейства; Lagenidae и Polymorphinidae. 
М. Глесснер совершенно справедливо отмечает, что семейство лагенид 
представляет очень изменчивую группу фораминифер. Известные недо
четы существующей классификации этого семейства М. Глесснер скло
нен объяснять в какой-то мере тем, что в основу систематического изу
чения лагенид были первоначально положены данные по современным 
формам, а крайне существенные сведения о строении ископаемых форм, 
в особенности юрских, отвечающих времени расцвета семейства, при 
этом игнорировались. По мнению М. Глесснера, ископаемые форамини- 
феры были в дальнейшем искусственно «втиснуты» в рамки зоологиче
ской системы; значительно более близкая к естественной была бы си
стема, построенная с самого начала на основании изучения последова
тельно развивавшихся в геологическом прошлом форм.

М. Глесснер справедливо отмечает, что филогенетические отноше
ния между родами лагенид были в свое время установлены лишь пред
положительно, на основании чисто морфологического изучения раковин. 
В качестве наиболее распространенной точки зрения на филогению ла
генид М. Глесснер приводит изложенную в работах Дж. Кушмана 
(Cushman, 1927, 1948) и Д. Геллоуэя (Galloway, 1933). Эти исследова
тели принимают за исходную для лагенид спирально-свернутую форму 
типа Lenticulina. При этом Д. Геллоуэй определенно указывает на про
исхождение лагенид от рода Orobias, т. е. от фузулинид. Дальнейшее 
развитие идет в одном направлении через Marginulina, Dentalina и No- 
dosaria к Lagena, а в другом — через Palmula к Frondicularia. М. Глес
снер напоминает и о третьем направлении — о развитии форм, имеющих 
щелевидное устье (Robulus, Lingulina), указанном Д. Геллоузем. 
М. Глесснер отмечает и другую точку зрения на филогенетическое раз
витие лагенид, высказанную Ф. Чепмэном, В. Хаучином и В. Парром 
(Chapman, Howchin, Parr, 1934). По этим авторам, лагениды могли 
произойти лишь от форм дуговидно изогнутых или образующих слабо 
выраженную спираль. Они отмечают, что среди известных им пермских 
фаун не наблюдалось присутствие спирально-плотносвернутых форами
нифер, в то же время у микросферических форм некоторых пермских 
Geinitzina им удалось обнаружить ряд дуговидно расположенных ран
них камер.

Располагая этими данными, М. Глесснер не решился, однако, вы
сказывать наиболее вероятное, с нашей точки зрения, предположение 
о происхождении спирально-свернутых лагенид от одноосных форм пу
тем возникновения спирального строения на ранних стадиях онтогенеза 
и последующего распространения этого строения на более поздние ста
дии индивидуального развития и, в конечном счете, на всю раковину. 
М. Глесснер не без основания отмечает возможность полифилетического 
происхождения родов лагенид .отличающихся гетероморфным строением, 
таких как Palmula и Frondicularia, у которых начальные стадии онто
генеза отвечают строению различных родов — Cristellaria, Vaginulina,
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Planularia и др. Возможно, по мнению М. Глесснера, что формы, от 
носимые к родам Nodosaria и Lagena, не представляют естественные 
роды, а. всего лишь сборные группы, объединяющие формы различного 
происхождения, которые являются конечными звеньями развития не
скольких родов.

В отношении полиморфинид М. Глесснер принимает предположение 
Дж. Кушмана об их возможном происхождении от формы, подобной 
Marginulina из лагенид, путем скручивания по винтовой спирали вокруг 
длинной оси раковины. Дальнейшее развитие полиморфинид рассмат
ривается М. Глесснером в соответствии с представлениями Дж. Кушма
на и И. Озавы (Cushman, Ozawa, 1930). Два замечания М. Глесснера 
заслуживают внимания. Первое из них касается своеобразия и образо
вания двухрядных раковин у лагенид (Dyofrondicularia) и полиморфи
нид (Polymorphina); в первом случае двухрядное расположение кажу
щееся, обусловленное неравномерным и притом поочередным преимуще
ственным разрастанием одного из «плеч» шевронообразных камер, во 
втором — имеет место спирально-винтовое навивание с чередованием 
расположенных по две в обороте камер. Второе замечание касается 
рода Frondicularia, который, по мнению этого исследователя, может быть 
сборным и объединять формы как бесспорно относящиеся к лагенидам, 
так и происходящие от каких-то полиморфинид.

М. Глесснер отмечает, что конечное (терминальное или перифериче
ское) положение устья у представителей надсемейства Lagenidea явля
ется особенностью исключительно важного значения, ограничивающей 
возможность нарастания камер лишь по выраженным у Lagenidea ти
пам: спирально-коническое расположение камер наблюдается у пред
ставителей этого надсемейства в виде редких исключений, равно как и 
ложномилиолидное нарастание, отмечаемое лишь у некоторых прими
тивных полиморфинид. Базальное или суббазальное положение устья 
у прочих прободенных известковистых фораминифер обусловливает 
преимущественное развитие среди них спирально-конического типа 
строения (трохоспирального роста).

У представителей выделяемого М. Глесснером надсемейства Buli- 
minidea камеры в типичном случае расположены трохоспирально (точ
нее, по винтовой спирали) или двухрядно по крайней мере на ранних 
стадиях онтогенеза, на более поздних — у некоторых родов, которые 
М. Глесснер считает более высокоразвитыми, может образовываться 
однорядный отдел или даже вся раковина становится однорядной. Ра
ковины с двухрядным расположением камер могут быть либо прямы
ми, либо спирально закрученными в свою очередь. Устье первичное у 
более примитивных форм в виде щели у основания септальной поверх
ности последней камеры — вдоль шва; у однорядных, а также у неко
торых трехрядных форм оно становится конечным, круглым или иногда 
щелевидным. В устье часто наблюдается внутренний зуб либо соедини
тельная трубка или пластинка; конечное устье (круглое) может нахо
диться на выступающей над поверхностью раковины шейке (горлышке). 
Стенка обычно тонкопористая, реже с крупными порами, часто скульп- 
тирована.

М. Глесснер относил к надсемейству Buliminidea семейство Buli- 
minidae (Turrillininae, Bulimininae, Reussellinae, Uvigerininae, Plecto- 
frondiculariinae и Bolivininae), Cassidulinidae, Ellipsoidihidae и Chilosto- 
mellidae. Касаясь филогенеза надсемейства Buliminidea, M. Глесснер 
отмечает, что наиболее примитивным предковым семейством является 
Buliminidae. Представители этого семейства Turrilina, Bulimina и Virgu- 
lina появляются в нижнем мелу; при этом раннемеловые Bulimina еще 
в достаточной мере примитивны и обнаруживают черты строения, ука
зывающие на вероятное происхождение от Turrilina. Необходимо отме
тить, что более высокоорганизованные, по сравнению с тремя упомяну- 9
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тыми родами, Bolivina упоминаются с лейаса; это обстоятельство мо
жет быть объяснено лишь недостаточной изученностью мезозойских бу- 
лиминид.

Позднемеловая эпоха является временем расцвета булиминид: здесь 
отмечается дальнейшая дифференцировка как трехрядных, так и двух
рядных форм за счет возникновения новой особенности строения — уг
ловатой формы камер, что приводит к развитию подсемейств Reusselli- 
пае и Plectofrondiculariinae. В позднемеловую эпоху развивается круг
лое конечное устье (подсемейство Uvigerininae). В дальнейшем разви
тии в некоторых рядах происходит выпадение ранних стадий онтогене
за, который протекает по сокращенному, ускоренному типу (явление 
акцелерации), в результате чего, в частности, возникают однорядные 
формы, такие как Siphonodosaria. У некоторых булиминид из относи
тельно более молодых отложений, особенно у третичных и современных* 
на поверхности раковины развиваются различные скульптурные образо
вания. К числу прогрессивных особенностей строения следует отнести 
наличие зуба в устье. Группа Bolivina eleyi рассматривается как пред- 
ковая в отношении меловых Eouvigerina и третичных Plectofron- 
dicularia;

Представители семейства Cassidulinidae появляются впервые в 
верхнем мелу. Сведения о более ранних их находках нуждаются, по мне
нию М. Глесснера, в подтверждении. Он рассматривает кассидулинид как 
боливин, спирально-свернутых, начиная с самых ранних стадий онто
генеза. У некоторых более поздних, особенно у современных предста
вителей этого семейства, наблюдается обратный процесс — раскручива
ние спирали, начиная с более поздних камер. При этом М. Глесснер 
отмечает, что уже самые ранние из известных кассидулин имеют четко 
выраженные признаки рода и семейства, и черты, отличающие их от бо
ливин, выражены на ранних стадиях онтогенеза. Предполагается, что 
кассидулиниды взяли начало от боливин, через посредство каких-то про
межуточных форм, существовавших в лейасе (появление Bolivina) —> 
верхнем мелу (появление Cassidulina).

М. Глесснер считает, что хотя в онтогенезе Ellipsoidinidae нет 
прямых указаний на происхождение от булиминид, но по морфологи
ческому сходству они близки к ним. В филогенезе эллипсоидинид в со
ответствии с представлениями Дж. Кушмана (Cushman, 1927, 1948) и 
Д. Геллоуэя (Galloway, 1933) принимаются два основных направле
ния: одно — к инволютным формам с полностью объемлющей предыду
щую последней камерой, второе — к однорядным — «нодозариидным». 
Наиболее примитивный и древний представитель семейства Chilostomel- 
lidae — Allomorphina обладает камерами, расположенными по типу тур- 
рилин, но уплощен при этом в продольном направлении.

Приводится мнение Я. Гофкера, что по типу своего строения рако
вина Chilistomella не что иное, как очень короткая и широкая Bolivina 
с сильно объемлющими камерами; устье при этом находится в прими
тивном— септальном положении (как у Turrilina), таким оно остается 
и у других родов хилостомеллид. М. Глесснер указывает, что наиболее 
существенные черты строения примитивных булиминид свойственны и 
древним хилостомеллидам. Инволютные раковины с объемлющими каме
рами—черта высокоразвитых булиминид и эллипсоидинид, у хилостомел
лид является господствующей. Отмечается, что онтогенез Pullenia и 
Sphaeroidina заслуживает дальнейшего изучения. Не исключается воз
можность филогенетической близости этих двух родов с некоторыми пред
ставителями надсемейства роталиидей. Отдельные исследователи вообще 
склонны считать, что хилостомеллиды произошли от примитивных ро- 
талоидных фораминифер (от Discorbidae, в понимании М. Глесснера).
В качестве заключительного аргумента в пользу целесообразности объ
единения кассидулинид, эллипсоидинид и, возможно, также и хилосто-
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меллид в одном надсемействе Buliminidea М. Глесснер указывает то, 
что эти семейства стоят к булиминидам'ближе,чем ккакому-либо ино
му семейству известковистых фораминифер с прободенной раковиной.

Последнее из выделяемых М. Глесснером надсемейств — Rotaliidea. 
Оно обнимает значительное число семейств (16), общими особенностями - 
которых являются: многокамерная в типичном случае раковина, целиком 
спирально-коническая (трохоспиральная — трохоидная) или только на 
ранних стадиях онтогенеза, с устьем в виде щели вдоль базального 
шва последней камеры; стенка явственно прободенная. Незначительное 
число примитивных форм, относимых М. Глесснером к данному над- 
семейству, не имеет септации, навивание при этом может быть как спи
рально-плоскостным, так и спирально-коническим. От типично рота- 
лоидных форм производятся специализированные. Так, у некоторых вы
сокоорганизованных роталиидей вместе с увеличением числа устьев 
образуются вторичные подразделения камер на камерки или на вторич
ные камеры. Эти последние могут располагаться правильно у свободно- 
живущих родов или беспорядочно — у прикрепленных к субстрату.

У планктонных родов развиваются вздутые или шаровидные каме
ры, шипы на поверхности раковины, иногда — многочисленные устья. 
У крупных толстостенных форм' обычно имеются система каналов и 
столбики дополнительного скелета. У некоторых высокоорганизованных 
представителей надсемейства развиваются так называемые латеральные 
(боковые) камеры. Надсемейство Rotaliidea представляет естественную 
группу и с нашей точки зрения; известные сомнения возникают только 
в отношении филогенетического положения некоторых специализиро
ванных форм. Семейства, включаемые М. Глесснером в состав Rotaliidea, 
следующие: Spirillinidae (Spirillininae и Patellininae), Discorbidae (Di- 
scorbinae, Siphonininae и Anomalininae), Globigerinidae (Globigerininae 
и Hantkenininae), Globorotaliidae, Giimbelinidae, Planorbulinidae (Pla- 
norbulininae и Rupertiinae), Cymbaloporidae, Nonionidae, Ceratobulimi- 
nidae, Amphisteginidae, Rotaliidae, Calcarinidae, Miogypsinidae, Orbitoi- 
didae (Omphalocyclinae, Orbitoidinae и Helicolepidininae), Discocyc- 
linidae и, наконец, Camerinidae (Camerininae и Heterostegininae).

M. Глесснер довольно обстоятельно разбирает филогенетические 
отношения Rotalidea. По его мнению, из агглютинированных, известко
вистых фарфоровидных и прободенных форм, рассматриваемых нередко 
как предковые для данного надсемейства, ни одна не может быть ото
ждествлена со Spirillina. Достоверные представители этого рода извест
ны только с юры, т. е. с того времени, когда уже существуют многока
мерные роталоидные фораминиферы. Группа Patellina не может рас
сматриваться в качестве предка Discorbidae, поскольку она специализи- 
рованнее и. моложе, чем Discorbis. Предполагается, что Discorbis произо
шел от древних Spirillinidae, которые приобрели септацию на ранних 
стадиях своего онтогенеза. Семейство Discorbidae представляет, по мне
нию М. Глесснера, «нормальное» направление развития в надсемействе 
Rotaliidea, сравнимое с развитием Buliminidea и других больших групп.

Это направление дало многие новые роды и виды, начиная с сере
дины мелового периода. Все эти роды отличаются относительно несу
щественными признаками, такими как форма и положение устья, форма 
камер, перфорация и др. Наиболее важная ветвь развития этого се
мейства — подсемейство Anomalininae, многие из представителей кото
рого приспособлены к прикрепленному образу жизни. Расположение 
камер при этом может становиться в конечном счете однорядным или 
неправильным, а некоторые из неправильно растущих форм начинают 
свое развитие с начальной стадии онтогенеза, напоминающей то Discor
bis, то Cibicid.es, то Eponides, то Pulvinulinella, обнаруживая тем са
мым разнообразие происхождения при сходстве конечных стадий он
тогенеза. Такие специализированные представители Discorbidae вряд ли
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могли дать начало высокоорганизованным группам Rotaliidea. В то же 
время многие из этих последних имеют напоминающие Discorbis ранние 
стадии онтогенеза. Это замечание относится к планктонным Globigeri- 
nidae и Globorotaliidae, а также, по мнению М. Глесснера, к Giimbelinidae.

М. Глесснер возражает против отнесения гюмбелин и близких к 
ним форм вместе с Plectofrondiculariinae к особому семейству Hetero- 
helicidae, поскольку гюмбелиниды неродственны этому подсемейству 
к по спирально-коническому (Schubert, 1908) начальному отделу рако
вины должны быть отнесены к Rotaliidea. Совершенно правильно, с на
шей точки зрения, отнесение к Rotaliidea семейства Nonionidae и сбли
жение этого последнего с Anomalinidae. Предположение М. Глесснера 
о том, что наиболее примитивные нониониды должны были иметь спи
рально-коническую раковину и что спирально-плоскостные формы явля
ются от них производными, в настоящее время кажется наиболее веро
ятным. Наличие системы каналов является, по М. Глесснеру (который 
относит по примеру своих предшественников род Elphidium к семейству 
Nonionidae), особенностью наиболее высокоорганизованных предста
вителей этого семейства.

Обычные, начиная с юры, представители семейства Ceratobulimini- 
dae, установленного самим М. Глесснером (Glaessner, 1937), отличают
ся, как известно, наличием внутренних перегородок, отделяющих при
устьевую часть полости камер от остальной; для этого семейства харак
терно несоответствие фораменов, представляющих в данном случае об
разования особого рода, наружным устьям. Ceratobuliminidae происхо
дят, по мнению М. Глесснера, от Discorbis. Он относит к этому семей
ству эпистомин и близкие к ним фауны, заслуживающие выделения, 
с точки зрения Ж- Сигаля (Sigal, 1952), разделяемой нами, в особое 
семейство.

Филогения семейства Cymbaloporidae представляется М. Глесснеру 
неясной: предположительно позднем'еловые Cymbalopora произошли от 
Discorbis; дальнейшие звенья этой линии — Cymbaloporetta и Cymbalo- 
porella. В то же время Halkyardia и Linderina кажутся ему связанными 
с Planorbulinidae, которые, в свою очередь, происходят от Cibicid.es. 
Таким образом, семейство Cymbaloporidae может оказаться сборной 
группой.

Особое положение занимают Asterigerinidae, характерная особен
ность которых—наличие расположенных на брюшной стороне звездчатых 
добавочных камерок, которым, возможно, соответствуют так называемые 
«звездчатые бороздки» («Astralifurrows») некоторых Rotalia. Вместе 
с тем М. Глесснер склонен предполагать, что Rotalia, обладающие сис
темой каналов и дополнительным скелетом, образующим наслоения и 
столбики, и Amphistegina произошли от общего корня — либо от Disco
rbis, либо от Ceratobuliminidae, Поскольку наиболее древние предста
вители амфистегинид и роталиид (в узком смысле слова) нам до сих пор 
неизвестны, вопрос о происхождении этих семейств М. Глесснер остав
ляет открытым.

К Calcarinidae этот исследователь относит формы без добавочных 
камерок, но с развитыми в толстом периферическом киле и в шипах ка
налами; имеется дополнительный скелет обычно в форме столбиков. 
Возражая против сближения камеринид с нонионидами, М. Глесснер 
склонен сближать камеринид с калькаринидами, а не усматривать меж
ду двумя последними семействами одно лишь конвергентное сходство. 
Он не видит оснований для установления генетических связей между 
камеринидами и палеозойскими родами Archaediscus и Nummulostegina. 
Одним из наиболее ранних представителей камеринид М. Глесснер счи
тает Miscellanea. Этот род сочетает черты камерин (нуммулитов), каль- 
карин и роталиид, откуда и происходит его название (от лат. misceo — 
мешать, смешивать).
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Род Miscellanea был выделен первоначально Дж. Пфендером (Pfen- 
der, 1934) по причине отсутствия сильно развитых каналов, чем отли
чается от Siderolites из калькаринид. Однако более поздние исследова
ния Т. Вогана и В. Коле (Vauhgan, Cole, 1941) показали, что различ
ные вестиндские виды Miscellanea очень изменчивы в отношении этого 
признака, что в еще большей мере сближает примитивных камеринид с 
двумя другими названными семействами. Обособление калькаринид от ка
меринид, а также тех и других от роталиид произошло, по мнению М. Глес
снера, в позднемеловое время. Дальнейшая эволюция камеринид шла, 
по-видимому, в нескольких направлениях: одно привело через Operculi- 
па — Heterostegina—Spiroclypeus к Cycloclypeus, другое — к Camerina 
(Nummulites) и третье— к Assilina. Попытки вывести Operculina из 
Camerina или наоборот оказались безуспешными, так как каждый раз 
приходилось иметь дело с неизбежным выводом о наличии общего пред
ка для обоих этих родов.

В качестве возможного, хотя и нуждающегося в подтверждении, 
предположения о ходе развития оперкулиновой ветви камеринид 
М. Глесснер приводит соображения Тан Син Хока (Tan Sin Hok, 1936) 
об «итеративном», т. е. независимом и повторяющемся — в итоге поли- 
филетическом — развитии этой ветви. Вместе с тем М. Глесснер при
водит второй пример подобного «итеративного» развития — Rotalia и 
Miogypsinoides. С нашей точки зрения «итеративное » развитие мало
вероятно.

Происхождение остальных групп фораминифер, входящих в состав 
Rotaliidea, в основном Orbitoididaeиблизкиeкним семейства, М. Глес
снер склонен рассматривать от Rotaliidae и Amphisteginidae. Проис
хождение Miogypsinidae от Rotalia, как отмечает М. Глесснер, было 
доказано одновременно и независимо друг от друга Р. Баркером и 
Т. Гримсдейлом в их совместной работе (Barker, Grimsdal, 1936) и 
Тан Син Хоком (Tan Sin Hok, 1936). Первые два автора, кроме того, 
проследили предковые формы лепидоциклин через Eylinderina и Heli- 
costegina вплоть до эоценовой Amphistegina. Последующее развитие 
приводит к Lepidocyclina (s. str.), Nephrolepidina и Eulepidina с индо
тихоокеанской ветвью Nephrolepidina — Trybliolepidina.

В отношении крайне неясного, по мнению М. Глесснера, происхож
дения позднемеловых орбитоидид приводится несколько точек зрения: 
1) происхождение от позднемеловых Arnaudiella — рода, близкого к 
Siderolites (S. vidali) из Calcarinidae (Douville, 1922, 1924); 2) проис
хождение от Linderina — мнение Я- Гофкера (Hofker, 1927), разделяемое 
Т. Воганом (Vaughan, 1929) при допущении, что столбики и латераль
ные камеры являются позднейшими новообразованиями; слабое место 
этого взгляда в том, что ни Linderina, ни близкая к ней Planorbulina не 
известны из допалеогеновых отложений; 3) гипотеза происхождения от 
Amphistegina, предложенная Р. Баркером и Т. Гримсдейлом (цит. вы
ше) и нуждающаяся для подтверждения в более полных данных по 
позднемеловым представителям этого рода.

Еще более неясным представляется присхождение Discocyclina и 
родственных ей форм: возможна их генетическая связь с камеринидами 
(.Spiroclypeus) или же с примитивными орбитоидидами. В заключение 
М. Глесснер совершенно правильно отмечает, что основная филетическая 
линия роталоидных фораминифер медленно и постепенно развивалась в 
течение юрского периода и почти всей раннемеловой эпохи, составляя 
в это время очень несущественный элемент фауны фораминифер, среди 
которых господствовали лагениды. К концу мелового и палеогенового 
периода развивается значительное число ветвей высокоорганизованных 
роталидей, среди которых в изобилии появляются крупные формы из 
семейств Orbitoididae, Camerinidae, затем Discocyclinidae, а несколько 
позже Miogypsinidae.
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О т р я д  F o ra tn in ife ra

I. Надсемейство Astrorhizidea
1. С е м е й с т в о  Astrorhizidae 

Подсемейства: Astrorhizinae, Rhizam-
mininae, Hyperammininae

2. С е м е й с т в о  Saccamminidae 
Подсемейства: Psammosphaerinae, Sac- 
cammininae

3. С е м е й с т в о  Ammodiscidae

II. Надсемейство Lituolidea
4. С е м е й с т в о .  Reophacidae
5. С е м е й с т в о  Lituolidae 

Подсемейства: Haplophragmiinae, Li-
tuolinae, Loftusiinae

6. С е м е й с т в о  Orbitolinidae
7. С е м е й с т в о  Textulariidae
8. С е м е й с т в о  Trochamminidae 

Подсемейства: Trochammininae, Tetra-
laxinae

9. С е м е й с т в о  Verneuilinidae
Подсемейства: Verneuilininae, Egge- 

rellinae, Ataxophragmiinae, Valvuli- 
ninae

III. Надсемейство
10. С е м е й с т в о
11. С е м е й с т в о

Endothyridea
Endothyridae
Fusulinidae

Подсемейства: Fusulininae, Schwage- 
rininae, Verbeekininae, Neoschwage- 
rininae

IV. Надсемейство Miliolidea
12. С е м е й с т в о  Miliolidae
13. С е м е й с т в о  Ophthalmidiidae
14. С е м е й с т в о  Peneroplidae
15. С е м е й с т в о  Alveolinidae

V. Надсемейство Lagenidea
16. С е м е й с т в о  Lagenidae
17. С е м е й с т в о  Polymorphinidae

18. С е м е й с т в о  Buliminidae 
Подсемейства: Turrilininae, Bulimini-

nae, Reussellinae, Uvigerininae, 
Plectofrondiculariinae, Bolivininae

19. С е м е й с т в о  Cassidulinidae
20. С е м е й с т в о  Ellipsoidinidae
21. С е м е й с т в о  Chilostomellidae

V I .  Н адсем ейство  B u litn in id e a

VII. Надсемейство Rotaliidea

22. С е м е й с т в о  Spirillinidae
Подсемейства: Spirillininae, Pafellini- 

nae

Planorbulininae, Ru~

23. С е м е й с т в о  Discorbidae
1 Подсемейства: Discorbinae, Siphoni- 

ninae, Anomalininae
24. С е м е й с т в о  Globigerinidae 1 

Подсемейства: Globigerininae, Hant-
kenininae

25. С е м е й с т в о  Globorotaliidae
26. С е м е й с т в о  Giimbelinidae ■
27. С е м е й с т в о  Planorbulinidae

Подсемейства: 
pertiinae

28. С е м е й с т в о  Cymbaloporidae
29. С е м е й с т в о  Nonionidae
30. С е м е й с т в о  Ceratobuliminidae
31. С е м е й с т в о  Amphisteginidae
32. С е м е й с т в о  Rotaliidae
33. С е м е й с т в о  Calcarinidae
34. С е м е й с т в о  Miogypsinidae
35. С е м е й с т в о  Orbitoididae 

Подсемейства: Omphalocyclinae, Orbi-
toidinae, Helicolepidininae

36. С е м е й с т в о  Discocyclinidae
37. С е м е й с т в о  Camerinidae 

Подсемейства: Camenninae, Heteroste-
gininae

СИСТЕМА Ж. СИГАЛЯ, 1952

Несколько позднее Жак Сигаль (Si'gal, 1952, русский перевод,. 1956) 
предложил новую классификацию фораминифер, в основу которой легло 
подразделение фораминифер на подотряды однокамерных (Uniloculini- 
dea), двухкамерных (Biloculinidea) и многокамерных (Pluriloculinidea). 
В пределах подотрядов на основании различий в типе строения раковин, 
состава и структуры стенки выделяются надсемейства и семейства, ча
стично совпадающие с установленными ранее другими исследователями 
особенно М. Глесснером.
О т р я д  Foratninifera (Foraminiferes)

П о д о т р я д  I. Unilocuiinidea

I. Надсемейство Lagynidea

2. Надсемейство Astrorhizidea

1. С е м е й с т в о  Saccamminidae
2. С е м е й с т в о  Rhizamminidae
3. С е м е й с т в о  Astrorhizidae
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П о д о т р я д  II. Biloculinidea
4. С е м е й с т в о  Hyperamminidae
5. С е м е й с т в о  Ammodiscidae
8. С е м е й с т в о  Cornuspiridae
7. С е м е й с т в о  Spirillinidae
8. . С е м е й с т в о  Involutinidae 

П о д о т р я д  III. Pluriloculinidea
3. Надсемейство Lituolidea

9. С е м е й с т в о  Reophacidae
10. С е м е й с т в о  Haplophragmiidae.
11. С е м е й с т в о  Textulariidae
12. С е м е й с т в о  Silicotextulinidae
13. С е м е й с т в о  Trochamminidae 

Подсемейства: Trochammininae, Tet-
rataxinae

14. С е м е й с т в о  Placopsilinidae
15. С е м е й с т в о  Ptychocladiidae
16. С е м е й с т  во Verneuilinidae,, 

Подсемейства: Eggerellinae. 'Valvuli-
ninae, Verneuilininae, Ataxophrag
miinae

17. С е м е й с т в о  Lituolidae 
Подсемейства: Lituolinae, Loftusimae

18. С е м е й с т в о  Orbitolinidae
19. С е м е й с т в о  Endothyridae
4. Надсемейство Fusulinoidea
20. С е м е й с т в о  Fusulinidae 

Подсемейства: Fusulininae, Schwage-
rininae

21. С е м е й с т в о  Neoschwagerinidae
Подсемейства: Verbeekininae, Neo-

schwagerininae
5. Надсемейство Miliolidea
22. С е м е й с т в о  Ophthalmidiidae
23. С е м е й с т в о  Miliolidae
24. С е м е й с т в о  Fischerinidae
25. С е м е й с т в о  Peneroplidae 

Подсемейства: Spirolininae, Meandro-
psininae, Orbitolitinae

26. С е м е й с т в о  Alveolinidae
27. С е м е й с т в о  Paramiliolidae
6. Надсемейство Lagenidea
28. С е м е й с т в о  Lagenidae 

Подсемейства: Lenticulininae, Lageni-
nae, Stilostomellinae

29. С е м е й с т в о  Polymorphinidae 
Подсемейства: Polymorphininae, Ra-

mulininae

30. С е м е й с т в о  Enantiomorphinidae' '

7. Надсемейство Bulitninidea
31. С е м е й с т в о  Buliminidae 

Подсемейства: Turrilininae, Bulimini-
nae, Reussellinae, Bolivininae, Uvi- 

’ gerininae, Robertininae, Lacosteini- 
nae

32. С е м е й с т в о  Cassidulinidae
33. С е м е й с т в о  Ellipsoidinidae
34. С е м е й с т в о  ChiloWomellidae
35. С е м е й с т в о  Nonionidae
36. С е м е й с т в о  Heterohelicidae

8. Надсемейство Rotaliidea
37. С е м е й с т в о  Discorbidae 

Подсемейства: Patellininae, Discorbi-
nae, Cancrininae, Discorbinellinae, 
Chapmaninae

38. С е м е й с т в о AnomalinidaC
39. С е м е й с т в о Epistominidae
40. С е м е й с т в о Ceratobuliminidae
41. С е м е й с т в о Globigerinidae
42. С е м е й с т в о Hantkeninidae
43. С е м е й с т в о Globorotaliidae
44. С е м е й с т в о Giimbelinidae
45. С е м е й с т в о Elphidiidae
46. С е м е й с т в о Planorbulinidae
47. С е м е й с т в о Rupertiidae
48. С е м е й с т в о Victoriellidae
49. С е м е й с т в о Homotremidae
50. С е м е й с т в о Pegidiidae
51. С е м е й с т в о Cymbaloporidae
52. С е м е й с т в о Rotaliidae
53. С е м е й с т в о Calcarinidae
54. С е м е й с т в о Miscellaneidae
55. С е м е й с т в о Nummulitidae

Подсемейства: Nummulitinae, Sidero-
litinae, Heterostegininae

56. С е м е й с т в о Miogypsinidae
57. С е м е й с т в о Orbitoididae

Подсемейства: Omphalocyclinae, Orbi- 
toidinae, Pseudorbitoidinae, Clypeor- 
binae, Lepidorbitoidinae

58. С е м е й с т в о  Discocyclinidae
59. С е м е й с т в о  Amphisteginidae
60. С е м е й с т в о  Helicolepidinidae
61. С е м е й с т в о  LeDidocyclinidae

СИСТЕМА В. ПОКОРНОГО, 1958

Классификация М. Глесснера была полностью воспринята чешским 
палеонтологом В. Покорным (Pokorny, 1954) в его очень обстоятельной 
сводке по микропалеонтологии. Основное внимание в ней уделяется
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фораминиферам. Позднее В. Покорны (Рокоту, 1958) пересмотрел эту 
классификацию и внес соответствующие изменения и дополнения.

II.
1

Еаг-
Мога-

КЛАСС GRANULORETICULOSE 
О т р я д  Foraminifera

1. Надсемейство Allogromiidea 
Надсемейство Asfrorhizidea
С е м е й с т в о  Saccarnrninidae 
Подсемейства: Psammosphaerinae,

Saccammininae, Pelosininae
2. С е м е й с т в о  Astrorhizidae
3. С е м е й с т в о  Rhizamminidae
4. С е м е й с т в о  Hyperamminidae 

Подсемейства: Hyperammininae,
landiinae, Dendrophryinae, 
vammininae

5. С е м е й с т в о  Reophacidae
6. С е м е й с т в о  Ammodiscidae

Подсемейства: Ammodiscinae, Rzeha- 
kininae

7. С е м е й с т в о  Tournayellidae 
,8. С е м е й с т в о  Lasiodiscidae
9. С е м е й с т в о  Archaediscidae 
Ш. Надсемейство Lituolidea
10. С е м е й с т в о  Lituolidae
11. С е м е й с т в о  Loftusiidae
12. С е м е й с т в о  Textulariidae
13. С е м е й с т в о  Semitextulariidae
14. С е м е й с т в о  Trochamminidae
15. С е м е й с т в о ,  Tetrataxidae 

Подсемейства Tetrataxinae, Globival-
vulininae

16. С е м е й с т в о  Verneuilinidae 
Подсемейства: Verneuilininae, Valvu-

lininae, Ataxophragmiinae
17. С е м е й с т в о  Orbitolinidae
18. С е м е й с т в о  Endofhyridae

Подсемейства: Endothyrinae, Bradyi- 
nin ae

IV. Надсемейство Fusulinidea
19. С е м е й с т в о  Fusulinidae

Подсемейства: Schuberlellinae, Staffe- 
lininae, Boultoniinae, Fusulininae, 
Schwagerininae

2 0 . С е м е й с т в о  Neoschwagerinidae 
Подсемейства: Verbeekininae, Neo-

schwagerininae
V. Надсемейство Miliolidea
21. С е . м е й с т в о  Ophthalmidiidae 

Подсемейства: Cornuspirinae, Ophthal- 
midiinae, NubecuJariinae

22. С е м е й с т в о

23. С е м е й с т в о
24. С е м е й с т в о
2o. С е м е й с т в о

Miliolidae
Peneroplididae
Alveolinidae
Keramosphaeridae

VI. Надсемейство Nodosariidea
26. С е м е й с т в о  Nodosariidae
27. С е м е й с т в о  Polymorphinidae
28. С е м е й с т в о  Enantiomorphinidae
VII. Надсемейство Buliminidea
29. С е м е й с т в о  Buliminidae 

Подсемейства: Turrilininae, Bulimini-
nae, Reussellinae, Uvigerininae 
Plectofrondiculariinae, Bolivininae

30. С е м е й с т в о  Cassidulinidae
31. С е м е й с т в о  Chilostomellidae
32. С е м е й с т в о  Nonionidae
33. С е м е й с т в о  Ellipsoidinidae
VIII. Надсемейство Spirillinidea
34. С е м е й с т в о  Spirillinidae 

Подсемейства: Spirillininae, Patellini-
nae

IX. Надсемейство Rotaliidea
35. С е м е й с т в о  Discorbidae 

Подсемейства: Discorbinae, Siphoni-
ninae, Baggininae, Anomalininae

36. С е м е й с т в о  Planorbulinidae
37. С е м е й с т в о  Rupertiidae 

Подсемейства: Rupertiinae, Homotre-
matinae

38. С е м е й с т в о  Pegidiidae
39. С е м е й с т в о '  Cymbaloporidae
40. С е м е й с т в о  Ceratobuliminidae
41. С е м е й с т в о  Epistominidae
42. С е м е й с т в о  Robertinidae
43. С е м е й с т в о  Orbulinidae
44. С е м е й с т в о  Schackoinidae
45. С е м е й с т в о  Hantkeninidae
46. С е м е й с т в о  Globorotaliidae
47. С е м е й с т в о  Heteroheiicidae
48. С е м е й с т в о  Amphisteginidae
49. С е м е й с т в о  Elphidiidae
50. С е м е й с т в о  Rotaliidae
51. С е м е й с т в о  Baculogypsinidae
52. С е м е й с т в о  Miscellaneidae
53. С е м е й с т в о  Nummulitidae 

Подсемейства: Nummulitinae, Hetero^
stegininae

54. С е м е й с т в о  Orbitoididae
55. С е м е й с т в о  Pseudorbitoididae
56. С е м е й с т в о  Lepidorbitoididae
57. С е м е й с т в о  Discocyclinidae
58. С е м е й с т в о  Orbitoclypeidae
59. С е м е й с т в о  Helicolepidinidae-
60. С е м е й с т в о  Lepidocyclinidae-
61. С е м е й с т в о  Miogypsinidae
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С И С Т Е М А , П Р И Н Я Т А Я  В « О С Н О В А Х  П А Л Е О Н Т О Л О Г И И »  (19 5 9 )

В 1959 г. коллективом советских микропалеонтологов была пред
ложена новая система фораминифер, опубликованная в «Основах пале
онтологии» (1959). При разработке этой классификации был решен 
вопрос о таксономическом ранге и систематическом положении фо
раминифер в целом. По предложению автора, фораминиферы были вы
делены в подкласс Foraminifera и вместе с радиоляриями в общей сис
теме простейших расположены после амеб. Возведение в подкласс дало 
возможность избавиться от того дефекта, который имеется в классифи
кации Дж. Кушмана: выделенные 50 семейств не сгруппированы, не 
имеют промежуточных подразделений, которые бы образовывали груп
пы близко родственных семейств. Благодаря тому, что фораминиферы 
выделены в подкласс группы семейств, можно было объединить в от
ряды. Некоторые отряды близки по составу к надсемействам, данным 
в системе М. Глесснера. Но по количеству и объему они не вполне сов
падают ни с отрядами Дж. Листера, ни с надсемействами М. Глесснера, 
Ж. Сигаля и других, хотя при установлении отрядов учитывались данные
всех предшествующих авторов.

В основу рассматриваемой классификации положены, характер 
стенки тип строения раковины, развитие дополнительного скелета, 
системы каналов, устья; учитывался также адаптивный характер изме
нения строения раковины, т. е. классификация основывалась на сочета
нии признаков, имеющих относительный характер морфологический 
критерий При этом выяснялось также появление групп во времени, учи
тывалось индивидуальное развитие раковин, т. е. данные онтогенетиче
ского развития — геохронологический, а также географический и эколо
гический критерии. Автором было выдвинуто предложение о выделении 
в подклассе фораминифер тринадцати отрядов, представляющих собой 
более или менее естественные группы, отражающие основные направле
ния филогенетического развития. Не была установлена принадлежность 
к какому-либо из отрядов лишь четырех семейств (Chilostomeuidae, 
Archaediscidae, Lasiodiscidae и Spirillinidae), которые включены в со
став подкласса как «семейства неясного положения».

При разработке систематики фораминифер приняты во внимание 
классификационные схемы, существовавшие ранее и разобранные выше, 
а также новейшие данные изучения подкласса. Ниже излагаются в об
щем виде соображения автора в части объема отрядов  ̂ фораминифер.

1-й отряд — Allogromiida. Формы с псевдохитиновои примитивного 
строения раковиной, в ископаемом состоянии неизвестны.

Р 2-й о т р я д -Astrorfiizida: Примитивные формы с агглютинированной, 
секреционной известковой или смешанного состава раковиной (агглюти
нированной с секреционным цементом). Раковины по типу строения не- 
правильные или одноосные. Септаци» развивается у наиболее
высокоорганизованных представителен отряда (семейство Reophacidae).

3- й отряд — Ammodiscida. Примитивные, спирального типа строе 
ния неправильно клубковидные и спирально-плоскостные Ф°Р«“ ; 
септации (Ammodiscidae), с незначительной септациеи (Tournayelhdae) 
и с достаточно развитой септацией (Lituolidae),

Стенка обычно агглютинированная с секреционным цементом, но у  
некоторых форм чисто секреционная известковая.

4- й отряд— Endothyrida. Стенка преимущественно секреционная 
известковая, часто дифференцированная в тексту р н°м  отношении^ Нави
вание плектогироидное или спирально-плоскостное. Неред Д 
тельные скелетные образования (некоторые Endothyridae), у других 
сложное строение присептальных участков раковины

5- й отряд— Fusulinida. Стенка секреционная известковая, относи-
137



тельно простая у низших форм и сложно дифференцированная' у выс
ших. Раковина спирально-плоскостная, нередко с плектогироидным на
чалом навивания. У некоторых специализированных форм последний 
оборот развернутый. Развиваются от сжатых в направлении оси форм 
из семейства Ozawainellidae, близких к Endothyridae, через шаровид
ные; веретеновидные до субцилиндрических, иногда сильно вытянутых. 
В процессе эволюции размеры значительно увеличиваются, вырабаты
ваются внутренние опорные дифференцировки: складчатость септ у Fu- 
sulinidae и Schwagerinidae (отчасти у Schubertellidae) или вторичные 
перегородки у Neoschwagerinidae. Характерно развитие дополнительных 
скелетных образований, особенно хомат и парахомат.

6- й . отряд — Textulariida. Характерно спирально-винтовое двухряд
ное строение раковины, на начальной стадии иногда спирально-плоско
стное. Стенка агглютинированная, обычно с секреционным цементом или 
известковая секреционная. Возможно, сборная группа: многие па
леозойские формы не имеют спирально-плоскостного отдела, стенка 
раковины у них двухслойная с прозрачным внутренним слоем, образов 
ванным радиально-ориентированными кристаллами кальцита.

7- й отряд—Ataxophragmiida. Объединяет преимущественно агглю
тинированные формы или с трохоидной (спирально-конической у Jrocham- 
minidae), или со спирально-винтовой многорядной или трехрядной ра
ковиной (Ataxophragmiidae). У наиболее специализированных форм 
(Orbitolinidae) камеры с вторичными перегородками.

8- й отряд—• Miliolida. Стенка секреционная, известковая, состоящая 
из беспорядочно ориентированных кристалликов кальцита. Раковина по 
типу строения спирально-плоскостная (Cornuspiridae, Ophthalmidiidae, 
Peneroplidae и Alveolinidae) или правильно клубковидная (Miliolidae).

9- й отряд — Lagenida. Стенка секреционная известковая из ради
ально ориентированных кристаллов кальцита, стекловидная, обычно 
тонкая и очень тонкопористая. У большинства устье лучистое, иногда 
круглое или щелевидное. Тип строения у Nodosariidae одноосный или 
спирально-плоскостной, в виде исключения — трохоидный, у Polymor- 
phinidae — спирально-винтовой, у Enantiomorphinidae — спирально-пло
скостной или одноосный с очередным в том и другом случае располо
жением камер.

10- й отряд — Rotaliida. Обнимает, как правило, спирально-кониче
ские формы трохоидного строения, в виде исключения (Nonionidae, 
большинство Elphidiidae, Elantkeninidae) — спирально-плоскостные. 
Стенка известковая пористая. У наиболее высокоорганизованных — си
стема кандлов. Развитие по типу адаптивной радиации в различных 
направлениях.

11- отряд — Nummulitida. Крупные спирально-плоскостные и цик
лические формы с развитым, как правило, дополнительным скелетом. 
Обычна система каналов. Отряд распадается на две естественные груп
пы: Nummulitidae и семейства, близкие к Orbitoididae.

12- й отряд— Buliminida. Спирально-винтовые многорядные, трех
рядные и двухрядные формы (Buliminidae, Pleurostomellidae), в пос
леднем случае иногда свернутые по спирали (Cassidulinidae)15. Некото
рые аберрантные представители однорядные и даже однокамерные (Ooli- 
па из Buliminidae). Стенка секреционная известковая, прободенная, как 
правило, тонкая и стекловидно-прозрачная.

13- й отряд— Heterohelicida. Спирально-винтовые, двухрядные в ос
новном формы, имеющие иногда, в отличие от Buliminida, спирально- 
плоскостной начальный отдел. Стека секреционная известковая, пробо
денная, обычно тонкая.

15 Двухрядные формы, свернутые по спирали, Н. А. Волошиновой (1970) и
X. М. Саидовой (1970) выделяются в отряд Cassidulinida (Прим. ред.).
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ChiLostomettidae

^ Num m ulitida H etsrohelicida

A strorh iz ida
V

Lagenida

A lto g ro m iid a

p HC 54 Схема родственных отношений между отрядами и некоторыми семействами фо-
раминифер (Фурсенко, 1959).

Неясного положения семейства: Chilostomellidae, Archaediscidae,
Lasiodiscidae и Spirilinidae. Современные представители последнего из 
этих семейств существенно отличаются от всех прочих фораминифер по 
наличию амебоидных (а не жгутиковых) гамет. „

Родственные отношения между отдельными отрядами и семейст
вами фораминифер во многом еще остаются неясными. На рис. 54 эти 
отношения показаны лишь приблизительно. Исходными для всего под
класса служили формы с хитиноидной раковиной, объединенные в от
ряде Aliogromiida, известном лишь по современным его представителям. 
Возможно, что непосредственно от Aliogromiida взяли начало Astrorhi- 
zida как с агглютинированной, так и с известковой раковиной а также 
Lagenida. Ammodiscida произошли, по-видимому, от Astrorhizida Ьоль- 
шинство прочих отрядов — Endothyrida, Miliolida, Textularnda Ataxop 
ragmiida, а также, возможно, семейства Archaediscidae, Lasiodiscidae и 
Spirillinidae взяли начало от Ammodiscida. Происхождение Rotaliida и 
Heterohelicida и особенно семейство Chilostomellidae остается неясным. 
Возможно, корни этих отрядов следует искать также среди Ammodi
scida. Отряд Fusulinida происходит от Endothyrida. Buliminida и Num
mulitida являются потомками Rotaliida.
ПОДКЛАСС FORAMINIFERA 5. С е м е й с т в о  Reophacidae

О т р я д  Aliogromiida 

О т р я д  Astrorhizida

I. Надсемейство Astrorhizidea
1. С е м е й с т в о  Astrorhizidae
2. С е м е й с т в о  Rhizamminidae
3. С е м е й с т в о  Saccamminidae 

Подсемейства: Psammosphaerinae, Sac-
cammininae, Webbinellinae

4. С е м е й с т в о  Hyperamminidae 
Подсемейства: Hyperammininae, Den-

drophryinae

П. Надсемейство Parathuramminidea

6. С е м е й с т в о  Parathuramminidae

7. С е м е й с т в о  Caligellidae

8. С е м е й с т в о  Neusinidae

О т р я д  Ammodiscida

III. Надсемейство Ammodiscidea

9. С е м е й с т в о  Ammodiscidae
Подсемейства: Ammodiscinae, Toly-

. pammininae
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IV. Надсемейство Tournayellidea
JO. С е м е й с т в о  Tournayellidae

Подсемейства: Tournayellinae, For- 
schiinae

V. Надсемейство Lituolidea
11. С е м е й с т в о  Lituolidae

Подсемейства: Haplophragmellinae,
Lituolinae

12. С е м е й с т в о  Silicinidae 
Подсемейства: Involutininae, Rzeha-

kininae

О т р я д  Endothyrida
13. С е м е й с т в о  Endothyridae 

Подсемейства: Endothyrinae, Cherny-
shinellinae, Plectogyrinae, Endothv- 
ranopsinae

14. С е м е й с т в о  Bradyinidae
15. С е м е й с т в о  Mesoendothyridae
16. С е м е й с т в о  Spirocyclinidae

О т р я д  Miliolida

VIII. Надсемейство Miliolidea
30. С е м е й с т в о  Cornuspiridae
31. С е м е й с т в о  Ophthalmidiidae
32. С е м е й с т в о  Miliolidae

IX. Надсемейство Alveolinidea
33. С е м е й с т в о  Peneroplidae
34. С е м е й с т в о  Alveolinidae

О т р я д  Lagenida
35. С е м е й с т в о  Lagenidae

Подсемейства: Umbellinae, Lageninae,. 
Colaniellinae, Nanicellinae, Lenticu- 
lininae

36. С е м е й с т в о
37. С е м е й с т в о  

Подсемейства:
mulininae

Enantiomorphinidae 
Polymorphinidae 
Polymorphininae, Ra-

38. С е м е й с т в о  Pseudopalmulidae

О т р я д  Fusulinida

VI. Надсемейство Fusulinidea
17. С е м е й с т в о  

Подсемейства: 
nellinae

Ozawainellidae 
Staffellinae, Ozawai-

18. С е м е й с т в о  Fusulinidae
Подсемейства: Fusulinellinae; Fusuli- 

ninae, Eofusulininae
19. С е м е й с т в о  Schubertellidae

Подсемейства: Schubertellinae, Boulto- 
niinae

20. С е м е й с т в о  Schwagerinidae
Подсемейства: Schwagerininae, Poly- 

diexodininae

VII. Надсемейство Verbeekinidea
21. C е м е й с т в о  Verbeekinidae
22. С е м е й с т в о  Neoschwagerinidae

О т р я д  Textuiariida
23. С е м е й с т в о  Textulariidae

Подсемейства: Palaeotextulariinae,
Textulariinae

О т р я д  Ataxophragmiida
24. С е м е й с т в о  Trochamminidae
25. С е м е й с т в о  Ataxophragmiidae. 

Подсемейства: Verneuillininae; Valvu-
lininae, Ataxophragmiinae

26. С е м е й с т в о  Orbitolinidae
27. С е м е й с т в о  Placopsilinidae 

Подсемейства: Placopsilininae, Cosci-
nophragminae

28. С е м е й с т в о  Tetrataxidae
29. С е м е й с т в о  Biseriamminidae

О т р я д  Rotaliida

X.
39.

40.

41.
42.

XI,
43.
44.
45.
46.

XII
47.

48.

49.
50.
51.
52.
53.

Надсемейство Discorbidea
С е м е й с т в о  Discorbidae 
Подсемейства: Discorbinae, Baggini- 

nae,, Eponidinae
С е м е й с т в о  Siphoninidae 
Подсемейства: Siphonininae, Almaeni- 

пае
С е м е й с т в о  Pseudoparrellidae 
С е м е й с т в о  Chapmaniidae

Надсемейство
С е м е й с т в о
С е м е й с т в о
С е м е й с т в о
С е м е й с т в о

Ceratobuliminidea
Epistomimdae
Ceratobuliminidae
Robertinidae
Asterigerinidae

. Надсемейство Nonionidea
С е м е й с т в о  Anomalinidae
Подсемейства: Anomalininae, Cibici- 

dinae
С е м е й с т в о  Nonionidae 
Подсемейства: Nonioninae. Nonionel- 

linae, Melonisinae
С е м е й с т в о
С е м е й с т в о
С е м е й с т в о
С е м е й с т в о
С е м е й с т в о

Planorbulinidae
Rupertiidae
Victoriellidae
Homotremidae
Cymbaloporettidae

XIII. Надсемейство Globigerinidea
54. С е м е й с т в о  Globigerinidae

Подсемейства: Globigerininae, Orbuli- 
ninae, Pulleniatininae, Candeininae
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'55. С е м е й с т в о  Hantkeninidae
•56. С е м е й с т в о  Globorotaliidae

Подсемейства: Globotruncaninae, Gio- 
borotaiiinae; Rugoglobigerininae

XIV. Надсемейство Rotaliidea

■57. С е м е й с т в о  Rotaliidae
■58. С е м е й с т в о  Elphidiidae

Подсемейства: Elphidiinae, Cribroel- 
phidiinae

О т р я д  Nummulitida
-59. С е м е й с т в о  Nummulitidae

Подсемейства: Nummulitinae,, Miscel- 
laneinae, Siderolitinae, Heterostegi- 
ninae

60. С е м е й с т в о  Miogypsinidae
*61. С е м е й с т в о  Orbitoididae

Подсемейства: Omphalocyclininae, Or- 
bitoidinae, Pseudorbitoidinae; Lepi- 
dorbitoidinae

62. С е м е й с т в о  Discocyclinidae
Подсемейства: Discocyclininae, Orbi- 

toclypeinae
53. С е м е й с т в о  Lepidocyclinidae

Подсемейства: Helicolepidininae, Lepi- 
docyclininae

О т р я д  Buliminida

64. С е м е й с т в о  Buliminidae 
Подсемейства: Buliminellinae, VirgulP

ninae; Baggatellinae, Bulimininae, 
Reussellinae, Caucasininae, Uvigeri- 
ninae

65. С е м е й с т в о  Pleurostomellidae

66. С е м е й с т в о  Cassidulinidae

О т р я д  Heterohelicida

67. С е м е й с т в о  Bolivinitidae 
Подсемейства: Bolivininae, Boliviniti-

nae, Plectofrondiculariinae, Lacos- 
teininae

68. С е м е й с т в о  Heterohelicidae
69. С е м е й с т в о  Chilostomellidae

Подсемейства: Allomorphininae, Chi- 
lostomellinae, Seabrookiinae, Allo- 

■ morphinellinae; Sphaeroidininae

70. С е м е й с т в о  Archaediscidae

71. С е м е й с т в о  Lasiodiscidae
72. С е м е й с т в о  Spirillinidae

Подсемейства: Spirillininae. Patelli-
ninae

СИСТЕМА, ПРИНЯТАЯ В «TREATISE 
ON INVERTEBRATE PALEONTOLOGY» (LOEBLICH, TAPPAN, 1964)

Заслуживает внимания система фораминифер, разработанная из* 
вестными американскими микропалеонтологами А. Р. Лебликом 
и X. Тэппен (Loeblich, Таррап, 1961, 1964). Эти исследователи, по их 
словам, опираются на совокупность новейших данных по морфологии, 
жизненному циклу, биологии и физиологии ризопод и используют 
«достижения в наших познаниях простейших» из работ, подвергающих 
ревизии систему Дж. Кушмана. К таким работам А. Леблик и X. Тэп
пен относят, наряду со сводками Ж. Сигаля (Sigal, 1952), Ж. Ле Каль- 
вец (Le Calvez, 1953) и В. Покорного (Рокоту, 1958), также «Основы 
палеонтологии» (1959). В работе А. Леблика и X. Тэппен (Loeblich, Тар
рап, 1964) помимо нововведений формального — номенклатурного ха
рактера, имеется оригинальная попытка усовершенствовать систему 
фораминифер по существу, полнее использовать систематические при
знаки и лучше отразить родство между отдельными группами форами
нифер. Многое, однако, в их предложениях остается дискуссионным. 
Так, например, А. Леблик и X. Тэппен разделили текстуляриидей, 
исходя только из характера структуры стенки, так что одни из них 
попали в надсемейство Lituolacea, другие — в Endothyracea. Исследова
тели мезозойских и кайнозойских фораминифер отлично знают, как 
практически иногда трудно сказать, имеем ли мы дело с родом 
Anomalina или с родом Cibicid.es. У А. Леблика и X. Тэппен же Апо- 
malina попадает в одно надсемейство, a Cibicides — в другое, т. е. 
естественная группа разбивается искусственно на две разные группы. 
Следовательно, надо учитывать относительность морфологических 
признаков и не фетишизировать их, связывать становление признаков 
с условиями развития и детально изучать группу в ее сложном эволю
ционном развитии.
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О т р я д  Foraminiferida 

П о д о т р я д  Allogromiina 

I. Надсемейство Lagynacea
1. С е м е й с т в о  Lagynidae
2. С е м е й с т в о  Allogromiidae •

П о д о т р я д  Textulariina 

IS. Надсемейство Ammodiscacea
3. С е м е й с т в о  Astrorhizidae 

Подсемейства: Astrorhizinae, Rhizam-
mininae, Hippocrepininae, Botelli- 
ninae, Dendrophryinae

4. С е м е й с т в о  Schizamminidae
5. С е м е й с т в о  Saccamminidae

Подсемейства: Psammosphaerinae,
Saccammininae, Hemisphaerammini- 
nae, Diffusilininae

6. С е м е й с т в о  Ammodiscidae
Подсемейства: Ammodiscinae, Toly-

pammininae

Ш. Надсемейство Lituolacea
7. С е м е й с т в о  Hormosinidae 

Подсемейства: Aschemonellinae, Hor-
mosininae, Cribrotininae

8. С е м е й с т в о  Nouriidae
9. С е м е й с т в о  Rzehakinidae

10. С е м е й с т в о  Lituolidae
Подсемейства: Haplophragmoidinae;

Sphaerammininae, Cyclammininae; 
Spirocyclininae, Loftusiinae, Lituo- 
linae, Placopsilininae, Coscinophrag- 
matinae

11. С е м е й с т в о  Textulariidae
Подсемейства: Spiroplectammininae;

Textulariinae, Pseudobolivininae, 
Plectorecurvoidinae, Tawitawiinae

12. С е м е й с т в а :  Trochamminidae 
Подсемейства: Trochammininae, Re-

maneicinae
13. С е м е й с т в о  Ataxophragmiidae 

Подсемейства: Verneuilininae, Globo-
textulariinae, Valvulininae, Ata- 
xophragmiinae.

14. С е м е й с т в о  Pavonitinidae 
Подсемейства: Pfenderininae, Pavoni-

tininae
15. C е м е й с т в о  Discocyclinidae 

Подсемейства: Cyclolininae, Discocyc-
Iminae

16. С е м е й с т в о  Orbitolinidae 

П о д о т р я д  Fusulinina

IV. Надсемейство Parathuramminacea
17. С е м е й с т в о  Parathuramminidae
18. С е м е й с т в о  Caligellidae
19. С е м е й с т в о  Moravamminidae

Подсемейства: Earlandiinae, Mora-
vammininae

V. Надсемейство Endothyracea
20. С е м е й с т в о  Nodosinellidae 

Подсемейства: Tuberilininae, Umbelli-
ninae, Nodosinellinae

21. С е м е й с т в о  Colaniellidae
22. С е м е й с т в о  Phychocladiidae 

Подсемейства: Ptychocladiinae, Stac-
heiinae

23. С е м е й с т в о  Paleotextulariidae
24. С е м е й с т в о  Semitextulariidae
25. С е м е й с т в о  Tetrataxidae
26. С е м е й с т в о  Biseriamminidae
27. С е м е й с т в о  Tournayellidae
28. С е м е й с т в о  Endothyridae 

Подсемейства: Loeblichiinae, Endothy-
rinae, Haplophragmellinae, Endot- 
hyranopsinae, Bradyininae

29. С е м е й с т в о  Archaediscidae
30. С е м е й с т в о  Lasiodiscidae

VI. Надсемейство Fusulinacea
31. С е м е й с т в о  Ozawainellidae
32. С е м е й с т в о  Staffellidae
33. С е м е й с т в о  Fusulinidae 

Подсемейства: Schubertellinae, Fusu-
lininae, Schwagerininae

34. С е м е й с т в о  Verbeekinidae
Подсемейства: Verbeekininae, Neo-

schwagerininae

П о д о т р я д  Miliolina

VII. Надсемейство Miliolacea
35. С е м е й с т в о  Squamulinidae
36. С е м е й с т в о  Fisherinidae 

Подсемейства: Cyclogyrinae, Fisheri-
ninae, Calcivertellinae

37. С е м е й с т в о  Nubeculariidae 
Подсемейства: Nubeculariinae, Oph-

thalmidiinae, Spiroloculininae, No- 
dobaculariinae, Discospirininae

38. С е м е й с т в о  Miliolidae 
Подсемейства: Quinqueloculininae, Mi-

liolinellinae, Miliolinae, Fabularii- 
nae, Tubinellinae

39. С е м е й с т в о  Barkerinidae
40. С е м е й с т в о  Soritidae

Подсемейства: Peneroplinae, Mean-
dropsininae, Rhapydionininae, Ar- 
chaiasinae, Soritinae, Keramosphae- 
rinae

41. С е м е й с т в о  Alveolinidae 

П о д о т р я д  Rotaliina

VIII. Надсемейство Nodosariacea
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42. С е м е й с т в о  Nodosa'riidae - 
Подсемейства: Nodosariinae, Plecto-

frondiculaninae, Lingulininae
43. С е м е й с т в о  Polymorphinidae 

Подсемейства:- Polymorphininae, Web-
binellinae, Ramulininae

44. С е м е й с т в о  Glandulinidae
Подсемейства: Glandulininae, Seab-

rookiinae, Oolininae

IX. Надсемейство
45. С е м е й с т в о  

Подсемейства:
ninae

46. С е м е й с т в о
47. С е м е й с т в о
48. С е м е й с т в о
49. С е м е й с т в о
50. С е м е йс т в о 

Подсемейства:
пае

51. С е м е й с т в о

X. Надсемейство
52. С е м е й с т в о  

Подсемейства:
пае

53. С е м е й с т в о
54. С е м е й с т в о
55. С е м е й с т в о
56. С е м е й с т в о

XI. Надсемейство
57. С е м е й с т в о  

Подсемейства:
пае\

58. С е м е й с т в о

Buliminacea
Turrilinidae 
Turrilininae, Lacostei-

Sphaeroidinidae 
Bolivinitidae 
Islandiellidae 
Eouvigerinidae 
Buliminidae 

Bulimininae, Pavonini-

Uvigerinidae

Discorbacea
Discorbidae 
Discorbinae, Baggini-

Glabratellidae
Siphoninidae
Asterigerinidae
Epistomariidae

Spirillinacea
Spirillinidae 
Spirillininae, Patellini-

Rotaliellidae

XII. Надсемейство.. Rotaliacea
59. С е м е й с т в о  Rotaliidae 

Подсемейства: Rotaliinae, Cuvillierini-
nae, Chapmanininae Pegidiiriae, Ru- 
pertininae

60. С е м е й с т в о  Calcarinidae
61. С е м е й с т в о  Elphidiidae 

Подсемейства: Elphidiinae, Faujasini-
nae

62. С е м е й с т в о  Nummulitidae 
Подсемейства: Nummulitinae, Cycloc-

lypeinae
63. С е м е й с т в о  Miogvpsinidae

ХШ. Надсемейство Globigerinacea
64. С е м е й с т в о  Heterohelicidae 

Подсемейства: Guembelitriinae, Hete-
rohelicinae

65. С е м е й с т в о  Planomalinidae
66. С е м е й с т в о  Schackoinidae

67. С е м е й с т в о  RotalipOridae 
Подсемейства: Hedbergellidae, Rotali-

porinae
68. С е м е й с т в о  Globotruncanidae
69. С е м е й с т в о  Hantkeninidae

Подсемейства: Hastigerininae, Hant- 
kenininae, Cassigerinellinae

70. С е м е й с т в о  Globorotaliidae
71. С е м е й с т в о  Globigerinidae 

Подсемейства: Globigerininae, Sphae-.
roidinellinae, Orbulininae, Catap- 
sydracinae

XIV. Надсемейство Orbitoidacea
72. С е м е й с т в о  Eponidinidae
73. С е м е й с т в о  Amphisteginidae
74. С е м е й с т в о  Cibicididae

Подсемейства: Planulininae; Cibici—
dinae

75. С е м е й с т в о  Planorbulinidae
76. С е м е й с т в о  Acerv>.linidae
77. С е м е й с т в о  Cymbaloporidae
78. С е м е й с т в о  Homotrematidae 

Подсемейства: Homotrematinae; Victo-
riellinae

79. С е м е й с т в о  Orbitoididae
80. С е м е й с т в о  Discocyclinidae
81. С е м е й с т в о  Lepidocyclinidae 

Подсемейства: Lepidocyclininae; Heli-
colepidininae

82. С е м е й с т в о  Pseudorbitoididae

XV. Надсемейство Cassidulinacea
83. С е м е й с т в о  Pleurosfomellidae

Подсемейства: Pleurostomellinae».
Wheelerellinae

84. С е м е й с т в о  Annulopatellinidae
85. С е м е й с т в о  Caucasinidae 

Подсемейства: Fursenkoininae, Cauca-
sininae

86. Семейство
87. С е м е й с т в о
88. Семейство
89. С е м е й с т в о
90. С е м е й с т в о  

Подсемейства:
nioninae

91. С е м е й с т в о  
92; С е м е  й с т в о
93. С е м е й с т в о

Подсемейства: 
ninae

Delosinidae '  
Loxostomidae 
Cassidulinidae 
Involutinidae 
Nonionidae 
Chilostomellinae, No-

Alabaminidae 
Osangulariidae 
Anomalinidae 
Anomalininae, Almae-

XVI. Надсемейство Carterinacea

94. С е м е й с т в о  Carterinidae
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XVII. Надсемейство Robertinacea Подсемейства: Ceratobulimininae,
Epistomininae

95. С е м е й с т в о  Ceratobuliminidae 96. С е м е й с т в о  Robertinidae

По мнению А. Леблика и X. Тэппен, их классификация отвечает 
более высокому этапу изучения фораминифер, нежели классификация, 
приведенная в «Основах палеонтологии». С точки зрения автора, по
явление классификации А. Леблика и X. Тэппен представляет, скорее, 
предложение, параллельное нашему, а не крупный шаг вперед и не 
может заставить нас отбросить все наши представления. Поэтому мы 
будем разрабатывать систему фораминифер на основе нашей прежней 
■системы, учитывая все ценные предложения, в том числе и те, которые 
содержатся в системе А. Леблика и X. Тэппен.

Высшие таксоны в пределах подкласса фораминифер должны быть 
пересмотрены и уточнены. Этого требует развитие науки, обилие новых 
фактов. Выделение помимо отрядов еще и подотрядов даст возмож
ность более гибко построить систему. В таком случае будут крупные 
■отряды, отвечающие самым основным и самым главным направлени
ям филогенетического развития фораминифер, и вместе с тем в преде
лах отрядов можно будет выделить более частные направления раз
вития в рамках подотрядов. Это в корне противоречит предложениям 
А. Леблика и X. Тэппен, которые против «иерархии» таксономических 
подразделений, тогда как «иерархия» лучше всего отражает монофиле- 
тическое, дивергентное развитие той или иной группы.

Г л а в а  IV

КРИТЕРИИ СИСТЕМАТИКИ

Микропалеонтологический метод может способствовать решению 
задач стратиграфии, фациального анализа и палеогеографии лишь на 
основе правильных, точных видовых определений. Такие определения 
могут быть обеспечены лишь при условии решения общих проблем 
^систематики, среди которых важное место занимает вопрос о критери
ях вида и более высоких таксономических единиц. Этот вопрос в общей 
постановке затрагивается в целом ряде известных работ (Комаров, 
1940; Майр, Линсли, Юзингер, 1956; Кэйн, 1958; и др.). Применительно 
к ископаемым фораминиферам он рассматривается в статьях многих 
советских и зарубежных микропалеонтологов (Фурсенко, 1937, 1954, 
1960; Герке, 1938, 19611,2; Раузер-Черноусова, 19492, 1956; Миклухо- 
Маклай, 1956, 1961; Миклухо-Маклай, Раузер-Черноусова, Розовская, 
1958; Рейтлингер, 1958, 1961; Глесснер (Claessner, 1945, 1948); Сигаль, 
1956;= Покорны (Рокоту, 1954, 1958; и др.). '

По мнению автора (Фурсенко, 1950, 1954, 1958, 1960), при реше
нии задач систематики фораминифер на палеонтологическом материа
ле нельзя исходить из какого-либо одного критерия. Необходимо при
нимать во внимание их совокупность. Критерии эти следующие: мор
фологический (в основе своей — сравнительно-морфологичцский); 
геохронологический, исходящий из учета приуроченности данного вида 
..к определенному отрезку геологического времени и практически 
•опирающийся на данные стратиграфического положения находок; 
географический или критерий ареала и экологический или критерий 
физико-географических условий, определяющих существование вида 
и его адаптации, а также, наконец, критерий дискретности, т. е. нали
чие достаточно резко выраженных отличительных особенностей, под-
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тверждающих самостоятельность данного вида. Перечисленные крите
рии соответствуют основным философским категориям: времени (гео
хронологический критерий) и пространства (географический критерий), 
а также категориям биологии: органического развития — эволюции
(морфологический критерий) и, в известной мере, обмена веществ 
(экологический критерий).

МОРФОЛОГИЧЕСКИЙ КРИТЕРИЙ

Морфологические критерии в систематике фораминифер, так же 
как и для подавляющего большинства других групп организмов, имеют 
первостепенное значение, поскольку именно в строении, в смене форм 
организмов находит наиболее конкретное выражение процесс эволюци
онного развития. Морфологические особенности поддаются непосредст
венному изучению и могут служить отличительными признаками видов, 
родов, семейств и т. д. Никакие другие критерии, будучи использован
ными в отдельности, не дают возможности практически решать вопрос 
о том, с каким видом, родом, семейством и т. д. мы имеем дело. Пер
венство среди критериев систематики остается за морфологическим, 
хотя и нельзя мыслить этот последний вне конкретных условий геоло
гического времени, вне определенного географического положения 
и вне известных пределов условий внешней среды, т. е. вне связи с про
чими, принимаемыми нами, критериями.

Существенным является вопрос о неполноте морфологических кри
териев, особенно когда речь идет об ископаемых формах. Как хорошо 
известно, в ископаемом состоянии встречаются лишь раковины форами
нифер. Ввиду несовершенства, как правило, способов сбора и консер
вирования, мы имеем возможность изучать у современных форамини
фер, лишь, строение раковины. Полному морфологическому изучению 
подвергались лишь немногие представители интересующей нас группы. 
При этом многие работы, посвященные строению живого протоплазма- 
тического тела современных фораминифер, оказываются устаревшими. 
Еще меньшее число работ знакомит нас с циклом развития современ
ных фораминифер и с явлениями их индивидуального развития. Более 
или менее полностью цикл развития изучен лишь у очень ограничен
ного числа современных родов: Iridia (Le Calves, 1938i), Peneroplis
(Winter, 1907), Discorbis (Myers, 1940), Planorbulina (Le Calvez, 1937, 
1938i), Rotalia (Hofker, 1930), Elphidium ( — Polystomella) (Lister, 
1895, 1903; Schaudinn, 1903), Spirillina (Myers, 1936), Patellina 
(Le Calvez, 1938i, Myers, 1940). Для некоторых родов, кроме того, 
известны отдельные стадии жизненного цикла. Поскольку общее число 
известных родов ископаемых и современных фораминифер достигает 
одной тысячи, изученность их жизненных циклов, конечно, является не
достаточной.

Открытие у фораминифер, по крайней мере, у наиболее высокоор
ганизованных их представителей, сложных явлений мейоза, предшест
вующих образованию поколения гамонтов, убедительно говорит о на
личии хромосомной — генной наследственности у названных организ
мов. Допущение реализации генной наследственности при морфогенезе, 
в процессе становления фенотипа через цитоплазму не может вызвать 
особых возражений, а обусловленность некоторых фенотипических 
особенностей исключительно за'счет наследственных структурных свой
ств цитоплазмы представляется весьма вероятной.

При оценке значения тех или иных систематических признаков 
фораминифер приходится исходить из чрезвычайно важного допущения, 
что особенности строения их раковин в какой-то мере адекватны ульт- 
рамикроскопическим (молекулярным) структурам ядерного аппарата
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и цитоплазмы. Процесс морфогенеза раковин фораминнфер следует 
в основном рассматривать как реализацию генетического кода. Наибо
лее существенными при решении вопросов систематики, исходя из 
общебиологических соображений, следует считать признаки, отражаю
щие наиболее своеобразные, прочные и сложные особенности генотипа, 
а отнюдь не признаки, резко бросающиеся в глаза, но не имеющие 
жесткой наследственной основы в строении хромосом или цитоплазмы.

Несмотря на то, что морфогенез свойствен всем фораминиферам, 
наиболее яркие и интересные его проявления относятся к представите
лям этой группы с многокамерной раковиной, где в чрезвычайно 
определенной форме проявляется полимеризация с неоднократным 
повторным становлением фенотипа при образовании новых камер, со
храняющих, как правило, связь между собой. Многокамерность фора- 
минифер может рассматриваться как особая форма полимерного строе
ния, отдельные звенья (метамеры) обладают не только собственными 
независимыми морфологическими чертами, повторяющимися в подоб
ной форме в последовательных метамерах, но и морфологическими 
особенностями, играющими важную роль для обеспечения возможностей 
существования полимерного целостного организма. Нередки случаи 
образования «межзвеньевых» (межметамерных) структур, в отношении 
которых трудно сказать, к предыдущему или последующему звену они 
относятся (форамены, внутрисептальные каналы и т. п.). Последова
тельные наслоения стенки у так называемых ламеллярных форм, 
спиральные каналы, пупочные выполнения и некоторые другие образо
вания имеют отношение ко всему организму в целом или к значитель
ной его части. Можно считать, что у фораминнфер с многокамерной 
гномонической раковиной, составленной из ряда геометрически подобных 
и обычно постепенно возрастающих по мере добавления пространствен
ных фигур, происходит неоднократная периодическая реализация на
следственного кода.

Необходимо отметить, что в процессе становления многокамерной 
раковины характер реализации исходного кода может в той или иной 
мере изменяться. Наиболее резко эта особенность проявляется при 
образовании так называемых гетероморфных раковин, сочетающих 
в себе два, три или даже более типов строения. Соответственно может 
коррелятивно меняться и характер других признаков: строения устья, 
фораменов, дополнительного'скелета и т. д. В данном случае, как 
и вообще для типа строения раковины, основную роль может играть 
наследуемая структура цитоплазмы, допускающая деформации в силу 
причин, возникающих эпигенетическим путем — изменений действия 
сил поверхностного натяжения и взаимодействия камер по мере роста 
и т. п. Вполне допустимо, однако, предположение о наследственно закреп
ленном изменении запрограммированного генетического кода, когда 
по ходу реализации некоторой основной матрицы от камеры к камере 
вносятся «поправки», изменяющие ход морфогенеза определенным 
образом.

С общих позиций сравнительной анатомии последовательные каме
ры многокамерной раковины, или, по крайней мере, скелетные образо
вания, относящиеся к отдельным «метамерам», представляют собой 
гомологичные и вместе с тем гомодинамные образования, морфологи
ческая природа которых, как и физиологические функции, тождествен
ны. Однако у некоторых пелагических фораминнфер наблюдается 
образование особого строения пузыревидной конечной камеры, явля
ющейся, по-видимому, выводковой. У других же фораминнфер упомя
нутые выше изменения в реализации генетического кода приводят 
к возникновению в онтогенезе новых структур, подчас не имеющих 
гомологов в ранее сформировавшихся частях раковины и, мало того, 
несущих новые функции.
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; Особый интерес представляют случаи выполнения определенной 
функции, в особенности механической, опорной, рассчитанной на сопро
тивление излому в том или ином направлении, неравнозначными морфо
логическими структурами. Особенно ярко подобные случаи проявляются 
в отряде Fusulinida: функциональная равноценность интенсивной
складчатости и парахомат, этих последних и вторичных перегородок — 
стенок вторичных камерок и т. п.

Принадлежность данного рода или вида фораминнфер к формам, 
характеризующимся тем или иным типом строения стенки — секрецион- 
ным с известковым составом стенки и секреционным же со способно
стью к агглютинации посторонних частиц разного состава — является 
важным морфологическим критерием систематики фораминнфер. Суще
ственно то, что и тот и другой тип строения обусловлен особым для 
каждого из них способом образования камер или вообще стенки рако
вины. Совершенно иной вопрос — целесообразно ли выделять в особую 
систематическую группу все фораминиферы, отличающиеся способно
стью к агглютинации (Agglutinantia), и в другую группу все извест- 
ковистые формы (Calcarea)?

С нашей точки зрения, нашедшей свое отражение в «Основах 
палеонтологии» (1959) и опирающейся на мнение ряда исследователей 
(Brady, 1881, 1884; Cushman, 1928, 1933, 1940, 1948; Galloway, 1933;
Glaessner, 1945; Sigal, 1952; Pokorny, 1958), признак способности 
к агглютинации, при всем его таксономическом значении, не является 
абсолютным в том смысле, что в различных группах агглютинирован
ные формы могут независимым путем давать начало известковистым 
формам, отличающимся исключительно секреционным способом образо
вания раковины. Агглютинированный характер стенки, как правило, 
имеет значение признака семейства, реже отряда; лишь в виде исклю
чения в одном и том же семействе могут сочетаться как формы 
с типично агглютинированными, так и с чисто известковыми ракови
нами. При этом агглютинационный способ образования раковины мы 
склонны рассматривать как более примитивный, а чисто секреционный 
(с инкрустацией псевдохитина минеральными солями) — как вторичный. 
Однако не исключена возможность, что некоторые древние группы 
с известковыми раковинами берут начало непосредственно от древней
ших форм, исходных как для агглютинированных, так и для известко- 
вистых форм примитивных фораминнфер с псевдохитиновой раковиной 
(род Allogromia и др.).

До сих пор остается неразрешенным вопрос о таксономическом 
значении структуры стенки раковины у агглютинированных форм 
в отношении размеров и характера слагающих стенку посторонних 
частиц. В той же мере остается неясным таксономическое значение 
природы агглютинированных обломков (минеральные зерна, их состав, 
органогенные частицы, их форма). Таксономическое значение в первую 
очередь зависит от решения вопроса об избирательной способности 
фораминнфер в отношении состава идущих на построение раковины 
обломков и от наличия определенного материала в окружающей внеш
ней среде. Как показывают наблюдения, избирательная способность 
у фораминнфер относительная, поскольку один и тот же вид, в зависи
мости от характера грунта, на котором он обитает, может использо
вать несколько отличный материал, например, по величине зерна. 
Однако особенность данного вида использовать различный материал 
далеко не безгранична: она лимитируется известными пределами,,
характерными для данного вида (Щедрина, 1950; Siama, 1954). Изби
рательная способность может быть обусловлена не только наличием 
того или иного материала во внешней среде, но и состоянием организ
ма, т. е. при наличии во внешней среде сходной смеси посторонних 
частиц, могущих идти на построение раковины; в одних случаях,
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в зависимости от условий среды, будут выбираться частицы одних 
размеров, а в других ;(при иной температуре, солености и т, и.) —иных 
размеров.

Существенный морфологический критерий — микроструктура и мик
ротекстура стенок, особенно у известковистых форм. Принципиально 
важным является то, насколько кристаллы кальцита, слагающие стен
ку раковины, закономерно ориентированы в пространстве (Wood, 
1949). Несомненно, мы имеем дело с существенным морфологическим 
признаком, основой которого, бесспорно, являются какие-то физико
химические специфические свойства цитоплазмы, обеспечивающие 
в одном случае беспорядочную, а в другом — закономерно правильную 
ориентировку кристаллов кальцита.

Структура стенки раковины — важный систематический признак 
для известковистых форм, при этом представители целых семейств 
и даже отрядов могут обладать исключительно прободенными стенками. 
Однако возникновение известковистых — и притом прободенных, а так
же и непрободенных — форм происходило, очевидно, неоднократно 
и независимо в различных стволах филогенетического развития фора- 
минифер. Правда, большинство фораминифер с непрободенной извест
ковой стенкой раковины группируется в несколько родственных друг 
другу семейств и образует, возможно, одну естественную группу — 
отряд Miliolida.

Особого упоминания заслуживают сложные, отчасти структурные, 
а в основном текстурные особенности строения стенок раковин фузу- 
линид. Процесс дифференциации однослойной, по-видимому, бесструк
турной первичной стенки (протеки) на ряд слоев (наружный 
и внутренний текториумы, тектум и диафанотеку, кериотеку) является 
важнейшим процессом в филогенезе фузулинид, связанным с прогрессив
ным развитием скелета и увеличением его прочности.

Дифференциация стенки раковин фузулинид в какой-то мере от
ражает прогрессивное развитие структурных особенностей поверхност
ных слоев цитоплазмы. Известный уровень дифференциации стенки 
раковины соответствует определенному отрезку геологического времени 
и определенным этапам филогенеза. Отсюда напрашивается естествен
ный вывод о таксономическом значении критерия структуры и тексту
ры стенки для систематики фузулинид (включая неошвагеринид): 
основные структурно-текстурные типы строения стенки характеризуют, 
как правило, отдельные подсемейства и даже .семейства фузулинид 
(Раузер-Черноусова, 1955, 1958). Существенное значение характера 
слоистости стенки для систематики фораминифер отмечали А. Рейсс 
(Reuss, 1861) и В. Карпентер (Carpenter, Parker, Jones, 1862). Эта 
особенность использована 3. Райссом (Reiss, 1957) в качестве важного 
критерия для выделения основных подразделений-— надсемейств фора
минифер. С нашей точки зрения, в работах 3. Райсса отдается несколь
ко одностороннее предпочтение признаку слоистости стенки, но его 
попытка подметить у фораминифер новые систематические признаки 
заслуживает серьезного внимания.

Весьма существенное значение имеют признаки одно-, двух- и мно- 
гокамерности. Однокамерное строение является более примитивным. 
Наиболее простые однокамерные раковины, которые могут быть псевдо- 
хитиновыми, известковыми или агглютинированными, либо копируют 
форму амебоидного протоплазматического тела, либо, наоборот, при
дают ему определенную форму-—цилиндрическую, овоидную и т. п. 
Такие раковины не отличаются принципиально от скелетных образо
ваний многих других простейших: раковинных амеб, некоторых жгу
тиконосцев и ресничных инфузорий. Однокамерное строение наблюда
ется у примитивных форм различных филогенетических ветвей — на 
начальных стадиях развития надсемейств таких отрядов, как Astrorhi-
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zida, Legenida. Объединение всех однокамерных фораминифер, в одну 
систематическую группу с этой точки зрения не оправдывается. Извест
ны случаи вторичной однокамерное™, когда раковина образуется 
в результате отшнуровывавия от многокамерного скелета (Lagena, 
Oolina и др.). Кроме того, следует отметить, что отдельные однокамер
ные раковины некоторых Saccaminidae образуют скопления (агрегаты), 
которые вряд ли можно рассматривать как естественный переход 
к многокамерное™.

Двухкамерное строение характеризуется обособлением начальной 
камеры, обычно шаровидной, от второй камеры, обычно трубчатой. 
Вторая камера может быть либо прямолинейной, либо клубкообразно 
закрученной, спирально-плоскостной, либо трохоидной. Во всех этих 
случаях скелетный покров начальной камеры образуется так же, как 
у однокамерных раковин, а скелет трубчатой камеры формируется 
путем постепенного наслаивания скелетного вещества по краям устья. 
Двухкамерное строение имеет место в различных, подчас далеко отстоя
щих, филогенетических ветвях фораминифер — у отрядов Astrorhizida, 
Ammodiscida, Miliolida и, наконец, у представителей семейства Spi- 
rillinidae, занимающего среди фораминифер, по-видимому, несколько 
обособленное положение.

В процессе филогенетического развития образование многокамер
ных раковин происходит путем перехода от постепенного наращивания 
скелетного вещества через ритмичный рост к эпизодическому образо
ванию новых камер раковины. В основе этого перехода лежит глубокая 
физиологическая перестройка всего режима жизни плазматического 
тела, как и процесса образования раковины, т. е. имеет место резкое 
обособление чисто вегетативных периодов жизни от периодов роста, 
во время которых происходит известное нарушение вегетативных функ
ций. Переход к многокамерности происходит, видимо, независимо 
в ряде ветвей фораминифер (Astrorizida: Hyperamminidae — Reopha-
cidae — Parathuremminidae— Calligellidae; Miliolida: Cornuspiridae — 
Ophthalmidiidae — Miliolidae). Очевидно, подобный переход имел место 
и среди Lagenida и в некоторых других отрядах фораминифер.

Несмотря на то, что ни однокамерные, ни двухкамерные, ни мно
гокамерные фораминиферы не образуют естественных групп, признак 
одно-, двух- или многокамерное™ является важным для систематики 
отдельных отрядов, надсемейств и семейств фораминифер.

Тип строения раковины, т. е. пространственное расположение ее 
частей, является важным критерием систематики фораминифер, но 
опять-таки не универсальным, поскольку однотипные раковины могут 
возникать в процессе эволюции в различных филогенетических ветвях. 
Это относится в полной мере к раковинам одноосным, неправильно 
клубковидным, спирально-плоскостным, спирально-коническим, спираль
но-винтовым. Раковины правильно клубковидного строения свойственны 
одному семейству Miliolidae, объединяющему близкородственные фор
мы, а раковины трохоидного типа характерны для двух естественных 
групп: Trochamminidae и Ataxophragmiidae, у которых наблюдается 
переход к спирально-винтовому строению, и для отряда Rotaliida, 
объединяющего исключительно трохоидные формы е прободенной 
известковой раковиной. Этот отряд представляет собой естественную 
группу даже в том случае, если выделить из его состава семейства, 
относимые 3. Райссом (Reiss, 1957) к надсемействам Monolamellidea 
и Bilamellidea. Переход от трохоидного к спирально-винтовому строе
нию имеет место и среди форм с прободенной известковой раковиной, 
поскольку есть основания предполагать, что отряд Buliminida берет 
начало от Rotaliida.

Строение устья является не менее важным признаком, чем рас
смотренные выше. В этом отношении приходится полностью согласить
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ся с Дж. Кушманом (Cushman, 1933, 1935), М. Глесснером (Glaessnei, 
1945) и другими исследователями, придающими большое систематиче
ское значение признаку строения устья. Отрицание Р. Боуэном (Bowen, 
1957) значения этого'признака основано на непонимании им относи
тельной сущности морфологических критериев, никогда не являющихся 
абсолютными. Строение устья в отдельных случаях может быть призна
ком семейства, в других — рода, в третьих — вида. Известны случаи, 
когда различные камеры несут различного характера устья не только 
у одного и того же вида, но у одной и той же раковины (особи). При 
этом всегда наблюдаются закономерности, определяющие наличие того 
или иного типа строения устья или расположение последнего. Даже 
при наличии широкой индивидуальной изменчивости, беспорядочной 
случайности строения устья, вопреки мнению Р. Боуэна, не наблюдает
ся. Несмотря на то, что у одной и той же раковины некоторых нодоза- 
рий могут быть устья различного строения, в том числе лучистого 
и в виде простого круглого отверстия, лучистые устья встречаются 
только у представителей близкородственных семейств Nodosariidae, 
Polymorphinidae и Enantiomorphinidae, объединяемых большинством 
советских микропалеонтологов в отряд Lagenida.

У Miliolidae простое устье — зияющее отверстие последней камеры, 
может быть усложнено наличием одного или нескольких зубов! 
различно расположенных и обусловливающих иногда вторичное 
расчленение устья на ряд отверстий. Характер зубов, как правило, 
является видовым признаком, подверженным, естественно, в пре
делах вида индивидуальной изменчивости, укладывающейся в изве
стные рамки.

Расположение устья и изменение его расположения в процессе 
филогенеза имеют исключительно большое значение в систематике 
роталоидных фораминифер. Для этой группы, равно как и для пред
ставителей отряда Buliminida, важное значение (особенно в качестве 
признака родов) имеют различные сопровождающие устье пластинча
тые и трубчатые образования, описанные Ф. Бротценом (Brotzen, 1942), 
Г. Хоглундом (Hoglund, 1947) и Я- Гофкером (Hofker, 19512, 1954). 
Тщательное изучение этих образований значительно углубляет наши 
познания в области систематики и филогении наиболее сложно орга
низованных фораминифер. В результате изучения устья и связанных 
с ним структур у Nonionidae и Elphidiidae В. А. Крашенинникову (1959) 
и Н. А. Волошиновой (1958, Волошинова и др., 1970) удалось заново 
пересмотреть систематику названных семейств.

Существенное значение в систематике фораминифер имеют такие 
признаки, как строение дополнительного скелета (в том числе различ
ные скульптурные образования на поверхности раковины, неудачно 
называемые «орнаментацией»), особенности строения перегородок, 
частные особенности навивания у спиральных форм, сказывающиеся 
в различной степени инволютности оборотов в неодинаковом строении 
пупочной области и т. п. Вс,е эти признаки имеют, однако, относитель
ное значение. Они то по-разному и в неповторимой форме проявляются 
у раковин определенных фораминифер, то возникают в очень близкой, 
внешне сходной конвергентной форме в различных, подчас далеко друг 
от друга отстоящих, группах. Примером признаков первого типа могут 
быть хоматы фузулинид, присущие только некоторым и притом родст
венным друг другу представителям определенного отряда. Пример 
признаков второго типа — скелетные столбики, наблюдающиеся у фо
раминифер, не находящихся в прямом родстве, хотя и объединяемых 
более или менее условно в один отряд Nummulitida (семейства Num- 
mulitidae, Discocyclinidae и др.). Следовательно, оценка систематиче
ского значения признаков должна быть строго дифференцированной 
и индивидуальной для каждого отдельного случая.
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Особое значение в систематике фораминифер имеет онто-филогене- 
тический критерий. Хорошо известно, что раковины многих форамини
фер отличаются гетероморфностью (Фурсенко, 1933i), т. е. имеют 
в какой-то мере неодинаковое строение на различных стадиях своего 
индивидуального развития. Это сказывается то в неодинаковом типе 
строения раковины, то в различиях образований дополнительного ске
лета, то в характере швов и т. п.

Принято считать, что у фораминифер, как и у других простейших 
(ресничных инфузорий, например, по Э. Форе-Фремье (Faure-Fremiet, 
1904), А. В. Фурсенко (Furssenko, 1929), В. А. Догелю (1951) и многим 
другим), имеет место определенная закономерная связь между станов
лением формы в процессах филогенетического и ее индивидуального 
развитий. Эта закономерная связь укладывается в основном в рамки 
биогенетического закона, определяющего взаимоотношения между 
филогенезом и онтогенезом у многоклеточных животных. Большинст
вом исследователей — А. В. Фурсенко (1937, 1950, 1958, 1959), М. Глес- 
снером (Glaesner, 1945), Д. М. Раузер-Черноусовой (19492), В. Покор
ны (Рокоту, 1958)— биогенетический закон принимается с известны
ми поправками. Ими допускается не только прямая рекапитуляция 
признаков в смысле первоначальной концепции Э. Геккеля (Haeckel, 
1894), но и принимаются во внимание различные усложняющие обстоя
тельства, в частности учитывается возможность возникновения новых 
морфологических особенностей не только на последних стадиях инди
видуального развития — путем «надставок» или анаболий, но и на более 
ранних стадиях этого развития — по типу архаллаксисов и девиаций 
(по Северцеву, 1939). В. Покорны (Pokorny, 1958), подчеркивая свое
образие индивидуального развития простейших в сравнении с онтоге
незом многоклеточных, предлагает применительно к простейшим осо
бые термины: псевдоархаллаксис, псевдодевиация, псевдоанаболия.

Биогенетический закон, с точки зрения автора, представляется 
общим законом, определяющим взаимосвязи между филогенетическим 
и индивидуальным развитием любых организмов, и поэтому нет особой 
необходимости прибегать к специальным терминам, когда речь касает
ся простейших и в частности фораминифер. Родственные связи между 
родами и видами фораминифер, а также между их таксономическими 
подразделениями высшего ранга устанавливаются преимущественно на 
основании прямой рекапитуляции, поскольку возникновение новых 
морфологических признаков у фораминифер в подавляющем большин
стве случаев происходит путем анаболий. Несмотря на то, что развитие 
путем анаболий представляет наиболее обычный путь в эволюции фора
минифер, у этих последних имеют место случаи девиаций и архаллакси
сов. Так, например, у многокамерных Lagenida, наиболее примитивные 
представители которых имеют одноосную раковину, спиральное 
строение в процессе эволюции возникает первоначально не на конечных 
стадиях индивидуального развития, а на ранних — по способу архал- 
лаксиса или, во всяком случае, девиации. Любопытно, что у некоторых 
относительно высокоорганизованных позднеюрских нодозариид из груп
пы Lenticulina kasanzevi (Furssenko et Polenova), по наблюдениям 
автора и P. В. Гилевич (Фурсенко, Гилевич, 1965), начальный отдел 
раковины прогрессивно приобретает в филогенезе более резко выражен
ное спиральное строение (Фурсенко, 1949, 1950). Возникновение новых 
признаков по способу архаллаксиса наблюдается у четвертичных ислан- 
диеллид (Гудина, 1966).

Случаи архаллаксиса и девиации у палеозойских фораминифер при
водит наряду с анаболиями и Д. М. Раузер-Черноусова (1949а). Очень 
возможно, что так называемое квинквелокулиновое строение в отряде
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Miliolida возникло первоначально ч также по способу архаллаксиса 
(или девиации) и лишь у некоторых высших представителей семейства 
Miliolidae, происшедших от Quinqueloculina, названное строение явля
ется палингенетической особенностью, проявляющейся на ранних ста
диях индивидуального развития по всем правилам рекапитуляции.

ГЕОХРОНОЛОГИЧЕСКИЙ КРИТЕРИЙ

Определенные морфологические образований (в данном случае 
раковины фораминифер) являются результатом процесса филогенетиче
ского развития, происходящего во времени, .а применительно к ископа
емым формам — в течение многих веков геологического прошлого. Для 
этого требуется учитывать геохронологический критерий наравне 
с другими критериями систематики. Это необходимо для того, чтобы 
установить естественную последовательность возникновения форм 
и предотвратить возможность смешения морфологических рядов, уста
новленных на основании применения одного лишь сравнительно-анато
мического метода, с истинными филогенетическими рядами. Без учета 
геохронологического критерия могут возникнуть грубые ошибки в от
ношении различного рода рекуррентных форм, в случае резко выражен
ной конвергенции и т. п.; не родственные, а лишь внешне сходные 
формы, будучи взяты вне времени, могут быть ошибочно отождествле
ны между собой.

Для установления последовательности филогенетического развития, 
без ч.его немыслимо построение естественной системы, требуется тща
тельное изучение развития органических форм во времени на основе 
палеонтологического материала из детальных послойных сборов. 
В этом отношении заслуживают упоминания исследования, осуще
ствленные советскими палеонтологами — Д. М. Раузер-Черноусовой 
(1961) и ее учениками, а также С. Е. Розовской (1950) и А. Д. Миклу
хо-Маклай (1959)— по фузулинидам и Е. А. Рейтлингер (1949, 1950, 
1954)— по эндотиридам. Данные по филогенетическому развитию 
и систематике эндотирид и фузулинид, опубликованные в «Основах 
палеонтологии» (1959),, основываются на послойном изучении много
численных геологических разрезов различных регионов Советского 
Союза. При этом, естественно, учитывались и материалы зарубежных 
исследователей. С этой точки зрения большой интерес представляют 
также результаты изучения планктонных фораминифер (Субботина, 
19532,; ВоШ, 1951; Bronnimann, Brown, 1955; и др.), а также общеиз
вестные и ставшие классическими работы по нуммулитам.

В работах по фораминиферам волжского яруса района Индерско- 
го озера, благодаря учету геохронологического и отчасти гео
графического критериев, наряду с использованием морфо
логических признаков удалось показать своеобразие фауны фо
раминифер нижне- и средневолжского подъярусов в систематическом 
отношении (Фурсенко, Поленова, 1950; Фурсенко, Гилевич, 1965). 
Выяснилось, что вопреки мнению В. П. Казанцева (1934, 1936), опирав
шегося исключительно на морфологические признаки, в составе ранне- 
и средневолжской фауны фораминифер почти нет широко распростра
ненных во времени форм. Наоборот, большинство видов ограничено 
в своем распространении рамками подъяруса или даже его отдельных 
зон. Сравнение близких форм некоторых групп фораминифер (Lenti- 
culina muensteri (Romer), L. acutauricularis (Fichtel et Moll), Citha- 
rina harpa (Romer), Citharinella moelleri (Uhlig)) из отложений более 
древних и более молодых, чем ранне- и средневолжские (от келловея до 
готерива), убеждают в самостоятельности ранне- и средневолжских ви
дов, образующие звенья в определенных филогенетических ветвях, раз
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вивающихся в указанный отрезок геологического времени в бореальном 
европейском бассейне.

Необходимо учесть, что в то время, когда автору пришлось 
начинать свои исследования в. области микропалеонтологии (в начале 
тридцатых годов), вообще господствовало ошибочное мнение о крайне 
консервативной природе фораминифер, почти якобы не изменяющихся 
в течение целых геологических периодов и даже эр. Борьба с этим 
мнением носила принципиальный характер, нужно было доказать несо
стоятельность этого мнения, так как от правильного решения вопроса 
зависела возможность использования фораминифер для практических 
целей стратиграфии (Фурсенко, 1934). При оценке объема видов в упо
мянутых работах по ранне- и средневолжским фораминиферам и при 
определении границ видов в основу была положена политипическая 
концепция. Во всех случаях, когда позволял материал, во внимание 
принималась внутренняя неоднородность вида.

Установленные принципы систематики получили дальнейшее при
ложение в опубликованных совместно с К. Б. Фурсенко работах авто
ра (1960, 1961). В этих работах при описании видов, помимо морфоло
гических’ признаков, учитывалось и стратиграфическое положение 
находок и их географическое распространение, что позволило не только 
охарактеризовать позднеэоценовую фауну фораминифер Белоруссии 
в систематическом отношении, но и определить ее положение среди 
других одновозрастных, а также более древних и более молодых фаун 
смежных, а отчасти и относительно удаленных областей.

Вое перечисленные исследования являются примером плодотворно
го применения геохронологического критерия и, в связи с этим, необ- 
ходимости широкого использования его в систематике фораминифер. 
Следует отметить, что даже при решении частных вопросов си
стематики было бы ошибочно ограничиваться лишь одним геохроноло
гическим критерием. Так, например, несмотря на разновозрастность на
ходок, они не могут быть отнесены к разным видам при наличии морфо
логического сходства, обусловленного общностью происхождения.

ГЕОГРАФИЧЕСКИЙ И ЭКОЛОГИЧЕСКИЙ КРИТЕРИИ

Существенную роль в становлении форм организмов играет фактор 
ареала идеографической изоляции тех или иных групп или видов орга
низмов. Отсюда, естественно, вытекает необходимость учитывать 
географический критерий, понимаемый нами в узком хронологическом 
смысле. Практически этот критерий неотделим от экологического, 
поскольку в понятие географических условий неизбежно вкладывают
ся представления об определенных условиях внешней среды. Географи
ческое разобщение ареалов может учитываться и как самостоятельное 
явление. При развитии даже смежных ветвей в двух различных ареалах 
неизбежно у их представителей наблюдаются известные особенности, 
связанные с различиями биотической и абиотической среды. Это при
водит к образованию географических рас, а в дальнейшем подвидов 
и даже видов. Общеизвестно, что среди фузулинид, ' глоботрунканид, 
нуммулитид, дискоциклинид и многих других фораминифер наблюда
ются хорошо выраженные географические формы, вплоть до замещаю
щих, викарирующих видов. Примечательно, что при тождестве родового 
состава не менее 90% общего числа видов фузулинид карбона и ниж
ней перми являются специфическими для восточного и западного 
полушарий и не более 10% видов общие для обоих полушарий. Не
сколько больший процент общих' форм отмечается среди фораминифер 
верхнего мела и палеогена. Однако при общем сходстве родового 
состава среди морских неогеновых фораминифер Европы и Северной
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Америки общие виды представляют редкое исключение. Непосредствен
ное изучение современных фораминифер, особенно пелагических, пока
зывает, что отдельные виды обладают определенными ареалами, кото
рые зависят от условий внешней среды (Бараш, 1970; Беляева, 1975).

Экологический критерий является наиболее важным, поскольку 
условия внешней среды не только определяют расселение организмов, 
но и оказывают на них через посредство отбора моделирующее воздей
ствие. К сожалению, вопросы экологии фораминифер, в особенности их 
палеоэкологии, изучены еще недостаточно. Большой интерес в этом 
отношении представляют исследования А. Би (Be, 19592), Д. Брэдшоу 
(Bradshaw, 1959), И. Ресиг (Resig, 1958) и др. Работы 3. Г. Щедриной 
(1956, 1958), X. М. Саидовой (1958, 1961, 1975), Т. С. Троицкой (1970, 
1972, 1973i,2), А. В. Фурсенко, К. Б. Фурсенко (1968, 1970, 1971, 1972, 
1973), Гудиной и др. (1975), которые можно рассматривать как пример 
использования данных экологического изучения фораминифер для си
стематики и выявления географического распространения этих организ
мов в морях, омывающих территорию Советского Союза.

Учет экологического критерия дает возможность не только выяв
лять зависимость присутствия или отсутствия тех или иных видов или 
родов фораминифер от определенных условий внешней среды, но 
и устанавливать причинную зависимость определенных морфологиче
ских особенностей от условий внешней среды. В этом отношении весьма 
показательны наблюдения над изменчивостью Ammonia beccarii (Lin- 
пе) эврифациальной формы, строение раковины которой значительно 
изменяется в зависимости от условий внешней среды (Щедрина, Майер, 
1975). Можно принять как общее положение, что строение раковины 
фораминифер находится в известном соотношении с условиями внеш
ней среды в качестве приспособления к этим последним. Сдвиг, т. е. 
изменение того или иного фактора или нескольких факторов биотиче
ской или абиотической среды в ту или иную сторону, приводит к тому, 
что определенная форма либо уходит из данной среды (или 
погибает), либо приспосабливается, изменяя при этом в какой-то мере 
свои морфологические особенности. Это отмечается в работе А. К- Бог
дановича (1947) по неогеновым милиолидам и Д. М. Раузер-Черноу- 
совой (1955) и С. Е. Розовской (1950) по фузулинидам. Интересные 
данные по фациальной приуроченности фораминифер среднего карбона 
Русской платформы приводятся в работах Е. А. Ивановой (1958). Из 
всех этих работ, равно как и из трудов многочисленных зарубежных 
исследователей, следует вывод о невозможности глубоко разбираться 
в вопросах систематики в отрыве от решения вопроса о том, в каких 
конкретно условиях внешней среды происходило филогенетическое 
развитие той или иной группы. Вопросы экологии являются наиболее 
сложными в микропалеонтологии и требуют дальнейшего и притом 
длительного и весьма кропотливого изучения, к тому же комплексного 
в отношении ископаемых фораминифер, в сочетании с литологическими 
и геохимическими исследованиями в первую очередь.

Наряду с перечисленными критериями в систематике фораминифер 
вполне мыслимы и другие: численность (физиологический критерий 
плодовитости), дискретность и т. д. Не отрицая значения численности 
в качестве видового критерия, приходится, однако, признать его второ- 
степенность при интерпретации палеонтологических материалов. Уровень 
плодовитости вида — физиологическая особенность — недоступна для 
изучения не только на ископаемых, но обычно и на современных фора- 
миниферах из-за исключительных трудностей их культивирования при 
экспериментах. Дискретность, понимаемая как наличие хиатуса — разры
ва между близкими видами, закрепленного экологической и географиче
ской изоляцией, -должна учитываться, если имеется уверенность в 
том, что мы располагаем однородным материалом.
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Г л а в а V

ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКОЕ РАЗВИТИЕ 
ФОРАМИНИФЕР

Фораминиферы — наиболее крупный и разнообразный подкласс 
морских простейших животных, претерпевший большой и сложный путь 
эволюционного развития, начиная с кембрийского периода и включая 
современность. Благодаря этому встречающиеся .в разновозрастных 
слоях земной коры виды фораминифер оказываются неодинаковыми: 
каждому моменту геологического прошлого земли отвечает в той или 
иной мере своеобразная; фауна фораминифер, свои характерные виды.
В современных морях обитают фораминиферы, отличные от ископаемых 
по своему строению и систематическому составу. Чем древнее ископае
мая фауна, взятая ;в качестве предмета сравнения, тем сильнее отлича
ется она от современной. Изменчивые во времени, хорошо сохраняю
щиеся в ископаемом состоянии, легко распознаваемые по своему строе
нию различные виды фораминифер являются превосходными хроноло
гическими документами, позволяющими определять относительный гео
логический возраст пластов земной коры, осуществлять стратиграфиче
ское расчленение, а также сопоставлять в той или иной мере разобщен
ные разрезы.

Переходя к рассмотрению сложного процесса развития форамини
фер в геологическом прошлом, необходимо отметить, что этот процесс 
может рассматриваться по меньшей мере с двух точек зрения. Во-пер
вых, можно направить основное внимание на развитие фаун форамини
фер в целом как определенных совокупностей видов;, принадлежащих 
к различным родам и семействам. Подобное освещение вопроса можно 
назвать палеофаунистическим. Во-вторых, вполне естественно рассмат
ривать историческое развитие тех или иных групп фораминифер се
мейств, родов — как результат изменения видов, превращение их в но
вые виды, качественно отличные по признакам строения от своих пред
шественников. Такая точка зрения будет эволюционной, в собственном 
смысле слова — филогенетической.

В дальнейшем вопросы палеофаунистики будут неизбежно перепле
таться с вопросами филогенетического развития интересующего нас 
подкласса простейших животных. Необходимо учитывать при этом не
достаточную изученность развития фораминифер в геологическом про
шлом, .в результате чего не всегда удается надежно дифференцировать 
какими причинами вызваны изменения в последовательных фаунах 
этих организмов. В одних случаях мы можем иметь дело с результатом 
появления в данное время и в определенном месте новых пришельцев, 
вытеснивших или сменивших ранее существовавшие формы. В других 
случаях изменения в составе фаун могут быть обусловлены эволюцион
ным развитием организмов, переходящих из одной последовательной 
во времени фауны в другую и претерпевающих при этом более или 
менее резкие изменения в своем строении. При смене фаун обычно име
ют место одновременно явления обеих названных категорий.

Начиная с кембрия и до современного периода можно выделить, 
по меньшей мере, четыре основные, сменяющие друг друга во времени 
фауны фораминифер. Развитие этих фаун распадается на ряд этапов; 
для каждого из этапов могут быть выделены местные географические 
типы фаун фораминифер.

Для наиболее древней, архаической фауны фораминифер, сущест
вовавшей с кембрия и до девона включительно, характерно преоблада
ние примитивных агглютинирующих фораминифер из семейств Astro-
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rhizidae, Saccamminidae, Hyperamminidae, Ammodiscidae и др Ливдь 
да последнем этапе существования этой фауны, в позднем девоне, ев ней 
появляются более высокоорганизованные элементы, отличающиеся мно
гокамерными раковинами, их спиральным, подчас, строением, во многих 
случаях известковой стенкой, что редко наблюдается у фораминифер 
из более древних отложений; структура стенки у позднедевонских спи
ральных фораминифер иногда достигает значительной сложности. Не
которые из элементов позднедевонской фауны — наиболее прогрессив
ные дают начало второй палеозойской фауне фораминифер, которую 
можно назвать фузулинидовой по преобладанию представителей одного 
из наиболее сложноорганизованных семейств фораминифер. В качест
ве непосредственных предков фузулинид принято рассматривать появ
ляющихся в позднем девоне спирально-свернутых' эндотирид с двух
слойной стенкой и .хорошо выраженными хоматами — спиральными ва
ликами («грядками») скелетного вещества, тянущимися по бокам усть
ев последовательных камер раковины. Первые примитивные фузулини- 
ды появляются в раннем карбоне, а наиболее специализированные пред
ставители этого семейства вымирают нацело на границе пермской и 
триасовой систем.

Было бы ошибкой предполагать, что в раннем карбоне и во всем 
позднем палеозое не имели развития другие семейства фораминифер. 
Во-первых, здесь продолжают существовать виды примитивных се
мейств с агглютинированной раковиной: Hyperamminidae, Saccammini- 
dae, AmmodiscidaG и др. Во-вторых, значительного развития достигают 
Paleotextulariidae и появляющиеся в девоне, как указано выше, Endo- 
thyridae. Вместе с ними в морях каменноугольного и пермского’перио
дов ооитают представители еще некоторых семейств, в том числе No- 
dosariidae, о которых будет речь ниже, а также Bradyinidae и др. Осо
бого интереса заслуживает появление в поздней перми первых Miliolida 
(в отличие от некоторых зарубежных палеонтологов, большинство со
ветских исследователей включает в семейство Miliolidae и так называе
мых Ophthalmidiidae). Все эти семейства в фаунах карбона и перми в 
большинстве случаев значительно уступают по своему систематическому 
разнообразию и обилию экземпляров отдельных видов фузулинидам, 
являющимся наиболее характерным элементом фаун фораминифер 
карбона и перми. Лишь в отдельных случаях фузулиниды не преобла
дают или даже вовсе отсутствуют, уступая место представителям дру
гих семейств.

Корни мезозойской фауны фораминифер — нодозариидовой, наз
ванной так по преимущественному раз;витию .одного из наиболее разно
образных^ семейств фораминифер, приходится искать, как и корни фузу
линидовой фауны, в позднем девоне, когда появляются первые нодоза- 
рииды. Представители этого последнего семейства не достигают значи
тельного развития в палеозое; в карбоне и перми встречаются; лишь од
ноосные нодозарииды, преимущественно Nodosaria, обычно относитель
но редкие. Известное обилие и разнообразие одноосных Nodosariidae 
отмечается лишь для некоторых слоев верхнего девона, для швагерино- 
■вого горизонта верхнего карбона и для артинского яруса нижней пер
ми. В поздней перми Nodosariidae .впервые достигают настолько значи
тельного развития, что становятся основным элементом в фаунах фо
раминифер эпиконтинентальных морей. Преобладание нодозариид в 
названных фаунах, становится особо отчетливым благодаря тому, что 
фузулиниды, являющиеся наиболее характерным элементом позднепа
леозойских фаун фораминифер, сохраняются в позднепермское время 
только в геосинклинальных бассейнах, в основном в области Тетиса, 
и покидают эпиконтинентальные моря. Сопровождающие нодозариид в 
позднепермских фаунах фораминифер ■ Ammodiscidae и представители 
некоторых других семейств не играют значительной роли. Позднеперм
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ская эпоха характеризуется не только разнообразием .видов нодозариил 
и относительным обилием представителей этого семейства, но и первым 
появлением спиральных форм.

Для мезозойской эры наиболее характерны спиральные представи
тели семейства Nodosariidae, тогда как одноосные играют подчиненную 
роль. К первой половине мелового периода нодозариидовая фауна обо
гащается рядом элементов, принадлежащих другим семействам и ча
стично имеющих корни в юрском периоде; некоторые из этих элементов 
дают начало наиболее характерным для четвертой фауны формам — 
представителям роталоидных фораминифер, достигающих значительно
го расцвета в позднем мелу и в кайнозое и отличающихся спирально
конической раковиной; сюда относятся семейства Rotaliidae, Globigeri- 
nidae, Globorotaliidae, Anomalinidae и некоторые другие. Заслуживают 
также упоминая позднемеловые Orbitoididae, главным образом позд
немеловые Heterohelicidae, палеогеновые Nummulitidae и Discociclini- 
dae, преимущественно кайнозойские Miliolidae (в узком смысле слова).

Необходимо отметить, что развивающаяся в конце позднего девона, 
особенно во франском веке, еще мало изученная фауна фораминифер 
отличается настолько значительным своеобразием, что в дальнейшем 
может встать вопрос о необходимости выделения особой самостоятель
ной девонской фауны в качестве крупного этапа в развитии подкласса 
фораминифер, наравне с архаической фауной силура, фауной позднего 
палеозоя, характеризующейся господством фузулинид, и более молоды
ми фаунами — мезозойской и кайнозойской. В таком случае придется 
говорить уже не о четырех, а о пяти основных фаунах фораминифер, 
сменяющих одна другую во времени.

Следует отметить еще одно обстоятельство. Если некоторые группы 
фораминифер, такие как семейство Fusulinidae, Orbitoididae и другие, 
не говоря о многих родах, исчезают в определенные моменты геологи
ческого прошлого с лица Замли, то иные продолжают существовать в 
течение ряда периодов, и присутствие их отмечается даже в 
современных фаунах; такова судьба многих примитивных групп се
мейств и даже родов из числа агглютинирующих фораминифер, затем 
нодозариид, эпистоминид и многих других; эти группы . теряют свое 
преобладающее, .ведущее значениё, но продолжают играть известную, 
хотя и подчиненную роль. Само собой разумеется, что виды, принадле
жащие этим группам, эволюционируют и не отличаются столь широким 
стратиграфическим распространением, как роды и семейства..

Для смены основных известных нам фаун фораминифер, для всего 
хода развития этого интереснейшего подкласса простейших наиболее 
характерно зарождение каждой последующей фауны в виде ^едва за
метных, но прогрессивных ростков в составе предшествующей фауны. 
Новые элементы, неодолимо развиваясь, навсегда оттесняют на второй 
план преобладающие, господствующие и наиболее специализированные 
элементы достигшей своего расцвета фауны и в конечном итоге да
ют начало новой фауне, качественно отличной от предыдущей. Проходят 
десятки миллионов лет и сходный процесс повторяется вновь на более вы
сокой ступени. При этом сходство касается самого хода процесса: за
рождение нового, прогрессивного в составе предшествующей фауны и 
быстрого развития этого нового в известный момент геологического 
времени, в ущерб господствовавшим доныне формам. Различным при 
этом оказывается систематический состав играющих основные роли 
групп организмов. Разумеется, неодинаковы и те внешние условия, в 
которых в каждом случае протекает смена фаун, не говоря уже о не
сходстве процесса в деталях.

Сказанное поясняется схемой (рис. 55), на которой показана сме
на основных намеченных нами фаун фораминифер во времени (но не 
филогенетическое развитие отдельных групп этого подкласса в геоло-
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Рис. 55. Схема развития
Т 11 ~~ этапы развития фаун фора.ми:Н.ифер на территории СССР: /  — ордов-ик- 

зойский; IV  — триасовый — раннемеловой; V — позднемеловой; VI — палеогеновый; 
минифер: /  — Astrorhizida — бентосные формы; 2 —то же, планктон,ные; 3 — Ammo 8 — Miliolida; 9 — Lagenida; 10 — Rotaliida — бентосные формы; 11 — то же, планк 
Discociclinidae, Miogypsinidae); 14—Buliminida; 15 — Heterohelicida— бентосные 
il94S, с небольшими изменениями) —распространение мороккх трансгрессий (от

зано время складкообразовательных движений

гическом прошлом). Эта общая закономерность в смене основных фаун 
фораминифер улавливается, может быть в несколько менее резко выра
женной форме, и при переходе от одного подчиненного значения этапа 
в развитии фауны интересующего нас подкласса к другому такому же 
этапу. Так, для начального, отвечающего раннему карбону, этапа раз
вития фузулинидовой фауны характерны примитивные чечевицеобраз
ные формы. На границе со средним карбоном появляются шарообраз
ные представители того же семейства, с хорошо выраженными спираль
ными обручами по бокам устьев — хоматами; здесь же появляются и 
веретеновидные формы, у которых в течение среднекаменноугольной 
эпохи перегородки- между камерами становятся складчатыми. Чечеви
цеобразные формы теряют при этом свое значение. Подобным же об-
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фаун фораминифер.
ский — силурийский; I I  — девонский — раннекаменноугольный; I I I  — позднепалео- 
V I I  — неогеновый — современный. 1—16 — относительное развитие отрядов фора- 
discida; 4 — Endothyrida; 5 — Fusulinida; 6 — Textulariida; 7 — Ataxophragmiida: 
тонные; 12 — Nummulitida (сем. Nummulitidae); 13 — то же (сем. Orbitoididae, 
формы; 16 — то же, планктонные. Крайняя кривая справа (но Н. М. Страхову, 
нооителвные изменения площадей осадконакопления); черными кружками пска- 
различиой интенсивности (Фурсенко, 1958).

разом кериотекальные (т. е. имеющие ячеистую стенку) и со складча
тыми перегородками фузулиниды позднего карбона сменяют средне
карбоновых, имеющих стенку с прозрачным средним слоем, так назы
ваемой диафанотекой. С возникновением новых качественных отличий 
связано и появление раннепермских, миселлин и арменин, у которых 
прочность стенки раковины обеспечивается1 не высоким уровнем разви
тия складчатости септ — перегородок между камерами, а многочислен
ными спиральными обручами — парахоматами. Вместе с тем в ранне
пермское время фузулиниды с интенсивной складчатостью перегородок 
достигают наибольшей сложности строения; это парафузулины с ба
зальными отверстиями, образующимися в местах соприкосновения 
складок перегородок, а также полидиэксодины с вторичными устьями.
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■ Новые особенности строения отличают и позднепермских неошваге- 
рин, суматрин и других фузулинид, имеющих сложную систему допол
нительных внутренних перегородок— септул; спиральных первого и 
второго порядка и продольных осевого направления; здесь основная 
приспособительная особенность раковины, обеспечивающая ее скелет
ные опорные функции, проявляется опять-таки в совершенно новом 
качестве.

Возникновение новых качественно отличных особенностей строения 
раковин фораминифер происходит, как правило, еще в предшествующей 
фауне незаметно, путем накопления незначительных количественных 
изменений. Так, от раннекарбоновых фузулинид с едва выраженными 
утолщениями по бокам устьев берут начало среднекаменноугольные 
формы с хорошо выраженными хоматами. Подобным же образом от 
некоторых среднекаменноугольных форм, у которых неясная ячеистость 
стенки появляется сперва во внешних оборотах раковины, развиваются 
позднекарбоновые кериотекальные формы, с отчетливо во всех обо
ротах выраженным ячеистым строением и т. д.

Если обратиться к нодозариидам, достигающим расцвета в мезо
зойских отложениях, то здесь новым качеством, характеризующим 
эволюционный' процесс, является возникновение спирального строения, 
что происходит, как указывалось, .впервые в поздней перми. Исключи
тельно интересен процесс становления периферического устья в ходе 
развития некоторых спиральных нодозариид: у рода Robuloides устье 
находится посреди септальной поверхности последней камеры, у мезо
зойских Lenticulina оно уже на периферии, у самого края раковины, 
т. е. в качественно отличном положении. В данном примере неясно, 
однако, может ли Robuloides рассматриваться как прямой предок 
Lenticulina; вероятнее, что это — побочная форма, имеющая совсем 
иное значение.

Исключительное разнообразие в развитии новых качественных от
личий обнаруживается при изучении фораминифер верхнего мела и 
кайнозоя; эти отличия появляются, как правило, еще у прогрессивных 
представителей более древних мезозойских фаун. В качестве вновь при
обретенных особенностей могут быть названы: спирально-коническое 
строение, которого не имели палеозойские фораминиферы; гроздевидное, 
но по существу спирально-коническое расположение шаровидных ка
мер у Globigerina; плоские и двухкилеватые камеры у Globotruncana, 
не известных до верхнего мела и вымирающих на границе маастрихт
ского и датского веков; однокилеватые камеры, в основном, у кайнозой
ских Globorotalia; неправильное расположение камер у сидячих рота- 
лоидных форм и. т. д.

При этом необходимо заметить, что формы с одним килем, крайне 
напоминающие глобороталий и едва ли правильно относимые в послед
нее время к глоботрунканам, появляются еще в сеномане, т. е. в самом 
начале прзднемеловой эпохи. Есть основание предполагать, что эти 
формы прЬисходят непосредственно от глобигерин (в широком понима
нии). Вероятно, эта линия развития однокилеватых форм (линия гло
бороталий) существовала в подавленном состоянии в течение почти всей 
последующей части позднемеловой эпохи; представителей этой линии 
из отложений моложе сеномана и древнее датского яруса мы до сих 
пор не знаем; начиная с датского яруса и особенно в палеогене глобо- 
роталии достигают .значительного развития. Настоящие глоботрунканы 
уже на самых ранних стадиях своего эволюционного развития отлича
ются от «глобигерин» тем, что их раковина снабжена двумя едва на
мечающимися килями.

Линия глоботрункан, заканчивающая существование представите
лями с резко выраженной двухкилеватостью, возможно, параллельна 
линии глобороталий и независимо от этой последней взяла начало.от
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глобигерин. Если рассматривать обе линии развития с точки зоения 
возникновения новых .качественных особенностей, то речь должна идти 
о параллельном возникновении среди лишенных киля глобигерин двух 
качеств: однокилеватости и двухкилеватости; в обоих, случаях наблю
дается коррелятивно связанный с килеватостью переход от шаровидных 
к оолее или менее уплощенным камерам. Примерный ход развития

И  А. В. Фурсенко
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Рис 57 Схема развития многокамерности в ряду одноосных примитивных 
фораминифер (Фурсенко, 1950).

планктонных фораминифер в мезозое и кайнозое иллюстрируется фило
генетической схемой (рис. 56).

Чрезвычайно интересным примером возникновения новых^качес:т- 
венных отличий является изменение формы экваториальных ка РУ 
позднемеловых орбитоидов и палеогеновых дискоциклин. Тогда как 
?  первых эти камеры имеют фестончатую или шестиугольную форму, 
V втошх они прямоугольные; дискоциклины отличаются вместе с тем 
и хяпяктепом столбиков, пересекающих боковые (латеральные) каме

ной одному лишь эоцену, и т Д- 0 путях эволюции фора-

м„нифТ™ *=”
прогрессивности представителей фораоднокамерные формы этого под- 

Мы знаем, что в истории Земли 0^ a“ " P ™ \^ a°3PaTb что послед-
класса высокой ступени. Вопрос этот,

на нем " “̂ Г а к о  нам
ю .е с ? н Г ™ Н“ и ^ К= м Г  & с ™ ш >  Р " » ’
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щими либо благодаря вклиниванию изнутри 
из выполняющей раковину цитоплазмы но
вых песчинок в мозаику минеральных частиц, 
слагающих стенку, либо путем наслаивания 
новых рядов песчинок вокруг устья. По
следним путем развиваются трубчатые одно
осные формы. Подобный тип онтогенетиче
ского развития раковин появляется в древ
ние времена существования Земли, очевид
но, еще в кембрии, и сохраняется среди наи
более примитивных представителей совре
менной фауны фораминифер.

Переход, к многокамерному строению 
у трубчатых форм происходит через рит
мичный рост раковин, характеризующийся 
периодами различной интенсивности, в ре
зультате образуются не цилиндрические

Рис. 58. Схема перехода к вто
ричной однокамерности лагенид.трубчатые раковины, а раковины с пережи

мами и под конец — четковидные раковины..
Еще один шаг — и мы имеем перед собой
качественно отличное образование — многокамерную раковину, в осно
ве развития которой лежит чередование более или менее длительных 
пауз — состояния вегетативного покоя со вспышками роста, когда' 
внезапно набухшая на устьевом конце протоплазма дает начало новой 
камере раковины (рис. 57).

Линейные, однорядные раковины наблюдаются не только среди 
агглютинирующих фораминифер. Как было уже упомянуто, они прису
щи некоторым нодозариидам. Среди мезозойских и более молодых' 
представителей этого семейства наблюдается обратный переход к одно
камерности. В таких случаях отдельные .вновь образующиеся камеры ■ 
одноосной раковины утрачивают сразу вслед за своим образованием-' 
связь с предыдущей камерой, в результате чего каждая новая камера 
становится самостоятельной раковиной (рис. 58)'. Совершенно ясно, 
что возврат к однокамерности не может рассматриваться как пример-’ 
обратимости эволюции. Возврат к однокамерности происходит у нодо- 
зариид на высоком этапе филогенетического развития, и по своей- сущ-: 
ности однокамерность примитивных форм, в том числе, надо полагать, и: 
однокамерность.примитивных древнепалеозойских нодозариид, не име
ет ничего общего со вторичной однокамерно'стью мезозойских и кайно
зойских нодозариид. Следовательно, однокамерность "представляет, со
бой в одних случаях признак примитивный, а :в других — очень высо
кой степени специализации. Только углубленный анализ каждого кои-' 
кретного случая позволяет судить о том, что в строении фораминифер; 
примитивно, а что свидетельствует о высокой степени их развития.

В общем же однокамерность первична, > а многокамерное™ вторич
на; одноосное строение первично, спиральное — вторично, притом не
правильное клубкообразное навивание примитивнее спирально-плоско
стного, а спирально-плоскостное примитивнее спирально-конического;' 
агглютинированная стенка примитивнее известковой, а непрободенные' 
раковины первичны в отношении прободенных. При этом необходимо 
иметь в виду, что переход от примитивного к более сложному строению' 
в отношении одного какого-либо признака (например, от однокамерно
сти к многокамерности или однорядного расположения камер к спираль
ному и т. д.) совершался в процессе эволюции фораминифер неодно-' 
кратно, в'разное время и в разных, подчас вовсе не близкородственных 
филогенетических ветвях. Подобный параллелизм в развитии особенно
стей строения — одна из наиболее характерных черт эволюции рас
сматриваемого нами подкласса простейших.
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Г л а в а VI

ИСТОРИЧЕСКОЕ РАЗВИТИЕ ФАУН 
ФОРАМИНИФЕР

!

В свое время автор (Фурсенко, 1950) обратил внимание на резко 
выраженные этапы в развитии фораминифер в геологическом прошлом.

Если рассматривать развитие фаун фораминифер в целом как со
вокупность известных родов, семейств и отрядов, то можно наметить 
несколько основных этапов этого развития (см. рис. 55). Фауны, отве
чающие этим этапам, следующие: I — раннепалеозойская, наиболее
древняя, происходящая из отложений ордовика и силура (частично 
захватывает средний палеозой); II-— в основном среднепалеозойская 
фауна, характерная для девонских и нижнекаменноугольных отложе
ний; III — позднепалеозойская; IV — триасовая — раннемеловая; V —- 
позднемеловая; VI — фауна палеогена; V II—-фауна неогена и совре
менное морей. Каждая из перечисленных' фаун отличается особенностя
ми своего состава с преобладающим развитием определенных система
тических групп (семейств, отрядов). Каждая последующая фауна гене
тически связана с предшествующей, в которой она имеет свои корни. 
В последующей фауне формы, зародившиеся в предшествующей, подчас 
становятся господствующими. Некоторые группы проходят через ряд 
последовательных фаун, прежде чем достигают своего расцвета. От
дельные группы в течение всего геологического прошлого и в настоящее 
время имеют подчиненное значение. На различных этапах своего исто
рического развития фораминиферы достигали того или иного разнооб
разия форм, играли неодинаковую роль в составе фауны моря, занима
ли различные ареалы и обстановки обитания, по-разному расселяясь 
в эпиконтинентальных и геосинклинальных бассейнах, иногда завоевы
вая новые их области. При этом вырабатывались новые экологические 
типы, такие, например, как пелагический, мелководный, прибреж
ный и т. п.

Первый этап — ордовикско-силурийский — связан с каледонским 
циклом развития земной коры. Развитие фораминифер протекает в за
полняющихся каледонских геосинклиналях и в областях морских транс
грессий на Русской и Северо-Американской платформах.

Естественно предполагать, что фораминиферы появились задолго 
до ордовика, но либо были представлены формами с примитивной хи- 
тиноидной раковиной и не сохранились в ископаемом состоянии, либо 
просто еще нам не известны. В частности, не исключена возможность 
нахождения фораминифер со скелетом минерального состава в 
кембрии Сибири, откуда известны находки некоторых форм, условно 
отнесенных к этой группе организмов — Obruchevella, Syniella (Рейт- 
лингер, 1948).

Фауна фораминифер ордовика — силура Прибалтики представлена 
в основном однокамерными — агглютинированными формами из се
мейств Astrorhizidae, Saccamminidae, Hyperamminidae (Eisenack, 1932, 
1954). По своему характеру эта фауна фораминифер близка к од
новозрастным фаунам Северной Америки (Ireland, 1939; Moreman, 
1930, 1933).

■ Фораминиферы ордовика и силура СССР отличаются небольшими 
размерами и приурочены в основном к карбонатным мелководным фа
циям. Агглютинированные формы извлекались из нерастворимого в ки
слоте остатка известняков. Исследования советских палеонтологов по
казали наличие в известняках ордовика Прибалтики примитивных од
нокамерных форм с известковой раковиной, отнесенных к семейству
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Nodosariidae (E. Быкова, 1956). Находки сложноорганизованных мно
гокамерных фораминифер из глауконитового горизонта нижнего ордо
вика Ленинградской области (Ehrenberg, 1856) представляются про
блематичными ■— это стяжения глауконита, которые вряд ли могут быть 
приняты за внутренние ядра таких форм, как Verneuilina, Bolivina, No- 
dosaria, «Pulvinulina», Rot alia.

Второй этап развития фораминифер — девонский — раннекаменно
угольный — связан с послекаледонскими эпейрогеническими движения
ми и с началом гердинского цикла. Фораминиферы на этом этапе широ
ко расселяются в эпиконтинентальных морях, в мелководных бассейнах, 
в краевых герциноких прогибах, таких как Предуральский,' и в обла
стях мелеющих геосинклиналей, в частности Западноевропейской. Зна
чительного развития достигают, возможно, планктонные формы из 
Parathuramminidae. Уровень развития фораминифер на данном этапе 
значительно более высокий, хотя фауна и сохраняет ряд примитивных, 
унаследованных от предыдущего этапа, особенностей. Как и прежде, 
фораминиферы приурочены в основром к карбонатным — известняко
вым фациям. Следует отметить, что фауна эпиконтинентальных и гео- 
синклинальных бассейнов, а также и краевых прогибов в общем сходна. 
Эта особенность характерна и для первого этапа развития.

Для девонской — раннекаменноугольной фауны фораминифер 
СССР, наряду с присутствием относительно низкоорганизованных 
Astrorhizida, характерно появление специализированных форм этого 
отряда, возможно, планктонных Parathurammina с известковистой ра
ковиной, изоморфных Hyperamminidae и Reophacidae (Earlandia, Tik- 
hinella и др.; Быкова, 1952, 1955; Липина, 1955; Рейтливгер, 1954). 
К верхнему девону — нижнему карбону в СССР приурочено семей
ство Tournayellidae, представленное спирально-плоскостными формами 
с постепенно развивающейся септацией (Дайн, Гроздилова, 1953). Мож
но считать, что вообще для! девонской — раннекаменноугольной фауны 
характерно протекавшее в различных филогенетических ветвях разви
тие септации'раковины, связанное с выработкой ритмичного роста. 
Впрочем, из верхнего девона СССР известны довольно многочисленные 
и подчас довольно высокоорганизованные многокамерные форамини
феры. Наряду с известными с девона Nodosaria (Eonodosaria) и Geini- 
tzina (Eogeinitzina) присутствуют и такие высокоорганизованные одно
осные формы, как Multiseptida.

Для девона также характерны спирально-плоскостные многокамер
ные Nanicella. .В верхнем девоне развиваются такие роды, как Pseudo- 
palmula и Semitextularia, представители которых имеют раковину не 
только многокамерную, но и подразделенную септулами на вторичные 
камерки. Эти два рода распространены как во франском ярусе евро
пейской части СССР, так и в близких по возрасту отложениях Север
ной Америки. В верхнем девоне появляются достигающие расцвета в 
нижнем карбоне Endothyridae — семейство, одна из ветвей которого 
дала в раннекаменноугольную эпоху начало отряду Fusulinida, пред
ставленному в нижнем карбоне (визейский ярус) чечевицеобразными, 
или дисковидными, сжатыми в направлении оси формами семейства 
Ozawainellidae. Лишь в намюрском ярусе появляются шаровидные 
представители этого же семейства (Раузер-Черноусова, 1936, 1948 и др.).

Отличительной особенностью нижнего карбона является присутст
вие играющих существенную роль в составе фауны Palaeotextulariidae, 
а также Bradyinidae и близких им форм. Lituolidae существуют, оче
видно, с девона, но в нижнем карбоне они дают характерную ветвь 
Нaplophragmella и родственные формы. В нижнем карбоне появляется 
семейство Archaediscidae, занимающее среди фораминифер особое по
ложение из-за своей клубковидной, толстостенной раковины с лучистой 
стенкой. Необходимо отметить, что по родовому составу фауна форами-
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нифер девона более близка к турнейской, чем к отличающейся рядом 
прогрессивных особенностей (в частности, развитием Fusulinida) визей- 
ской — намюрской.

Фауна фор.аминифер девона — нижнего карбона изучена из раз
личных областей Русской платформы: Подмосковной котловины Во
сточно-Русской впадины (девон и нижнии карбон), из Центрального 
девонского поля и Тимана (девон), Подолии, Днепровско-Донецкой 
впадины (на территории УССР и БССР), а также из Донбасса (ниж
ний карбон), из области западного склона Урала' (девон и нижний 
карбон), из Кузбасса и Центрального Казахстана и др. (Богущ, Юфе- 
рев, 1960; Богуш, 1970; Бражникова, 1951, 1959; Виссарионова, 1948, 
1958; Гроздилова, Глебовская, 1948; Гроздилова, Лебедева, 1954’ 1960- 
Лебедева, 1954; Липина, 1948, 1961; Малахова, 1960; А. Д. Миклухо- 
Маклай, 1952i,2; Михайлов, 1935, 1939; Раузер-Черноусова, 1948; Рейт- 
лингер, 1960; Сулейманов, 1948; Чернышева, 1940, 1948; и др.). Для всех 
указанных областей СССР отмечается известная общность за
кономерностей стратиграфического распределения видов фораминифер 
из перечисленных групп. Отдельные горизонты верхнедевонских отло
жений, особенно нижнекаменноугольных, охарактеризованы определен
ными комплексами фораминифер.

Появление в верхнем девоне фораминифер, высокоорганизованных 
в сравнении с силурийскими, объясняется, по-видимому, неполнотой 
наших знаний о промежуточных формах из верхнесилурийских, нижне- 
и отчасти среднедевонских отложений.

Третий этап развития, фораминифер — позднепалеозойский — на
чался в то время, когда на территории Западной Европы произошли 
важные тектонические события, именуемые судетской фазой складчато
сти, приведшие к значительной регрессии моря. Тектонические движе
ния на границе ранне- и среднекаменноугольной эпох имели место и на 
территории Советского Союза. Следствием этих движений явились вре
менная и местная регрессии и еще более усугубившийся процесс диф
ференциации физико-географических условий в ряде морских бассейнов. 
Дифференциация способствовала развитию одной из самых замечатель
ных групп фораминифер — отряда Fusulinida, исключительно хорошо 
изученного в систематическом и филогенетическом отношениях. С нача
ла среднего карбона появляются Schubertellidae, а вскоре и генетиче
ски связанные с ними Fusulinidae, ib конце среднего карбона — Schwa- 
gerinidae, берущие начало от Fusulinidae.

Представителя отряда Fusulinida приурочены в основном к мелко
водным карбонатным органогенным фациям, где встречаются подчас 
в изобилии. В осадочных толщах Русской платформы и Предуральского 
прогиба они являются нередко породообразующими (в фузулиновых, 
швагериновых, а также в . смешанных мшанково-фузулиновых и иных 
органогенных известняках). Для верхнего карбона — нижней перми не
которых районов Русской платформы характерны так называемые па- 
-раштаффелловые фации, где представлены почти исключительно ро
ды появившегося еще в нижнем карбоне семейства Staffellidae и отсут
ствуют или редки более высокоорганизованные Fusulinida. В перми не
которых районов Дальнего Востока, Средней Азии, а также'отчасти 
Кавказа и Крыма, где в отличие от области Уральской геосинклинали 
и смежных с ней областей морские условия сохраняются дольше, раз
виваются наиболее высокоспециализированные Verbeekinidae и Neo- 
schwagerinidae — особая филогенетическая ветвь отряда Fusulinida (Дут- 
кевич, Хабаков, 1934; А. Д. Миклухо-Маклай, 19492; .Туманская, 1953). 
В этом отношении названные районы напоминают Индо-Кит-ай и дру
гие области, находящиеся за пределами СССР.

Наряду с семействами Verbeekinidae и Neoschwagerinidae продол
жают существовать и представители более примитивных семейств отря
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да, особенно из семейств,, Schubertellidae и. Schwagerinidae. Вместе 
с отрядом Fusulinida в верхнем палеозое встречаются представители 
таких появившихся в среднем палеозое семейств, как Endothyridae, 
Bradyinidae, Palaeotextulariidae, Archaedisciaae, Tetrataxidae и др., но 
здесь они играют подчиненную роль. В верхнем палеозое, особенно в 
верхней перми, значительного расцвета достигают Nodosariidae. В от
ложениях казанского яруса Русской платформы и в эквивалентных ему 
образованиях других областей СССР, а также в цехштейне Западной 
Европы одноосные представители этого семейства весьма разнообразны 
и являются господствующим элементом фаун фораминифер (Чердын- 
цев, 1914).

Среди Nodosariidae в перми известны специализированные фор
мы'— Pachyphloia, Colaniella, спиральные Robuloides и др. (К. В. Мик
лухо-Маклай, 1954; Соснина, 1960), что отмечается в ряде геосинкли- 
нальных областей (Приморье, Северный Кавказ, Средняя Азия). 
В этом отношении верхняя пермь названных областей сходна с близки
ми по возрасту отложениями Греции (Reichel, 1946),Индонезии (Lange, 
1925). Время существования Fusulinida ограничено нижним карбоном 
и верхним палеозоем (к концу перми они полностью вымирают), се
мейство же Nodosariidae, достигающее значительного расцвета в верх
нем палеозое, продолжает усиленно развиваться и в последующие 
геологические периоды. Для верхнего палеозоя, особенно для верхней 
перми, характерны своеобразные представители рода Lasiodiscus и 
близкие ему формы, выделяемые в самостоятельное семейство Lasiodis- 
cidae. В верхней перми появляются, по-видимому, первые Miliolidae 
(А. Д. Миклухо-Маклай, 1942i, 2) - К концу пермского периода, вероят
но, полностью вымирают Bradyinidae, Archaediscidae, не оставляя' после 
себя потомков. Endothyridae также вымирают, но, возможно, близкие 
к ним мезозойские формы взяли начало от них.

Необходимо отметить, что для верхнего палеозоя установлена зна
чительно более резкая географическая зональность в распространении 
фораминифер. Эта зональность, явившаяся следствием дифференциров- 
ки физико-географических условий, особенно резко проявилась с нача
ла пермского периода — псевдофузулиновые фации Предуральского 
прогиба, наряду с параштаффелловыми в области Русской платформы; 
нодозариидовые фации казанского бассейна на Русской платформе и 
подобные же фации на севере Сибири и в других местах, наряду с отло
жениями верхней перми областей Средиземноморской и Восточно-Азиат
ской геосинклиналей с Verbeekinidae и Neoschwagerinidae, с Colaniella, 
Pachyphloia и другими сложноорганизованными формами.

Четвертый этап развития фораминифер -— мезозойский (триасо
вый —.юрский — раннемеловой) — определяется в первую очередь тем, 
что ,в конце позднепермской эпохи вымирают многие специализирован
ные палеозойские фораминиферы, в том числе полностью-отряд Fusulini
da. Это, несомненно, связано с-резким нарушением физико-географиче
ских условий в результате позднегерцинской складчатости и регрессии 
моря не только на платформах, но и в геосинклинальных областях. 
«Перешагнуть» границу перми и триаса смогли только некоторые не
специализированные формы и притом в основном обитатели эпиконти- 
нентальных морей, такие как агглютинированные Saccamminidae, Ну- 
peramminidae, Ammodiscidae и известковые Nodosariidae, а из связан
ных в основном с пермскими геосинклиналями — редкие Tetrataxidae, 
вскоре, впрочем, вымирающие (А. Д. Миклухо-Маклай, 1952i). В триа
се, по сравнению с пермью, наблюдается большое количество спирально
свернутых нодозариид, таких как Lenticulina, Marginulina, продолжает 
развиваться род Falsopalmula, впервые появляющийся в перми (Герке, 
19613). Для триаса характерно развитие такого рода отряда Miliolida, 
,как Ophthalmidium (для Крыма и Кавказа> по данным А. Д. Миклухо-
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Маклая, 19522). Находки триасовых фораминифер ограничены областью 
Средиземноморской геосинклинали, некоторыми районами Дальнего 
Востока, где на какое-то время сохранялся морской режим, и мезозой
скими краевыми прогибами Северной Сибири.

Дальнейшее развитие фораминифер в мезозое связано как с углуб
лением геосинклиналей, в первую очередь Средиземноморской, так и с 
трансгрессиями моря на платформах. По своему общему характеру 
фауна, .в особенности в лейасе, продолжает оставаться сходной с триа
совой и унаследованные черты сходства проявляется вплоть до ранне- 
мелО|Вой эпохи, хотя постепенно происходит очень значительное измене
ние систематического состава. К числу фаунистических особенностей, 
унаследованных с триаса, относятся господство нодозариид и присутст
вие ряда примитивных агглютинированных форм, а также офтальмиди- 
ид, достигающих местами в юрском периоде значительного развития. 
Среди нодозариид все большее значение приобретают спирально-свер
нутые формы. Вместе с тем, не говоря уже об изменении видов, длитель
ность существования многих из которых определяется временем в пре
делах яруса, подъяруса, даже горизонта или зоны, изменяется состав 
фауны в родовом отношении. Мало того, появляются новые, не 
известные ранее роды и даже семейства, которые приобретают боль
шое значение, как Epistominidae, Ceratobuliminidae, Anomalinidae, 
Globigerinidae. Появляются Polymorphinidae, Discorbidae и некото
рые другие.

По мере распространения морской трансгрессии фораминиферы 
расселяются в эпиконтинентальных бассейнах европейской части СССР 
и Западной Сибири, продолжая существовать и в области Тетиса (Ба- 
лахматова и др., 1955; Дайн, 1948; Мятлюк, 1939). Широкое распрост
ранение в пределах Русской платформы получила довольно однотипная 
в систематическом отношении фауна фораминифер келловея, особенно 
верхнего, и отчасти Оксфорда. Келловевские и оксфордские фауны фора
минифер европейской части СССР, особенно Белоруссии (Митянина, 
1955, 1957), во многом сходны с западноевропейскими (Bartenstein, 
Brand, 1937; Paalzow, 1932; Seibold, 1953). Очень много общего они 
имеют с одновозрастными фаунами Польши (Bielecka, Pozaryski, 1954; 
Wisniowski, 1890). Разнообразная и в известной мере самобытная фау
на фораминифер развивается к концу юрского периода в кимериджском 
и волжском веках на территории Русской платформы (Фурсенко, 1949, 
1954). Будучи генетически связана е оксфордской, эта фауна вместе 
с тем включает ряд групп, давших начало неокомским фаунам, распро
страненным на территории Западной Европы (например, северо-запад 
ФРГ; Hecht, 1938), а отчасти в Казахстане и Западной Сибири, и имею
щих ряд черт, указывающих на генетическую близость к юрским.

Фауны апта и альба, известные в европейской части СССР, в За
падной Сибири, в западных областях Казахстана, на Северном Кавказе 
и в Азербайджане, содержат ряд элементов, получивших развитие в 
последующую позднемеловую эпоху (Агаларова и др., 1940; Мятлюк, 
1939; Никитина,_ 1946; Субботина, 1949; Булатова, 1960; и др.). Здесь 
нередки Anomalinidae, планктонные Globigerinidae (появляются в юр
ском периоде), Buliminidae и др. В этом отношении отмечается извест
ное сходство с одновозрастными фаунами Западной Европы (Berthelin, 
1880; Chapman, 1891—1898; Eichenberg, 1933; Hecht, 1938). Однако 
господствующими в большинстве областей до конца раннемеловой эпо
хи остаются Nodosariidae, Epistominidae и отчасти агглютинированные 
формы; последние в некоторых фациях преобладают, особенно в ниж
нем мелу, в апте Русской платформы и иногда в нижнем мелу Север
ного Кавказа.

Для раннемеловых мелководных бассейнов области Тетиса (Закав
казье) характерно развитие семейства Orbitolinidae. Представители этого
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семейства известны из верхнего мела и. особенно разнообразны в эоце
не некоторых областей Ближнего Востока. Заслуживает особого внима
ния продолжающееся и, по-видимому, завершающееся в мезозое разви
тие своеобразной боковой ветви отряда Endothyrida, в основном, как 
известно, палеозойского. В состав этой ветви входят семейства Mesoen- 
dothyridae и Spirocyclinidae. Эти два семейства, как и Orbitolinidae, 
приурочены почти исключительно к геосинклинальным областям и. к не
которым мезозойским краевым прогибам. Лишь один род Mesoendothy- 
га, имеющий, вероятно, отдаленных предков среди настоящих эндоти- 
рид герцинской геосинклинали Донбасса, был описан из кимериджа 
Днепровско-Донецкой впадины.

Таким образом, в юрском периоде и в раннемеловой эпохе вновь 
наблюдаются провинциальные особенности фауны фораминифер, что 
бесспорно связано с новой дифференциацией физико-географических 
условий, вызванной мезозойскими (для Европы и западных областей 
Азии ранне- и позднекембрийскими) тектоническими движениями. Рег
рессия моря, имевшая здесь место в начале раннемеловой эпохи, приве
ла к известному сокращению числа типично мезозойских форм, в ка
кой-то мере ограничила процветание нодозариид и открыла возможно
сти для дальнейшего развития новых групп. Можно заметить, что раз
витие фораминифер в эпиконтинентальных морях триаса, юры и ран
него мела было связано почти исключительно с терригенными или с 
терригенно-карбонатными (мергельными) фациями, в чем можно ви
деть известное отличие от условий, имевших место в палеозое, где раз
витие фораминифер протекало в условиях карбонатного осадконакопле- 
ния. Для четвертого этапа развития фораминифер характерно слабое 
развитие планктона. Лишь в некоторых горизонтах нижнего мела Кав
каза, по данным Н. Н. Субботиной (1949) и других исследователей, в 
больших количествах встречаются пелагические глобигериниды (напри
мер, Globigerina infracretacea Glaessner ,в аптских слоях с Nehibolites 
eichwaldi Азербайджана, по наблюдениям автора). Но эти примеры, 
скорее, являются исключениями, так как речь идет лишь о ранних 
(раннемеловых) стадиях грандиозного процесса завоевания форамини- 
ферами пелагиали, который развернулся вполне определенно лишь в на
чале следующего — тгозднемеловогб этапа.

Пятый этап развития фораминифер — позднемеловой — связан в 
Европе с завершением позднекиммерийских движений и с австрийской 
фазой складчатости, за которой последовала сеноманская и дальней
шие позднемезозойские трансгрессии, явившиеся важнейшим фактором 
развития фораминифер iB позднемеловую эпоху. В то же время] заполне
ние геосинклиналей, происходившее в условиях тропического или, во 
всяком случае, теплого климата и сопровождавшееся карбонатным 
осадконакоплением, благоприятствовало развитию форм с крупной из
вестковой раковиной. Наконец, хорошо обозначившееся еще в юрском 
периоде формирование впадины Атлантического океана и дальнейшее 
развитие других океанических, .впадин оказалось благоприятным для 
развития планктонных фораминифер.

Позднемеловой этап развития фораминифер отмечается расцветом 
тех групп, развитие которых лишь намечалось на предыдущем этапе: 
Valvulinidae, Verneuilinidae, Anomalinidae, Globigerinidae и др. Боль
шое значение приобретают Textulariidae, утратившие было свое значе
ние к концу палеозоя и получившие новое развитие в совсем ином на
правлении. Особо важным и характерным является развитие исключи
тельно планктонного семейства Globotruncanidae, одной из ветвей гло- 
бигеринид, развивающейся почти в тех же темпах, что и позднепалео
зойские фузулиниды, но менее разнообразного и богатого, чем эти пос
ледние (Фурсенко, 1950; Субботина, 19532; Морозова, 1958; Маслакова, 
1974; идр.). Наконец, в верхнем мелу появляется и достигает своего
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расцвета семейство Orbitoididae с крупной, сложно построенной изве
стковой раковиной (Ренгартен, 1931; и др.).

Фауна фораминифер верхнего мела претерпевает значительное раз
витие и в конечном счете приближается к последующей палеогеновой, 
но все же сохраняет значительное своеобразие. Примером может слу
жить ^развитие фораминифер в позднемеловых эпиконтинентальных 
бассейнах Северного Мангышлака (Василенко, 1961), Белоруссии (Аки- 
мец, 19622) и многих других областей. Типичная1 позднемеловая фауна 
фораминифер, связанная с фациями белого мела, была исключительно 
широко распространена в эпиконтинентальных бассейнах; это в основ
ном тепловодная фауна, соответствующая господствующему климату 
позднемеловой эпохи. Однако для разных частей земного шара отмеча
ются известные провинциальные отличия. Достаточно своеобразный 
бореальный тип позднемеловой фауны фораминифер развивается в об
ласти Западно-Сибирской низменности, где наблюдается не только из
вестное обеднение фауны, но и особый ее систематический состав,, ска
зывающийся, в частности, в относительном обилии агглютинированных 
форм. Лишь в позднесеноманское время фауна фораминифер Западной 
Сибири приобретает ряд общих черт с тепловодной эпиконтиненталь- 
ной фауной белого мела Европы и некоторых сопредельных с ней 
областей (Дайн, 2961; «Фораминиферы верхнеюрских отложений За
падной Сибири», 1972; Субботина, Кисельман, 1961; «Фораминиферы 
меловых и палеогеновых отложений», 1964; Заспелова, 1948; Нецкая, 
1948; Балахматова, 1955; Еремеева, 1957; Еремеева, Белоусова, 1961; 
Булатова, 1957, 1960; Подобина, 1966; Кисельман, 1969, 1971; Киприя- 
нова, 1961; и др.).

Шестой этап развития фауны фораминифер — палеогеновый — про
текал в условиях завершившихся позднемезозойских тектонических 
движений, имевших место как в Европе и западных частях Азии, так 
и в Северной Америке (ларамийская фаза). С этими движениями’пов
семестно было связано, хотя и временное, сокращение площади морских 
бассейнов в датском — палеоценовом веках, сопровождавшееся, возмож
но, некоторым похолоданием климата. Дальнейшее развитие форамини- 
ф.ер было связано с альпийскими движениями земной коры. Оно проте
кало в эоцене при общем потеплении климата в условиях морских 
трансгрессий на европейских платформах — герцинской Западно-Евро
пейской и Русской — и в  условиях мелеющего, заполняющегося в основ
ном карбонатными осадками Тетиса. Благодаря изменениям внешних 
условий характер фауны фораминифер стал существенно иным. Правда, 
для палеогенового этапа характерно в основном дальнейшее развитие 
позднемеловых групп, таких как Verneuilinidae, Valvulinidae, Textula- 
riidae, Anomalinidae, Rotaliidae, Globigerinidae, но в ряде случаев раз
витие идет своими особыми, новыми путями. Так, в геосинклинальных 
областях вместо вымирающих к концу мелового периода Orbitoididae 
развиваются близкие к ним Discocyclinidae, которых несколько позже 
в олигоцене сменяют Lepidocyclinidae. Эти два семейства достигают 
значительного разнообразия в систематическом отношении. Представи
тели семейства Discocyclinidae, подобно орбитоидидам, являются под
час породообразующими (Мефферт, 1931; и др.).

Совершенно исключительное развитие претерпевают Nummulitidae, 
которые по своему геологическому значению могут быть приравнены 
позднепалеозойским Fusulinida. Значение названного семейства для 
характеристики определенного этапа развития Земли хорошо подчер
кивается названием «periode Nummulitique», принятым в свое время 
для палеогена французскими геологами (Ог, 1938). Наконец, резко 
изменяется характер планктона: значительно большего разнообразия, 
чем в верхнем 'мелу, достигают Globigerinidae; среди Globorotaliidae 
взамен вымерших к концу сенонской эпохи глоботрунканид развиваются
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.многочисленные и разнообразные представители. Globorotalia и близ
ких родов. Кроме того, к Globigerinidae добавляются известные до сих 
пор лишь из эоцена планктонные Hantkenina.

Таким образом, в систематическом отношении планктон становит
ся совершенно иным. В палеогене сходят почти на нет Heterohelicidae, 
игравшие столь важную роль в верхнем мелу. Nodosariidae в палеогене, 
как и в верхнем мелу, не имеют большого значения, в чем и состоит 
отличие от предшествовавших геологических эпох. Существенную роль 
в эпиконтинентальных бассейнах, в особенности в частях, примыкающих 
к Тетису, помимо планктона, играют бентические Ataxophragmiidae, 
Discorbidae, Anomalinidae, Buliminidae, Bolivinitidae и др. (Морозова, 
1939; Субботина, 1936, 1947, 195312; Фурсенко, 1954). Отмечается зна
чительная однотипность и широкая распространенность фораминиферо- 
,вой фауны палеоцена и эоцена в ряде примыкающих к Тетису областей 
не только для СССР (Малый Балхан, Копетдаг, Северный Кавказ, от
части западные области Казахстана), но и для находящихся за преде
лами Советского Союза территорий вплоть до побережья Мексиканско
го залива (Субботина, 1936, 1947). Местные особенности палеогеновых 
фораминиферовых фаун касаются преимущественно видового состава, 
притом в основном бентоса. Местами в отложениях более северных ча
стей палеогеновых эпиконтинентальных бассейнов, например в киев
ском ярусе Украины, наряду с агглютинированными и некоторыми дру
гими формами, развиваются разнообразные Nodosariidae, в основном 
спирально-свернутые формы. Планктонные формы существенной роли 
здесь не играют (Каптаренко-Черноусова, 1951,1956г; Тутковский, 1925).

Очевидно, в более глубоководных холодноводных фациях, например 
в палеоцене Северного Кавказа, в палеоцене эоцене Предкарпатья 
шдругих областей преобладают агглютинированные формы (Glaessner, 
1937; Маслакова, 1955; Мятлюк, 1950). Некоторые области развития 
мелководных фаций эпиконтинентального типа Украины, Средней 
Азии, отчасти Предкарпатья отличаются преимущественным развитием 
Anomalinidae и Rotaliidae, а местами в Средней Азии и на Украине — 
господством Miliolidae (Н. К. Быкова, 1939, 1953̂ 2? Василенко, 1950, 
1954; Каптаренко-Черноусова, 1951, 1956j, 2; Ярцева, 1951). Подобные 
фации несколько напоминают развитые в Парижском бассейне.

Исключительно своеобразная фауна фораминифер, характеризую
щаяся преобладанием крупных форм, ,в первую очередь из семейства 
Nummulitidae, развивается в геосинклинальной области Тетиса; в из
вестной мере эта фауна распространяется и в мелководные части при
мыкающих к Тетису эпиконтинентальных бассейнов (Качарава, 1948, 
Мефферт, 1931; Ренгартен, 1931). Помимо часто породообразующих 
нуммулитов здесь встречаются, а местами (в Закавказье) достигают 
значительного развития Discocyclinidae, Alveolinidae и др. Закономер^- 
ности стратиграфического распределения крупных фораминифер в этой 
части СССР близки к установленным для Альпийской области Западной 
Европы (Boussac, 1911; Douville, 1922).

Расцвет шестой — палеогеновой фауны фораминифер заканчивается 
в ряде областей, в особенности на территории Русской платформы, 
а также в Крымско-Кавказской области, в Предкарпатье и частично 
в области Альп и Пиренеев несколько раньше конца палеогена в связи 
с тектоническими движениями, имевшими место на границе позднеэоце- 
нового и раннеолигоценового веков. Эти движения, проявившиеся в ряде 
мест и известные на территории Европы под названием пиренейской фа
зы складчатости, привели к образованию замкнутых или полузамкну imx 
бассейнов, как майкопский, в которых развитие органического мира про
текало по пути, близкому к тому, который отчетливо выявился в даль
нейшем, уже в неогене. Весьма существенно, что названные движении 
сопровождались некоторым похолоданием, в то время как изоляция ио-
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доемов северного рукава Тетиса от южного, собственно Средиземномор
ского бассейна, повлекла за собой известное их опреснение. Изменения 
физико-географических условий на границе эоцена и олигоцена, вызван
ные упомянутыми движениями, повлекли за собой резкое обеднение 
фауны фораминифер в области северных бассейнов Тетиса и вымирание 
в этой области крупных форм из семейства Nummulitidae и других.

Седьмой этап развития фораминифер — неогеновый — в связи с тек
тоническими событиями второй половины палеогена, даже для террито
рии Советского Союза приходится рассматривать по меньшей мере 
в двух  ̂аспектах. В области северных водоемов Тетиса — в Понто-Арало- 
Каспийском бассейне, включая сюда Кавказ, Крым и прилегающие райо
ны юга Русской платформы, а также в Предкарпатье это развитие про
текало в условиях, наметившихся еще в олигоцене. Впоследствии, уже 
в миоцене, в полузамкнутых или замкнутых бассейнах Тетиса развива
лись исключительно разнообразные и в значительной мере эндемичные 
формы из семейства Miliolidae, отчасти Elphidiidae, Nonionidae и неко
торых других, выдержавших в силу своей эвригалинности изменения 
внешних условий. При возникновении, благодаря соответствующим тек
тоническим движениям, временных связей с западноевропейскими бас
сейнами, а через их посредство — с южным рукавом Тетиса фауна 
упомянутого выше региона обогащалась относительно стеногалинньши 
средиземноморскими элементами — видами из семейств Polymorphinidae, 
Rotaliidae, Cassidulinidae, Anomalinidae, Globigerinidae, ВиНпншйаеидр.

Подобное обновление фауны имело место и в начале тарханского, 
конкского, мэотического времени и, возможно, в некоторые другие мо
менты неогена, как показал А. К. Богданович (1947, 1950i). Необходимо 
отметить, что этот исследователь неизменно проводит мысль об этапно- 
сти развития неогеновых фаун фораминифер. В некоторых сохранивших 
связь с Мировым океаном мелководных частях Тетиса, в примыкающих 
к нему эпиконтинентальных бассейнах развиваются, наряду с форамини- 
ферами средиземноморского типа, крупные формы, причем на смену 
семействам Discocyclinidae и Lepidocyclinidae приходят Miogypsinidae 
и некоторые другие. Сильно обедненные фауны фораминифер современ
ного Аральского, К асп и й ского  и Черного морей представляют реликты 
некогда существовавших здесь неогеновых фаун. Фауна Средиземного 
моря является новейшей стадией развития неогеновой фауны Тетиса.

Совершенно иного характера фауна фораминифер развилась в нео
гене в области Тихоокеанских геосинклиналей (западной — Восточно- 
Азиатской и восточной — Кордильерской). Отличие обусловлено в дан
ном случае не только совершенно иными местными особенностями разви
тия земной коры и соответственно иными физико-географическими усло
виями, но и иной донеогеновой предысторией развития фораминифер 
в Тихоокеанском бассейне в сравнении со Средиземноморским. В миоце
не и плиоцене в областях обрамления Тихого океана получают особое 
развитие в основном типично морские семейства Lituolidae, отчасти 
Nodosariidae, Polymorphinidae, Miliolidae и Globigerinidae, а в основном 
Cassidulinidae, Discorbidae, Nonionidae, Rotaliidae, Elphidiidae, Buli- 
minidae и многие другие. Постепенно фауна приобретает облик совре
менной— в широком смысле слова Тихоокеанской.

Для фаун фораминифер неогена, а также и современных морей ха
рактерно развитие, протекавшее в условиях исключительного разнообра
зия местных физико-географических условий. Здесь можно установить 
такие морские экологические типы, как пелагический, придонные глубо
ководные и мелководные, причем среди последних встречаются тепло
водные и холодноводные. Наконец, по-видимому, впервые в истории 
Земли приходится иметь дело с разнообразием форм, развивающихся 
в условиях пониженной солености и притом в полузамкнутых и даже 
замкнутых бассейнах.
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Из изложенного должно быть очевидно, что фауна каждого из по
следовательных этапов развития фораминифер претерпела весьма 
значительные изменения в течение самого этапа. Развитие фаун шло 
по сути дела не столько от этапа к этапу, сколько в пределах каждого 
данного этапа. Переход же к следующему— позднейшему этапу^ опре
делялся, по существу, известной суммой накопившихся за данный этап 
изменений. Развитие фаун фораминифер представляется, таким образом, 
непрерывным процессом. Однако если обратиться к развитию в пределах 
любого из основных этапов, то и здесь наряду с непрерывностью обра
щает внимание подчиненного значения этапность или стадийность, хо
рошо подмеченная в свое время Д. М. Раузер-Черноусовой (1953) 
и многими другими исследователями. Подобная второстепенная этап
ность сказывается в том, что не только крупные стратиграфические или 
геохронологические подразделения оказываются охарактеризованными 
своеобразной фауной фораминифер, но и мелкие подразделения геоло
гических систем: ярусы, горизонты, зоны и т. п. получают свою микро- 
палеонтологическую характеристику. В основе последней лежит некото
рая стадия или этап развития фауны, отличающейся определенным 
комплексом видов. Особенности данного комплекса, его систематический 
состав зависят в первую очередь от стратиграфического положения 
комплекса (его геологического возраста), от фациальных и географиче
ских условий, т. е. в конечном счете от физико-географической обстанов
ки, и вместе с тем обусловлены в значительной мере чертами, унаследо
ванными фауной от предшествующих стадий. Опять-таки и для более 
дробных этапов или стадий, как и в случае основных этапов, особенности 
комплексов фораминифер обусловлены тектоническими движениями, воз
действующими на процесс эволюции через посредство физико-географи
ческих условий. Любопытно, что даже отдельные ритмы осадконакопле- 
ния, как это особенно хорошо видно на примере изучения флишевых 
образований (Вассоевич, 1951), отмечены характерными для них ком
плексами фораминифер.

Таким образом, понятие этапности может быть распространено в от
дельных случаях даже на самые незначительные по длительности стадии 
развития фаун фораминифер подобно тому, как ритмичность осадкона- 
копления может отражать самые незначительные колебания земной ко
ры. С целью доказательства стадийности процессов развития в пределах 
крупных этапов можно привести весьма большое число примеров из 
работ как советских, так и зарубежных микропалеонтологов. Ниже при
водятся результаты некоторых наблюдений, способствующих выявлению 
стадийности развития фораминифер.

При осуществлявшемся автором в течение ряда лет изучении мезо
зойских отложений Эмбенской нефтеносной области особое внимание 
уделялось микрофауне нижне- и средневолжских подъярусов. Выясни
лось, что комплексы фораминифер этих подъярусов в Прикаспийской 
впадине отличаются рядом специфических особенностей от более древне
го кимериджского комплекса, не говоря уже об оксфордских и келловей- 
ских комплексах. Ранне- и средневолжские комплексы отличаются и от 
более молодых комплексов — поздневолжского и неокомских. Как упоми
налось выше, палеонтологическое изучение фораминифер, выполненное 
совместно с Е. Н. Поленовой (Фурсенко, Поленова, i960; Фурсенко, 
1969), позволило выявить довольно большое количество новых видов, 
приуроченных почти исключительно к отложениям средневолжского 
подъяруса (некоторые- из таких видов были' описаны еще в 1939 г. 
Е. В. Мятлюк).

, Среди фораминифер нижне- и средневолжского подъярусов выделя
ются формы различного происхождения (Фурсенко, 1949). Это, во-пер
вых, фаунистические элементы, унаследованные от более древних кел- 
ловейских, оксфордских и кимериджских фаун, в большинстве случаев
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несколько изменившиеся; достаточно упомянуть такие генетически близ
кие'формы, как Citharinella moelleri (Uhlig) и Citharinella lanceolata 
(Kuznetsova) из келловея, близкие ребристые кймериджские цитаринел- 
лы и, наконец, Citharinella uhligi (Furssenko et Polenova) из нижнего' 
волжского подъяруса. Затем виды из древней группы Geinitzinita spatu- 
lata (Terquem), хорошо представленной в келловее на Русской плат
форме, которым, очевидно, родственна Geinitzinita nodulosa (Furssenko 
et Polenova) из нижнего волжского подъяруса. Подобным же образом 
формы, близкие к ранневолжским видам, могут быть найдены в келло- 
вейских, оксфордских и, как промежуточные звенья, в кимериджских 
отложениях среди групп Citharina harpa (Roemer), Saracenaria cornu- 
copiae (Schwager), Lenticulina hoplites (Wisniowski), L. muensteri 
(Roemer) и многих других (Фурсенко, 1949, 1950).

^Учитывая, что келловейско-оксфордский морской бассейн на Рус
ской платформе образовался в результате ее погружения и связан 
с соответствующей трансгрессией, пришедшей в основном с запада, 
не приходится удивляться тому, что среди перечисленных предков ран
неволжских форм есть описанные из юрских отложений Польши, Герма
нии, Франции. Однако генетическая связь фауны фораминифер нижне
волжского подъяруса с предшествовавшей ей фауной келловейско- 
оксфордского типа не столь проста. В данном случае лишь очень условно 
можно говорить об «автохтонном» (местном) происхождении ранне
волжских форм от келловейско-оксфордских, поскольку келловейско- 
оксфордская и ранневолжская трансгрессии были разделены, как извест
но, регрессией моря в начале кимериджа. Благодаря этому, кажущиеся, 
группы — аборигены являются, скорее, реиммигрантами, хотя, вообще' 
говоря, в фауне нижневолжского подъяруса они остаются все же эле- 4 
ментами, или, точнее, дериватами келловейско-оксфордской фауны.

В состав фауны фораминифер нижневолжского подъяруса входят 
некоторые элементы, генетические корни которых трудно проследить' 
ниже верхнего кимериджа. В отношении этих форм высказано (Фурсенко, 
1949) мнение о возможной их иммиграции из восточных районов Тетиса/ 
как это предполагается для некоторых кимериджских аммоноидей 
(Павлов, 1886). Обилйе и своеобразие ранневолжской фауны форамини
фер не находит достаточного объяснения в генетической преемственности 
от келловейско-оксфордских, а также и от кимериджских форм, извест
ных с территории Западной Европы и Русской платформы. Очевидно, 
какая-то значительная часть видов ^  элементов фауны поступила вместе 
с водами бореальной ранневолжской (портландской, бононской) транс
грессии из Арктического бассейна, где развитие позднеюрских форами
нифер протекало в особых условиях, несколько отличных- от известных 
нам в пределах названной выше, более доступной для изучения террито
рии Русской платформы и Западной Европы.

Таким образом, ставится вопрос о возможной роли арктических 
эндемиков, иммигрировавших в качестве «аллохтонных» элементов на 
Русскую платформу, в формировании ранневолжской фауны. При нали
чии в данном случае -отчетливо выраженного этапа в развитии форами
нифер мы имеем дело со сложным переплетением причин, обусловлива
ющих особенности гетерогенного, как видно из вышеизложенного, 
комплекса видов. Нетрудно понять, что появление новых элементов 
в комплексах видов можно объяснить то миграцией, то эволюционным 
развитием, а чаще тем и другим и, возможно, еще рядом причин. Слож
ность вопроса усугубляется и тем, что в течение самого ранневолжского 
века фауна фораминифер, обитавшая в пределах Русской платформы, 
эволюционировала, причем возникали й новые виды, и новые комплексы 
уже преимущественно на месте—«автохтонным» путем, а не исключи
тельно за счет привноса фаунистических элементов извне, как это неиз
бежно имеет место в ходе морских трансгрессий. В основном, благодаря
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подобному процессу развития, в течение ранневолжского века возникло 
по меньшей мере четыре сменяющих один другой во времени комплекса 
фораминифер, изучение которых открывает возможность дробного — 
зонального расчленения отложений волжского яруса юго-востока Рус
ской платформы (Фурсенко, 1949, 1950)16.

Попутно с разрешением вопроса о происхождении и развитии фора
минифер нижнего и среднего волжского подъярусов возникла более 
широкая проблема о генезисе раннемеловых фаун фораминифер Евра
зии (Фурсенко, 1949). Эта проблема решается, вероятно, в том смысле, 
что фауна, фораминифер ранневолжского века является родоначальни
цей западноевропейских неокомских фаун, в первую очередь фаун 
бассейнов, находящихся на территории Англии и северо-запада ФРГ. 
С обмелением бассейна ранневолжского века на Русской платформе 
фауна, населявшая этот бассейн, мигрировала в Арктический бассейн, 
где «растворилась» в себе подобной, хотя быть может и не вполне тож
дественной в систематическом отношении. Эта обильная и разнообразная 
арктическая фауна продолжала развиваться в названном бассейне и ши
роко распространилась в область Западной Европы вместе с водами 
послевельдской трансгрессии. Анализ систематического состава фауны 
фораминифер верхневолжского подъяруса, с одной стороны, и подобной 
же фауны неокома Западной Европы и смежных областей — с другой, 
подтверждает это предположение (Фурсенко, 1949).

В результате изучения палеогеновых фораминифер, выполненного 
автором совместно с К. Б. Фурсенко (А. В. Фурсенко, К. Б. Фурсенко, 
1960, 1961), удалось подтвердить трансгрессивный характер залегания 
отложений верхнего эоцена на значительной южной части территории 
Белоруссии. Обнаруженная здесь фауна фораминифер киевского типа 
была обработана монографически и проанализирована с целью выявле
ния входящих в ее состав фаунистических элементов. Подавляющее 
большинство этих последних указывает на общность с комплексами 
киевского «яруса» Украины и верхнего эоцена Крыма и Предкавказья. 
В составе изученной фауны фораминифер много видов, общих с поздне- 
эоценовыми западноевропейскими фаунами. Таким образом, была под
тверждена точка зрения В. Крутцша и Д. Лотша (Krutzsch, Lotzsch, 
1957), разделяемая рядом советских ученых — А. Л. Яншиным (1953), 
С. С. Маныкиным (1959, 1973) и др. о максимальном распространении 
морских палеогеновых трансгрессий в верхнем эоцене (а не в нижнем 
олигоцене), об эквивалентности латдорфского и киевского ярусов, и об 
отношении их к верхнему эоцену 17. В данном случае в основу выводов 
общего палеогеографического и отчасти стратиграфического характера 
положено изучение одного из отчетливо выраженных этапов (стадий) 
развития палеогеновой фауны фораминифер.'

Развитие фаун фораминифер не может рассматриваться в отрыве 
от изменений внешней среды. Поскольку нас интересовали в первую 
очередь основные крупные этапы в смене фаун фораминифер, позволи
тельно будет связать эти этапы с основными изменениями в жизни зем
ной коры (см. рис. 55). Такими изменениями являются, во-первых, 
складкообразовательные процессы, связанные с проявлениями магмати
ческой деятельности в геосинклиналях, и, во-вторых, медленные колеба
ния земной коры, приводящие то к наступлениям моря в платформенных 
областях, то, наоборот, к его отступаниям из этих областей, т. е. к транс

16 Подобная работа выполнена Л. Г. Дайн и К. И. Кузнецовой’ (1971, 1976). {Прим.
pei3.)

17 Киевский ярус как стратиграфическое подразделение не был принят. Киевская 
же свита на территории Днепровско-Донецкой впадины относится к верхнему 
эоцену, который на юге СССР охватывает бодрокский и альминский ярусы (Стратигра
фия СССР. . . ,  '1975). Латдорфский ярус приблизительно сопоставляется лишь с альмин- 
ским последовательно, с верхней частью киевской свиты. (Прим. ред.).
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грессиям и регрессиям моря. С трансгрессиями связано широкое рас
пространение однообразных условий, а также широкое расселение фаун, 
обмен видами между различными биогеографическими провинциями, 
а регресиями — возникновение разнообразных условий, подчас вообще 
неблагоприятных для существования ряда групп морских животных, 
а также изоляция фаун и резкие между этими последними провинциаль
ные отличия. Наиболее интенсивному складкообразованию отвечают, 
как правило, регрессии, периодам относительного покоя в геосинклш 
нальных областях — трансгрессии на платформах.

Если мы обратимся к рассмотренным выше основным фаунам фо- 
раминифер, то окажется, что расцвет фораминифер в позднем девоне 
сопровождает одну из значительных трансгрессий палеозойской эры, 
начавшуюся в среднедевонскую эпоху. Наибольшему развитию фузу- 
линидовой фауны отвечает трансгрессия позднего палеозоя. Первый 
значительный расцвет лагенидовой фауны падает на трансгрессию 
позднепермского моря. Расцвет лагенидовой фауны фораминифер в ме
зозое совпадает с келловейско-оксфордской и ранневолжской трансгрес
сиями позднеюрской эпохи. Развитие богатейшей и исключительно раз
нообразной фауны фораминифер позднего мела начинается во время 
сеноманской трансгрессии и продолжается в широко расстилавшихся по 
континентам морях сенонского века. Палеогеновые не менее разнообраз
ные фауны фораминифер опять-таки связаны с трансгрессиями начала 
палеогенового периода.

В то же время регрессиям моря на континентах отвечают периоды 
смены — обновления фаун фораминифер. Регрессии приносят гибель спе
циализированным элементам фаун-предшественниц и открывают путь 
к развитию прогрессивных элементов новых фаун. Эти явления произо
шли на грани девона и карбона, на рубеже палеозойской и мезозойской 
эр, в конце раннемеловой эпохи.

Крайне интересен тот факт, что упомянутые новые прогрессивные 
элементы фаун возникают во время трансгрессии, предшествующей 
той, которая обеспечила расцвет их непосредственных потомков. По
скольку зарождение новых органических форм мы связываем с измене
ниями внешней среды, можно предположить, что во время предшествую
щей трансгрессии в ряде случаев уже намечаются такие условия сущест
вования, которые в последующий период оказываются господствующими. 
Это обстоятельство, заслуживает внимания со стороны геологов и па
леонтологов.

Самостоятельный вопрос, который должен нас, естественно, заин
тересовать— это вопрос о географических особенностях фаун. Среди 
современных бентосных, особенно мелководных фаун фораминифер на
блюдаются достаточно резкие провинциальные отличия. Это в известной 
мере связано с тем, что современные континенты переживают период 
регрессии моря, а стало быть в области эпиконтинентальных бассейнов 
наблюдается значительное количество различных обособленных обстано
вок существования организмов и достаточно резкая разобщенность 
фаун. Естественно ожидать провинциальные особенности фаун и в гео
логическом прошлом. Фактические данные подтверждают эту точку 
зрения. Для определенного момента развития фаун мы всегда можем на
метить ряд местных различных одновременных фаун фораминифер. 
Очень отчетливы эти отличия в верхнем палеозое. Если взять промежу
ток времени, охватывающий конец карбона и начало перми, то для 
Русской платформы можно наметить один тип фауны с параштаффелла- 
ми — средневолжский (Среднее Поволжье) и другой — с крупными шва- 
геринами, псевдофузулинами и парафузулинами — западноприуральский 
(Западное Приуралье). При этом необходимо отметить, что параштаф- 
фелловая фауна временами распространялась и в Западное Приуралье, 
о чем свидетельствуют отдельные прослои, переполненные параштаффел-
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лами, начиная с нижних слоев верхнего карбона. Строго говоря, на гра* 
нице верхнего карбона и нижней перми в Западном Приуралье разви
вается несколько отличных типов фаун, что связано с разнообразием 
физико-географических условий.

В познепермское время развивается два резко различных типа фаун:
1) тип, свойственный эпиконтинентальным морям; примером его 

является фауна фораминифер казанского яруса; 2) тип, связанный с мо
рями геосинклинальных областей с преобладанием высших фузулинид; 
примером его могут служить памирская, кавказская и другие поздне
пермские фауны фораминифер.

Для верхней юры известны фауны фораминифер средиземноморского 
и бореального типов; при этом западноевропейская, по существу, боре- 
альная фауна достаточно резко отличается от бореальной же фауны 
морей Русской платформы. Фауна фораминифер волжского яруса в за
падноевропейских стратиграфических аналогах не имеет себе^подобных. 
Однако в раннемеловую эпоху не только на территории европейской час
ти СССР, но и в Западной Европе широко расселяются фауны^форами
нифер, несомненно связанные узами родства с ранневолжской.

Вопреки существующему мнению о широком географическом^ рас
пространении видов фораминифер, мы всегда имеем дело с большей или 
меньшей специфичностью местных фаун; чем более разобщены эти фау
ны, тем более они своеобразны.

Если общность исторического процесса развития обусловливает из
вестное сходство всех или большинства фаун, существовавших в опре
деленный отрезок геологического времени, то географические особен
ности и неразрывно с ними связанные особенности внешней среды явля
ются причиной известного своеобразия местных фаун на фоне общего 
единообразия фауны данного момента прошлого Земли. Это обстоятель
ство заставляет нас подходить с индивидуальной меркой к каждой из 
изучаемых фаун и относиться с необходимой осторожностью к поискам 
на территории СССР фаун фораминифер, вполне сходных с обитавшими 
в области других континентов.

В отдельных случаях для тех моментов геологического прошлого, 
когда морские сообщения оказывались особо широкими и на значитель
ных пространствах устанавливались сходные условия существования ор
ганизмов, стратиграфические сопоставления могут отличаться большей 
общностью в деталях и при сравнении разрезов отдельных областей.

Несколько выше был затронут вопрос о том, что периоды морских 
трансгрессий являются вместе с тем и периодами наиболее широкого 
обмена фаун путем миграций отдельных видов. Миграции эти, вопреки 
представлениям некоторых ученых, никогда не носят одностороннего ха
рактера, наоборот, они протекают в противоположных, встречных направ
лениях, хотя одно какое-либо из направлений в данный отрезок геологи
ческого прошлого может преобладать. Мы имеем примеры миграций 
фораминифер из области Кавказа в Среднюю Азию и одновременно 
в обратном направлении. Совершенно несомненно, что неогеновые бас
сейны юга СССР, находившиеся в условиях то полной, то частичной 
изоляции от Средиземного моря, были не только своего рода ловушками 
для внедрявшихся в них время от времени средиземноморских элементов, 
но и рассадниками видов, несомненно расселявшихся из области юга 
СССР в бассейны собственно Средиземного моря. Другой вопрос состоит 
в том, какой процент видов в тот или иной отрезок времени падал на 
переселенцев из области Средиземного моря на территорию СССР и ка
кой процент перекочевывал тогда же в обратном направлении.

В своих суждениях о путях миграций мы часто исходим не из дей
ствительных, сущестовавших в природе отношений, а из того, что лучше 
изучено, и ошибочно принимаем за центры расселения этих организмов 
области, откуда по тем или иным причинам описаны фауны фораминифер

12 А. В. Фурсенко 177



определенного возраста. Только изучение фаун фораминифер, происхо
дящих из ряда местонахождений, позволит составить правильные в этом 
отношении представления. В первую очередь необходимо подвергнуть 
исследованию материалы, происходящие с обширнейших пространств 
Советского Союза. Эти материалы, бесспорно, окажутся вполне достаточ
ными для установления общих закономерностей как истории развития 
фораминифер, так и закономерностей их географического распростране
ния и миграций. Само собой разумеется, что при этом должны учиты
ваться результаты подобных же работ над другими группами ископаемых 
организмов.

За особенностями географического распространения скрываются не 
только закономерности протекавшего в известный отрезок времени рас
селения организмов в пространстве, но и закономерности взаимоотноше
ний организма и среды. Можно наметить и более тесные связи между 
фораминиферами, современными и ископаемыми, и условиями их су
ществования. Для ископаемых форм эти связи находят свое отражение 
в фациальной приуроченности отдельных видов, иногда родов, а также 
и фаун фораминифер в целом.

Г л а в а  VII

ПРАКТИЧЕСКОЕ ИСПОЛЬЗОВАНИЕ 
ФОРАМИНИФЕР

Данные изучения фораминифер используются для решения задач 
стратиграфии, палеогеографии, палеозоогеографии, а также при фаци
альном анализе.

Первые серьезные попытки использования фораминифер для целей 
стратиграфии принадлежат русским ученым. Работы профессора Горного 
института В. И. Меллера (1878, 1880), посвященные фораминиферам 
карбона и артинского яруса нижней перми европейской части России, 
остаются до настоящего времени классическими в полном смысле этого 
слова. В них не только приведены превосходные описания и изображения 
многочисленных видов позднепалеозойских фораминифер, но и разобра
но распределение этих последних по геологическим отделам. Как отме
чено даже в названии заключительной главы работы В. И. Меллера, 
он видел в фораминиферах «...средство к различению в каменноугольном 
известняке России геологических горизонтов». Действительно, В. И. Мел
леру удалось, исходя из результатов изучения фораминифер, не только 
сопоставить фузулиновые известняки с каменноугольными породами 
Западной Европы и Северной Америки, но и обосновать трехчленное 
деление каменноугольных отложений Европейской России. Его заслуга 
в том, что он правильно оценил и доказал стратиграфическое значение 
не только фузулинид, но и так называемых мелких фораминифер — эндо- 
тир, брэдиин, текстуляриид. Чрезвычайно существенно, что В. И. Меллер 
ставил перед собой задачу определения геологического возраста осадоч
ных пород путем изучения фораминифер в прозрачных шлифах. Наконец, 
от В. И. Меллера, охватившего своими исследованиями целый ряд райо
нов в Европейской России, не ускользнули особенности географического 
распространения фораминифер. Благодаря этому общие для всей изу
ченной территории закономерности стратиграфического распределения 
были уточнены для отдельных районов поправками частного характера. 
Результаты своих микропалеонтологических исследований В. И. Меллер 
связывал с имевшимися в то время данными по изучению крупных иско
паемых организмов. А. П. Карпинский (1939), отдававший должное ис
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следованиям В. И. Меллера, отлично понимал «...всю важность фузулин 
и других каменноугольных корненожек для целей геологической класси
фикации».

В восьмидесятых и девяностых годах прошлого столетия киевский 
ученый (впоследствии действительный член Академии наук УССР) 
П. А. Тутковский (1898) доказал практическое значение фораминифер 
при бурении на подземные воды. Работы этого исследователя, посвящен
ные фораминиферам верхней юры, верхнего мела и третичных отложе
ний, носят характер предварительных сообщений. П. А. Тутковскому 
не удалось завершить задуманный им большой труд по микрофауне 
Украины, и в 1925 г. он опубликовал лишь палеонтологические таблицы 
с объяснениями и кратким сопроводительным текстом.

Один из старейших геологов-нефтяников Д. В. Голубятников еще 
в дореволюционные годы применял микрофауну, в частности форамини
фер и остракод, для разрешения вопросов стратиграфии неогеновых от
ложений Апшеронокого полуострова.

В прошлом столетии более или менее общепризнанным было лишь 
стратиграфическое значение нуммулитов. Господствовавшее до начала 
текущего столетия представление о медленном развитии фораминифер 
во времени опровергнуто в результате детального изучения строения их 
раковин и разработки систематики на протяжении последних десятиле
тий. Практика геологоразведочных работ, в особенности в нефтяной 
промышленности, подтвердила важное стратиграфическое значение фо
раминифер.

В 1929 г. были начаты работы по изучению микрофауны в Нефтяном 
геологоразведочном институте. Инициатором их явился С. И. Миронов, 
направивший для сбора кернов на промыслы Эмбенской нефтеносной 
области В. П. Казанцева. Результатом поездки В. П. Казанцева явилась 
работа, посвященная юрским (частично и неокомским) фораминиферам 
месторождения Макат. Статья В. П. Казанцева (1934)..равно как и по
следующая его работа (1936) по юрским и неокомским фораминиферам 
той же области (месторождения Бекбеке, Бисбулюк, Дессор и Сагиз), 
внесла мало нового вследствие чисто описательно-палеонтологического 
характера и отрыва от геологических данных. Кроме того, В. П. Казан
цев чрезвычайно широко понимал объем отдельных видов и полагал, 
что большинство юрских форм отличается широким стратиграфическим 
распространением. Многие юрские виды он отождествлял с современны
ми. В этом отношении В. П. Казанцев находился еще под влиянием рас
пространенных в то время воззрений, в силу которых стратиграфическое 
значение микрофауны и фораминифер, в частности, отрицалось рядом 
исследователей.

С момента организации в 1930 г. в Нефтяном институте, по почину 
С. И. Миронова, лаборатории микропалеонтологии начался новый этап 
работ по изучению микрофауны, которые были сразу же поставлены на 
научную основу. От исследования отдельных случайных образцов пере
шли к изучению целых разрезов послойно собранного материала. Поми
мо выявления отдельных руководящих видов микрофауны стали большое 
внимание обращать на руководящие комплексы (ассоциации) этих ви
дов. Работы стали строиться в теснейшей увязке с запросами нефтяной 
геологии. Начали широко использоваться материалы, доставленные бу
рением. Все эти предпосылки определили дальнейшие пути развития 
работ и привели к важным научным и практическим результатам (Фур
сенко, 1948).

.Позднепалеозойские фораминиферы, особенно Fusulinida, имеют 
исключительно важное практическое значение. Данные изучения их раз
вития легли в основу детального стратиграфического расчленения карбо
на и перми таких областей, как Подмосковный бассейн, Среднее 
Поволжье, Западное Приуралье и других, где комплексами видов фузу-
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линид были охарактеризованы отдельные горизонты среднего карбона, 
а также тритицитовые и псевдофузулиновые слои верхнего карбона. 
В области Западного Приуралья с особой детальностью были расчленены 
нижнепермские — сакмарские и артинские отложения (Раузер-Черноусо- 
ва, 1938, 1940, 1949i,2, 1953, 1954; Розовская, 1950; и др.). Существенную 
роль сыграло изучение фораминифер при расчленении каменноугольных 
отложений Донецкого бассейна (Бражникова, 1951; Путря, 1948i,2, 1956; 
и др.), Белоруссии (Голубцов, 1957), Западной Сибири, Казахстана 
и Северо-Востока СССР (Богуш, Юферев, 1966, 1969; 10ферев, 1969, 
1970; и др.).

Практическое значение фораминифер юры и нижнего мела определя
ется наличием комплексов, видов, характерных для отдельных ярусов 
и подъярусов этих отложений. Данные изучения стратиграфического рас
пределения юрских и раннемеловых фораминифер используются при гео
логических исследованиях на территории Русской платформы (Кузнецо
ва, 1965; Хабарова, 1959; Григялис, 1958, 1960; Митянина, 1955, 1957; 
и др.), в Казахстане и Западной Сибири (Фурсенко, Поленова, 1950; 
Никитина, 1955; Василенко, Мятлюк, 1947; Булатова, 1960; Форамини- 
феры верхнеюрских..., 1972; Иванова, 1970, 1973; Булынникова, 1973; 
Стратиграфия мезозоя и кайнозоя..., 1957), на Кавказе (Антонова, 1969, 
1974; Макарьева, 1971; и др.).

Изучение стратиграфического распределения позднемеловых фора
минифер оказалось весьма важным при геологических работах на тер
ритории европейской части СССР (Акимец, 1953; Маслакова, 1974; и 
др.), Казахстане (Василенко, 1961), в Западной Сибири (Кисельман, 
1969, 1971; Киприянова, 1961; Подобина, 1966, 1975; и др.). Четкие па
леонтологические особенности комплексов отдельных ярусов, подъярусов 
и горизонтов верхнего мела обеспечили возможность использования 
данных изучения фораминифер при геологосъемочных работах, при 
структурном бурении и т. п.

Практическое значение фораминифер палеогена исключительно ве
лико. Благодаря их изучению удалось в значительной мере уточнить 
•стратиграфию палеогеновых отложений Северного Кавказа, крайне бед
ных остатками моллюсков (Glaessner, 1937; Субботина, 1936, 1947; Мо
розова, 1946i,2; Халилов, 1948; Шуцкая, 1956; и др.). Многолетние 
исследования Н. Н. Субботиной по палеогеновым фораминиферам позво? 
лили не только установить достаточно дробное стратиграфическое рас
членение палеогеновых отложений Кавказа, что имеет большое практи
ческое значение, но и сопоставить отдельные кавказские разрезы между 
собой, а также установить корреляцию отдельных горизонтов эоцена 
Кавказа с одновозрастными горизонтами Европы и Америки. Данные 
изучения палеогеновых фораминифер широко используются при различ
ного рода геологических работах в Средней Азии, на Украине и в других 
районах (Быкова, 1947; Мятлюк, 1970; Краева, 1960, 1961; Ярцева,
1951; и др.).

Изучение фораминифер неогена привело к важным в практическом 
-отношении результатам для геологических работ в Крымско-Кавказской 
области (Богданович, 1947, 1950ц 2, 1952, 1969; Дидковский, 1955;
и др.), в Предкарпатье, Закарпатье (Венглинский, 1953, 1975; Крашенин
ников, 1960, 1961; Пишванова, 1950; Серова, 1955; и др.), на Северном 
Сахалине (Волошинова и др., 1970).

За последнее десятилетие большое практическое значение приобрели 
работы по изучению фораминифер морских четвертичных отложений 
севера Западной Сибири (Гудина, 1966, 1969), Кольского полуост
рова (Гудина, Евзеров, 1973), западного берега Берингова моря 
(Хорева, 1974).

Стратиграфическое значение фораминифер определяется, во-первых, 
быстрой эволюцией отдельных их групп (Endothyrida, Fusulinida, Milio-
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lida, Anomalinidae, Globorotaliidae. Nummulitida и др.), благодаря чему 
удается установить виды, характерные для тех или иных горизонтов. 
Во-вторых, тем, что комплексы (ассоциации) видов достаточно характер
ны для определенных горизонтов. В-третьих, благодаря малым размерам 
фораминифер, встречающихся в ископаемом состоянии, они содержатся 
обычно в достаточном количестве в тех относительно небольших образ
цах горных пород, которые извлекаются из недр при буровых работах.
В силу своих небольших размеров фораминиферы при бурении выносят
ся с забоя глинистым раствором. В отдельных случаях по появлению 
в этом последнем невстреченных в вышележащих слоях форм удается 
уточнять положение стратиграфических границ без отбора образцов 
керна.

Наблюдаемое иногда переотложение раковин фораминифер как тер- 
ригенного материала не является, как правило, препятствием для ис
пользования фораминифер для стратиграфических целей, так как формы, 
находящиеся во вторичном залегании, обычно удается отличить и по 
систематическому составу, и по ряду внешних признаков (цвету, харак
теру фоссилизации, окатанности и т. п.).

Область использования фораминифер для стратиграфических целей 
не ограничивается одними лишь геологоразведочными буровыми работа
ми. Фораминиферы, и особенно комплексы их видов, являются ценными 
показателями возраста горных пород и при геологических съемках. При
мером такого использования могут служить геологические карты 
территории БССР (Атлас БССР, 1958). Стратиграфическое расчлене
ние меловых отложений дано исключительно на основании изуче
ния фораминифер. Данные микропалеонтологических исследований 
легли также в основу многих литолого-фациальных карт территории 
республики.

Использование фораминифер для целей фациального анализа опре
деляется тем, что отдельные их виды обычно весьма чутко реагируют 
на изменение условий внешней среды. Опыт изучения ископаемых, 
а в особенности современных фораминифер показывает, что тем или 
иным фациальным типам отложений отвечают определенные экологиче
ские типы фораминифер и комплексов их видов. Установление экологи
ческих типов фораминифер, а также знание закономерностей их расселе
ния в геологическом прошлом и в настоящее время позволяет исполь
зовать данные изучения фораминифер для палеогеографических 
построений. Следует отметить, что для изучения фаций геологического 
прошлого, а также для палеогеографии и палеозоогеографии, исключи
тельно важное значение имеют сравнительные данные исследования сов
ременных фораминифер. При этом недопустимо механическое исполь
зование данных изучения современных форм для воссоздания специфи
ческих условий геологического прошлого.

При практическом использовании результатов изучения форамини
фер, в первую очередь, при решении задач стратиграфии, необходимо 
учитывать специфические особенности данного этапа развития фаун 
этих организмов. Для каждого этапа выбирают группы наиболее харак
терные и интенсивно развивающиеся, которые могут оказаться и наибо
лее полезными в стратиграфическом отношении. Знание фациальной 
приуроченности фаун, закономерностей их развития и расселения необ
ходимо, чтобы избежать возможных ошибок при стратиграфических 
сопоставлениях, поскольку смена видов и их комплексов по разрезу 
отражает не только ход филогенетического развития интересующей нас 
группы организмов, но и их экологические особенности, а также возмож
ные миграции. Опыт показывает, что формальное сопоставление разрезов 
осадочных толщ на основании одних лишь микропалеонтологических 
данных без должного учета геологических условий может приводить 
подчас к существенным неточностям.
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Г л а в а  VIII

ПРИЕМЫ ИЗУЧЕНИЯ ФОРАМИНИФЕР

В изучении фораминифер приходится различать следующие этапы: 
1) сбор материала — образцов горных пород из естественных обнажений 
или буровых скважин; 2) препарировку фораминифер (разрыхление 
породы и выделение из нее раковин; из плотных, не поддающихся раз
рыхлению пород — изготовление плоскопараллельных шлифов); 3) визу
альное изучение фораминифер в выделенном виде или в шлифах под 
микроскопом (бинокулярным или минералогическим); 4) измерение, за
рисовывание и фотографирование раковин или их сечений; 5) определе
ние научного видового названия по специальным монографиям и карто
текам (осуществляется отчасти на этацах 3 и 4 и является конечным 
этапом по отношению к ним); 6) описание видов фораминифер (при 
монографических или вообще описательно-палеонтологических работах), 
составление таблиц стратиграфического распределения видов, их рас
пространения в различных типах отложений.

При сборе образцов горных пород для исследования фораминифер 
следует руководствоваться следующими правилами. Материал не должен 
носить случайного характера. Единичные образцы неопределенного стра
тиграфического положения, доставленные геологом или палеонтологом 
из разобщенных обнажений, имеют малый интерес для первичного иссле
дования микрофауны, даже в случае самого исключительного богатства 
образцов ископаемыми микроорганизмами. Изучение подобных образцов 
может представлять обратный интерес для геолога, при условии изучен
ности геологического распределения микрофауны в пределах отложений 
данного района; результатом изучения форами-нифер из таких образцов 
может явиться определение возраста последних.

Прежде чем приступить к работам, пользуясь имеющимися данными 
по геологии района, приходится установить, где, в каких обнажениях 
геологический разрез данного района или месторождения представлен 
наиболее полно — без перерывов и без значительных, запутывающих 
стратиграфическую картину, тектонических нарушений. Такой разрез 
может быть выбран на основании предварительного ознакомления с име
ющимися данными по геологии района. Приняв один разрез за основной, 
следует наметить сразу же ряд параллельных, хотя бы неполных разре
зов, могущих служить дополнением к основному разрезу. Определенное 
стратиграфическое распределение фораминифер в пределах данного 
района, которое надлежит установить, является, по сути дела, определен
ной закономерностью, для выявления которой нельзя ограничиться всего 
лишь одним рядом наблюдений. Необходимы наблюдения контрольные, 
могущие убедить в том, что установленная закономерность не является 
лишь частным случаем, а, наоборот, имеет более широкое значение 
и притом значение, ограниченное определенными, известными нам 
пределами.

При работе на естественных обнажениях следует, в зависимости от 
условий выветривания и разрушения пород, определить степень необхо
димых расчисток, так как для получения микрофауны хорошей сохран
ности необходимо обеспечить свежие, не подвергшиеся выветриванию 
образцы. В большинстве случаев на крутых склонах без растительности 
бывает достаточна расчистка на глубину около полуметра. В некоторых 
случаях, где обнажения освежаются, благодаря усиленному размыву 
и обвалам, специальной расчистки не требуется вовсе. На более или 
менее горизонтальных и притом относительно слабо задернованных об
нажениях, даже при отсутствии наносов, требуются расчистки на глу
бину свыше метра. Иногда есть смысл брать образцы сильно выветрив
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шихся пород, в таких случаях микрофауна нередко оказывается под
вергшейся естественной препарировке. Таким образом, достигаются 
такие результаты, которых не удается получить путем искусственной 
препарироозки. Образцы выветрившихся пород заслуживают коллекти- 
рования вместе с образцами соответствующих невыветрившихся пород. 
В тех случа-ях, когда порода содержит относительно крупных представи
телей фораминифер, например камерин, орбитоидов или фузулин, следу
ет на месте в поле уделить достаточное количество времени на их извле
чение из породы, пользуясь тем обилием материала, которое предостав
ляется природой. Даже если собрать большое количество породы, пре- 
парировка в лаборатории не даст почти никогда таких результатов, 
какие могут быть получены в поле. Для целей сборов крупных предста -̂ 
вителей фораминифер следует иметь с собой маленький препаровальный 
молоток, несколько препаровальных игл и лупу.

Крайне желательно уже на месте в полевых условиях установить, 
какие пласты содержат микрофауну, откуда, с какой глубины можно 
извлечь наилучшей сохранности раковины и т. п. Для этой цели микро
палеонтологу необходимо располагать походной полевой лабораторией, 
которая позволила бы ему производить отмывку образцов и их просмотр 
под бинокуляром. В таком случае к сбору материала можно подойти 
более сознательно, отобрать те пласты, в которых содержится обильная 
и характерная микрофауна, и, наоборот, обеспечить достаточного объема 
образцы из пластов с наличием скудной микрофауны и выявить пласты, 
не содержащие микрофауну. Само собой разумеется, что подвергнуть 
полному исследованию все образцы в полевых условиях невозможно, 
поэтому следует сначала обратить внимание на породы различных лито
логических типов и получить представление о том, что можно ожидать 
от того или иного типа пород, и каковы их особенности. Для первона
чальной ориентировки в разрезе, уже в полевых условиях совершенно 
необходимо бегло с 10—15-кратной лупой просмотреть возможно боль
шее количество образцов и таким путем выявить наиболее интересные 
пласты.

При отборе образцов необходимо обеспечить достаточно полное ос
вещение каждого отдельного стратиграфического подразделения разре
за вплоть до наиболее дробных (зон, подзон), а также возможно более 
точное определение стратиграфических границ. Отбирать образцы следу
ет из всех слоев, охарактеризованных ископаемыми остатками макро
фауны, с целью уточнения стратиграфического значения находок фора
минифер, а также из всех литологических разностей (типов) пород. При 
мощности слоев от 0,5 до 3 м рекомендуется брать образцы из подошвы 
и кровли слоя и из средней его части; на отбор образцов у контактов 
обращать особое внимание. При частой, ритмичной перемежаемости сло
ев отбирать образцы из каждого литологически различного прослоя (эле
мента) данного слоя. При повторении в разрезе литологически сходных 
слоев или многослоев отбирать образцы не из каждого из них, а с про
пусками, с таким расчетом, чтобы образцы по разрезу разделялись 
в платформенных областях интервалами 2—5 м, в крайности, при значи
тельной общей мощности разреза, 10 м, а в предгорных прогибах и гео- 
синклинальных областях— 10—15 м, в крайности 25 м. Через такие же 
примерно интервалы следует отбирать образцы из мощных литологиче
ски однородных слоев.

Следует учитывать, что фораминиферы наиболее обильны в карбо
натных глинах, мергелях и органогенных известняках, несколько реже 
встречаются в глинах и глинистых и известковистых алевролитах. В об
ломочных терригенных породах — песках, песчаниках, гравелитах 
фораминиферы представляют исключение. Вес образцов, предназначае
мых для целей микропалеонтологического исследования, должен быть, 
по возможности, до 100—200 г (объем 50—100 см3). Предназначенные
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для последующего разрыхления и отмучивания образцы керна из буро
вых скважин необходимо тщательно очищать от примазок глинистого 
раствора; для исследования лучше использовать сердцевидную часть 
керна. Этикетировка и упаковка образцов пород производится в соот
ветствии с правилами, принятыми в практике полевых геологических 
исследований.

Образцы пород, доставленные в лабораторию с промысла, разведки 
или из полевой партии, должны быть соответствующим образом зареги
стрированы и тщательно очищены со всех сторон от могущих быть при
мазок глинистого раствора, грязи и т. п. При диаметре коронки 8 см 
следует очищать породу на 1,0—1,5 см толщины со всех сторон образца 
и при этом внимательно следить за тем, не проник ли в образцы, достав
ленные бурением, глинистый раствор по трещинкам внутрь.

Далее необходимо с поверхности просмотреть образец под бинокуля- 
ром, определив таким образом, нет ли в нем микрофауны. Несмотря на 
то, что в некоторых случаях, при наличии большого количества микро
фауны, последнюю обнаружить таким путем не удается, в других случа
ях, наоборот, удается только так обнаружить микрофауну; будучи ино
гда чрезвычайно хрупкими, раковины фораминифер,- а равно и других 
микроорганизмов не выдерживают дальнейших операций, связанных 
с разрушением породы, и разрушаются сами. Кроме того, при подобном 
поверхностном просмотре удается определить характер залегания рако
вин в породе, например, скоплениями (гнездами), по плоскостям напла
стования, диффузно и т. п. Подобного рода наблюдения могут иметь 
серьезное значение.

Препариросвка фораминифер из породы осуществляется в лаборатор
ных условиях. Для дробления образцов породы, предназначенных для 
дальнейшего отмучивания, используется обычная фарфоровая ступка. 
Породу следует разбивать на кусочки размером с горошину, но ни в ко
ем случае не растирать, во избежение разрушения раковин фораминифер. 
Для той же цели используются специальные металлические прессы 
(Wicher, 1942; Bartenstein, 1954).

Раздробленные образцы для их полного разрыхления подвергают 
размачиванию или кипячению в воде. Содержащие битум породы следу
ет подвергать предварительной обработке спиртобензолом. Образцы 
плотных пород, не разрыхляющиеся при кипячении, обрабатывают пу
тем неоднократного пропитывания нагретым пересыщенным раствором 
сернокислого натрия (глауберовой соли) или серноватистокислого нат
рия) (тиосульфита, гипосульфита), с последующей кристаллизацией 
раствора при его охлаждении. Для этой цели раздробленная порода пе
ремешивается с таким же по объему количеством кристаллической раз
ности одной из названных солей в металлическом тигле, бюксе или чаш
ке. Кристаллические Na2S 04-l0H 20 или Na2S20 3 -5 H20  при незначи
тельном нагревании расплавляются, а при охлаждении вновь кристал
лизуются; добавлять воду (по каплям) приходится лишь при испарении 
части кристаллизационной воды, что бывает видно по появлению белых 
пленок на поверхности закристаллизовавшейся соли. Разрыхляют в дан
ном случае породу кристаллы, растущие в ее порах.

Отмучивание породы проводится струей воды через набор сит или 
мельничный газ с различной величиной ячеек. Избегать сильной струи 
следует лишь в том случае, если можно ожидать, что' раковины форами
нифер тонкие и хрупкие. Следует иметь в виду, что иногда заполненные 
воздухом раковины всплывают на поверхность воды. Отмучивание сле
дует произ!водить пока вода не станет прозрачной. Смывают осадок 
струйкой воды из резиновой трубки, надетой на водопроводный кран, 
или из промывалки в фарфоровую чашку, которую ставят затем в су
шильный шкаф. Правильно отмытый осадок, не содержащий глинистых 
частиц, после высыхания становится рассыпчатым. Наличие комочков
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глины указывает на неудовлетворительное разрыхление, а растрескиваю
щаяся корочка на поверхности высохшего осадка — на то, что в нем 
остались неотмученные глинистые частицы.

Поскольку в осадке обычно находятся частицы весьма различных 
размеров (от 0,01 и до нескольких миллиметров) полезно производить 
разделение осадка на фракции с помощью сита с ячеями просветом 
0,1 мм. Для фракционирования осадка используют специальные при
боры, где отмывка производится в ряде последовательно соединенных 
сосудов, причем скорость движения воды в них неодинакова. Там, 
где она больше, осаждаются более крупные частицы и наоборот. На 
этом принципе основаны приборы Небеля (Авдусин, Батурин, 1930), 
Н. Н. Субботиной и др. (1960), Е. П. Бочкова (1960).

С целью обогащения осадка раковинами фораминифер, а в не
которых случаях для отделения этих последних от обломков породы, 
иногда применяют разделение тяжелыми жидкостями-—четыреххло
ристым углеродом (Саидова, 1961; Желубовская, Брайнина, 1964).

Высушенные осадки помещают в бумажные пакеты, по типу 
употребляемых для хранения семян и шлихов, или в стеклянные плос
кодонные пробирки. Осадки должны быть этикетированы (местона
хождение, геологический возраст, номер обнажения или скважины с 
указанием глубины).

Некоторые породы, в частности, органогенные известняки, не под
дающиеся разрыхлению указанными способами, подвергают неодно
кратной операции кратковременного прокаливания в муфельной печи 
при температуре вишнево-красного каления с последующим охлажде
нием, для чего нагретую породу высыпают прямо из тигля в чашку 
с водой. Иногда с целью разрыхления породы ее неоднократно замо
раживают при помощи жидкой. углекислоты с последующим нагрева
нием. В силу неодинаковой теплопроводности и несколько различного 
коэффициента расширения отдельных участков породы она начинает 
при этом крошиться. В отмучи.вании разрыхленной таким образом по
роды обычно нет надобности. Обломки можно просто высушить и 
просматривать под микроскопом.

Из плотных, не поддающихся разрыхлению, пород изготовляют 
обычно палеонтологические шлифы, причем если характер раковин 
позволяет, стараются в процессе изготовления пришлифовок добиться 
ориентированных надлежащим образом сечений.

Извлечение раковин фораминифер, находящихся в высущенном 
осадке, производится под бинокулярным микроскопом. Для удобства 
просмотра образца употребляются специальные черные пластинки, раз
графленные на квадраты со сторонами, примерно равными диаметру 
поля зрения микроскопа при наиболее употребительном увеличении. 
Назначение пластйнки — предостеречь, с одной стороны, от повторных 
просмотров уже просмотренного участка рассыпанной ровным слоем 
породы и обеспечить, с другой стороны, полный просмотр всей поро
ды. Рассыпать породу по пластинке следует равномерно с таким рас
четом, чтобы песчинки везде лежали в один слой и чтобы между ни
ми еще оставалось небольшое свободное пространство. Раковины вы
бирают вручную при помощи слегка смоченной в воде акварельной 
кисточки, желательно колонковой № 1, или препаровальной иглой. 
Иногда используются пластинки со сквозными отверстиями по углам 
квадратов. Через эти отверстия раковины при помощи препарироваль- 
ной иглы сбрасываются в находящуюся под пластинкой камеру.

Отбирая микрофауну, не следует ограничиваться несколькими 
экземплярами, а следует выбирать все, что встречается подряд; тогда 
уже прямо из просмотра препаратов можно составить себе представ
ление об относительном обилии отдельных форм и располагать до
статочным материалом для целей определения их научных названий.
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Рекомендуется вести количественный подсчет экземпляров форамини- 
фер. Производство подсчета микрофауны, рассыпанной на пластинке, 
не сопровождается особыми трудностями. При известном навыке мож
но добиться совершенно равномерного и одинакового распределения 
частиц породы на пластинке. Регистрировать следует количество ра
ковин на всей пластинке или, в случае значительного их количества, 
на • нескольких квадратах, или даже на одном квадрате. Просчитать 
можно микрофауну из всего осадка либо из точно определенной его 
части, либо, наконец, можно, при известном навыке, рассыпать по
роду равномерными порциями и ровным слоем и сосчитать количеств 
во раковин не на всей пластинке, а в нескольких квадратах «на вы
держку» с каждой пластинки. Зная, какую долю составляет количест
во подвергнувшихся просчету квадратов в отношении общего количе
ства квадратов на всех пластинках, нетрудно путем простого пере
множения получить количество раковин на весь образец породы.

Изучение выделенных из породы фораминифер также проводится 
под бинокулярным микроскопом при падающем свете. Рекомендуется 
предварительно рассортировать раковины по родам и видам. При этом, 
однако, нарушается общая картина комплекса фораминифер, которую 
иногда бывает важно иметь перед глазами.

В том случае, если поверхностных признаков для определения 
принадлежности раковины к тому или иному вйду или роду недоста
точно, прибегают к изготовлению ориентированных шлифов отдель
ных раковин. В процессе работы по шлифованию мелких форамини
фер необходим следующий набор инструментов: бинокулярная лупа, 
стеклянный шлифовальный диск (или толстая стеклянная пластинка 
с матовой поверхностью), спиртовка, препаровальные иглы, пинцет, 
скальпель, кисточка, предметные стекла, предназначенные для шли
фования, размером 48X28 мм, покровные стекла 18X18 мм, стаканы 
или стеклянные банки для воды. Так как препаровальные иглы до
вольно быстро портятся от частого накаливания, можно рекомендо
вать для этой цели специальный металлический иглодержатель, при
меняемый обычно биологами; удобство пользования ̂ им заключается 
в возможности замены непригодной иглы новой. Удобно пользоваться 
в процессе шлифования и микроскопом; применение последнего осо
бенно необх'одимо при контрольных просмотрах шлифуемого объекта 
в последней стадии его обработки, когда уже более или менее тонкий 
шлиф удобно рассматривать в проходящем свете при сильном увели
чении. Бинокуляр же служит преимущественно при заделке объекта в 
расплавленный бальзам; все производимые с помощью бинокуляра 
операции рассчитаны на освещение падающим светом. Для целей бо
лее медленного остывания залитого в бальзаме объекта, а также для 
высушивания шлифов от воды хорошо пользоваться небольшим тер
мостатом (с регулировкой температуры).

Из реактивов необходимы: канадский бальзам, ксилол (или то
луол), денатурат для спиртовки и мытья стекол, шлифовальный по
рошок (например, «60-минутный» или еще более мелкий карборунд) 
и вода в стаканах (лучше всего подогретая). Обычный кристалличе
ский канадский бальзам не пригоден для целей шлифовки, так как 
сильно трескается. Во избежание этого куски бальзама растворяются 
в небольшом количестве ксилола или толуола и осторожно варят (не 
доводя до сильного кипения) на слабом огне до получения густой 
массы, которую следует держать в стеклянной банке с хорошо при
тертой пробкой. Вынимают бальзам небольшими порциями посредст
вом стеклянной палочки. Можно пользоваться и более сгущенным, 
до твердого или полутвердого состояния, бальзамом.

Методика"' шлифования сводится к трем задачам: 1) заделка
объекта в бальзам, 2) шлифование и 3) изготовление микроско
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пического препарата, причем процессы заделки и шлифования нередко 
чередуются между собой (по А. К. Богдановичу; цит. Фурсенко, 1937).

Одним из условий, гарантирующих качество заделки, вообще го
воря, наиболее трудной части всей работы, является не только уме
лое овладение чисто техническими приемами, но и правильная расста
новка инструмента на рабочем столе. Положенная не на место препа
ровальная игла или спиртовка могут, например, в быстро протекаю
щем процессе ориентировки объекта стать причиной полной неудачи 
заделки. Рекомендуется бинокуляр ставить * перед собой, справа от 
него следует поместить зажженную спиртовку, расположенные в по
рядке иглы, пинцет, стекла и необходимые реактивы. Слева от бино- 
куляра удобно расположить микроскоп, препараты с раковинами и 
т. п. Источники света для оптических инструментов (падающий. свет 
для бинокуляра) Должны быть установлены до начала работы.

Характер заделки раковин в бальзам зависит от степени фоссили- 
зации последней. В том случае, если раковина хорошо минерализова
на,̂  т. е. не содержит внутри себя воздух, заделка протекает чрезвы
чайно просто. На матовой поверхности предметного стекла, перед тем 
вымытого денатурированным спиртом (для удаления следов жира) 
и досуха вытертого, наносят палочкой небольшой мазок бальзама. 
Последнее достигается особенно легко прикосновением палочки с 
бальзамом к стеклу, медленно и равномерно нагреваемому над пла
менем спиртовки. Бальзам наносится на стекло в таком количестве, 
чтобы предназначенный для заделки объект мог бы целиком погру
зиться в полученный мазок. Не следует допускать вскипания бальза
ма; в таком случае настоятельно рекомендуется проделать эту часть 
работы заново, так как вскипевший бальзам непригоден для шлифов
ки. При полном расплавлении бальзама или появлении первых пу
зырьков по краям капли стекло отодвигают от пламени и объект по
гружают в расплавленный бальзам. Для этой цели раковина захва
тывается кисточкой, слабо смоченной ксилолом, и переносится на по
верхность капли, к которой она тотчас же пристает (кисточка не долж
на коснуться бальзама). Не давая остыть бальзаму, продолжают рав
номерно нагревать стекло (в течение 1—3 минут) для удаления из
бытка ксилола и полного погружения объекта в каплю. Более круп
ные объекты переносят пинцетом.

Степень продолжительности нагревания стоит в связи с консис
тенцией употребляемого бальзама. Более жидкий (тягучий) бальзам 
требует более продолжительного нагревания, иначе при остывании 
бальзам будет недостаточно упругим для шлифовки. С другой сторо
ны, следует ^предостеречь от перегревания бальзама, в результате че
го последний при остывании обращается в слишком хрупкую легко 
трескающуюся стекловидную массу. Как указывают О. Зейц и ’В. Го- 
тан (Seitz, Gothan, 1928), удовлетворительным следует считать тот 
результат заделки, при котором поверхность остывшего бальзама еще 
поддается царапанию ногтем. После этого стекло быстро 'помещают 
под бинокуляр для ориентировки объекта, причем нагретое стекло 
лучше всего поместить не прямо на стеклянный или металлический 
столик инструмента, а на деревянную дощечку, иначе стекло может 
лопнуть. Быстро нагрев до красна иглу, вводят ее в медленно осты
вающий бальзам, и, смотря в бинокуляр, переворачивают или пере
талкивают объект в нужное при шлифовке положение. Ориентировка 
объекта при известном навыке достигается в течение нескольких се- 
кунд, в случае быстрого остывания бальзама или иглы, последнюю 
накаливают вновь и заканчивают манипуляцию. Заделанную таким 
образом в бальзам раковину лучше всего оставить на некоторое вре
мя в тепле (вблизи электрической лампы или в теплом термостате), 
лишь постепенно понижая температуру, что также устраняет возмож
ность растрескивания бальзама.
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Несколько сложнее протекает заливка мелких раковин с пусты
ми камерами, т. е. незаполненными минерализующим веществом. 
В этом случае необходимо предварительное пропитывание раковины 
бальзамом. Лучшим способом является погружение раковины на более 
или менее продолжительное время (от нескольких часов до 2—6 су
ток) в ксилол или толуол, после чего объекты переводят в жидкий и 
затем густой бальзам. При этом, однако, не всегда удаляется воздух 
из внутренней части раковины (в случае спирального типа строения). 
Последнее достигается лишь последующим кипячением объекта в баль
заме, которое производится в небольшом часовом стекле, причем сле
дят за равномерностью нагревания и за тем, чтобы не воспламенялся 
бальзам. После этого объект вылавливается иглой (под бинокуляром) 
и заливается обычным способом. Нередко в процессе шлифовки обна
руживается все же ряд камер, незаполненных бальзамом. В этом слу
чае следует заделать объект в свежий бальзам, стараясь при этом 
удалить пузырьки воздуха. Последнее достигается нередко одним 
лишь прикосновением к объекту хорошо раскаленной иглой.

Шлифовку заделанных в бальзам раковин следует производить 
исключительно при полном остывании бальзама. Для шлифования 
необходимы, кроме оптики, шлифовальный диск, карборунд и вода в 
ютаканах. Удобнее всего расположить все эти предметы на небольшом 
металлическом или деревянном подносе, так как при шлифовании 
•обычно разбрызгивается вода, смешанная чс карборундом. Карборунд 
■насыпают небольшой порцией на шлифовальный диск и, сильно раз
бавив водой, натирают его посредством предметного стекла или, что 
удобнее, с помощью стеклянной пробки. При получении более или 
менее однородной жидкой массы, покрывающей часть диска тонким 
■слоем, приступают к шлифовке. Предметное стекло с заделанным в 
капле бальзама объектом осторожно опускают на диск (объектом 
вниз), слабо придерживая стекло за края большим и указательным 
пальцем (или для большего удобства — тремя пальцами). Шлифова
ние производится медленным вращением предметного стекла по кругу 
небольшого диаметра (2—5 см), причем следят за тем, чтобы враще
ние достигалось при этом преимущественно движением кисти. Это 
■обеспечивает равномерное и более слабое давление пальцев на стек
ло и значительно менее утомляет. Первое обстоятельство является 
чрезвычайно важным, ибо шлифовка «с силой» легко портит объект, 
ломает бальзам. При шлифовании необходимо также следить за тем, 
чтобы стекло с шлифуемым объектом находилось все время в плос
кости, параллельной поверхности диска. Последнее может быть в зна
чительной степени упрощено следующим способом; в процессе за
делки объекта бальзамом снабжают и углы предметного стекла; при
чем следят за тем, чтобы высота таких «ножек» из бальзама равня- 

.лась высоте объекта. Во время шлифовки тем самым совершенно уст
раняется необходимость удерживания стекла в «равновесии» и легко 
достигается строго параллельное положение предметного стекла по 
отношению к диску.

Постоянное контролирование плоскости шлифа необходимо про
изводить возможно чаще. Для этой цели споласкивают в воде (луч
ше всего комнатной температуры) предметное стекло с шлифом и по
мещают под бинокуляр (освещение падающим светом). Проверяют 
правильность расположения плоскости шлифа, определяется глуби
на шлифа (т. е. расположение поверхности шлифа в отношении за
данной- плоскости сечения) и т. д. Наличие бороздок на поверхности 
Шлифа указывает на присутствие грубых зернышек карборунда; для 
устранения последних вновь натирают карборунд, прибавляя при на
добности несколько капель воды. В случае малых размеров раковины 
(0,2—0,5 мм) или большой хрупкости объекта шлифовку производить
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лучше всего в воде без карборунда. Полученный шлиф может быть 
рассматриваем как непрозрачный (аншлиф). В некоторых случаях 
такой шлиф вполне удовлетворяет исследователя, тем более что он 
дает представление не только о внутреннем строении объекта, но так
же о наружной, не тронутой шлифовкой, части раковины. Такой ан
шлиф заключают в жидкий бальзам и накрывают покровным стеклом, 
как это указывается ниже. Аншлиф может быть изучен с двух сто
рон. В этом случае, если необходимо получить собственно шлиф, при
останавливают шлифование по достижении нужного сечения и, про
мыв стекло с шлифом в воде, подсушивают. После этого осторожно 
расплавляют бальзам и переворачивают объект плоскостью шлифа к 
поверхности стекла (нагретой иглой). Лучше всего при этом объект 
перенести на новое стекло и заделать в свежерасплавленный бальзам. 
Дальнейшая обработка проводится тем же путем; следует лишь пом
нить, что последующая шлифовка должна быть начата не ранее, чем 
остынет бальзам.

Последний этап шлифования является наиболее ответственным. 
Шлифовка производится чрезвычайно осторожно (без карборунда), 
дабы не повредить все утончающуюся пластинку шлифа. Контрольные 
просмотры производятся уже с помощью микроскопа при проходящем' 
свете. Шлиф следует признать вполне законченным, когда заданное се
чение раковины ясно выражено не только очертаниями отдельных камер, 
но и достаточно прозрачными стенками для изучения их структуры. 
Обычно «толщина» готового шлифа раковины измеряется микронами, 
из чего явствует, с какой, осторожностью проводят последующую про
мывку шлифа в воде (для тщательного удаления зерен шлифовально
го порошка и его подсушивание. Из описания процесса шлифовки ста
новится также вполне очевидным и то, что возможность применения 
механического шлифования для очень мелких раковин совершенно 
исключается.

Высушенное от воды стекло с шлифом осторожно очищается по 
краям от излишнего бальзама. Последнее достигается лучше всего 
посредством нагретого скальпеля, после чего края стекла следует про
тереть осторожно кусочком полотна или ватой, слабо смоченными кси
лолом. На шлиф опускают 2—3 капли жидкого канадского бальзама 
и осторожно прикрывают хорошо промытым в спирту и протертым пок
ровным стеклышком. Стеклышко прикладывают к краю капли под не
большим углом и затем медленно опускают; тем самым избегают по
падания в препарат пузырьков воздуха. Если жидкого бальзама взято 
недостаточно, т. е. часть пространства под покрывным стеклом остается 
незаполненной им, следует прибавлять бальзам по каплям посредством 
стеклянной палочки, для этой цели достаточно коснуться палочкой, смо
ченной бальзамом, края покровного стекла. Покровное стекло рекомен
дуется снабжать по уголкам мельчайшими комочками воска или пара
фина («ножками»), для удерживания покровного стекла на известном 
расстоянии от хрупкого, легко разламывающегося шлифа. Последнее 
должно быть произведено с таким расчетом, чтобы шлиф мог бы изу
чаться и с помощью иммерсионного объекта, т. е. необходимо, чтобы 
ножка из воска лишь немногим превосходила толщину шлифа. Не сле
дует забывать и того, что свежеизготовленный препарат нельзя изучать 
с помощью иммерсионного объекта или на откинутом столике микроско
па, так как недостаточно еще вязкий бальзам не удержит покровное 
стекло.

Очень хорошие результаты для изучения внутреннего строения ра
ковин дает иногда пропитывание раковин иммерсионными жидкостями 
(Подобина, 1963; Гудина, 1964).

Для изучения фораминифер и их шлифов в проходящем свете 
пользуются обычным минералогическим микроскопом. Если нет необхо-
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димости минералогического изучения стен
ки раковины, можно пользоваться биоло
гическим микроскопом (для изучения 
шлифов крупных фораминифер объек
тив ! 8х слишком велик, необходимо 
иметь более слабый объектив 3,7х, не 
входящий в обычный комплект).

Измерения микроскопических объек
тов под микроскопом или бинокуляром, 
необходимые для их определения, мо
гут производиться двумя способами: при 
помощи окулярного микрометра или при 
помощи .рисовального аппарата. Оку
лярный микрометр представляет собой 
круглую стеклянную пластинку, диаметр 
которой равен внутреннему диаметру 
окуляра. Пластинка эта .несет линеечку — 
обычно один сантиметр, поделенный на 
100 частей или 0,5 см, поделенные на 50 

частей. Впрочем, следует, отметить, что абсолютная величина делений оку
лярного микрометра не имеет особого значения, так как практически при
ходится считаться с переменной величиной деления, меняющейся в 
зависимости от увеличения микроскопа (окуляра или объектива). В ра
бочем положении окулярный микрометр должен лежать на диафрагме 
и быть отчетливо виден через верхнюю линзу окуляра. Для того чтобы 
положить окулярный микрометр на диафрагму, если окуляр не специ
альный микрометрический со съемной верхней частью, приходится вы
винчивать верхнюю линзу. Для определения значение одного деления 
окулярного микрометра при данной комбинации увеличений микроско
па, необходимо иметь так называемый объект-микрометр. Объект- 
микрометр — линеечка, нанесенная на предметном стекле и закрытая 
по большей части, покровным стеклом. Обычно линеечка — 1 мм, поде
ленный на 100 частей или 2 мм на 200 частей, таким образом одно деле
ние объект-микрометра равняется 0,01 мм, или 10 микронам (мкм).

Само собой понятно, что при меньших увеличениях микроскопа ли
нейка окулярного микрометра, видимая при установке объект-микро
метра в фокусе микроскопа, одновременно с этим последним обнимает 
большее число делений объект-микрометра. Наоборот, при более силь
ных увеличениях в пределах линейки окулярного микрометра укладыва
ется лишь незначительное количество делений объект-микрометра 
(рис. 59).

Для производства измерений объектов при помощи окулярного мик
рометра необходимо определить, чему равняется при данной комбина
ции увеличений одно деление окулярного микрометра, т. е. установить 
цену делений. Для этого следует, передвигая объект-микрометр и вра
щая окуляр, добиться наиболее параллельного положения линеек и за
хождения их одна за другую примерно на половину их ширины; при 
этом следует расположить линейки таким образом, чтобы хорошо были 
видны цифры, имеющиеся обычно на каждом десятом делении как оку
лярного микрометра, так и объект-микрометра. Затем следует избрать 
две пары черточек окулярного микрометра и объект микрометра* по 
возможности наиболее друг от друга удаленные и наилучшим образом 
при этом совмещающиеся. На нашем числовом примере 69 делениям 
окулярного микрометра в точности отвечает 51 деление объект-микро
метра (510 мкм).

Вычисляем значения одного деления окулярного микрометра: 69 
делениям окулярного микрометра отвечает 51 деление объект-мик
рометра.

ос
о4г

ов

20 

30

■ 30

■ 40 ---

■50

-60

С

? -

С

_z

30

Рис. 59. Соотношение шкал оку
лярного микрометра — ос и объект 
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Одному делению окулярного ми
крометра соответствует «х» делений 
объект-микрометра: 69/1 =  51/х; х =
=  51/69=0,739 делений объект-мик- 
рометра==7,39 мкм.

Для того чтобы получить значе
ние одного деления окулярного мик
рометра, необходимо число делений 
объект-микрометра разделить на 
соответствующее число делений оку
лярного- микрометра. Для облегче
ния последующих вычислений соста
вляют табличку по примеру при
веденной табл. 6. При составлении 
таблички следует иметь в виду два 
обстоятельства: во-первых, не следу
ет гнаться за большой точностью 
значения (например, до сотых или 
тысячных долей микрона), при поль
зовании данной таблицей можно отбрасывать и десятые доли микрона, 
коль скоро и первый знак близок к пределам погрешности; во-вторых, 
при вычислениях следует проявлять особую тщательность, так как от 
ошибки в таблице могут произойти ошибки в ряде последующих работ, 
поэтому рекомендуется время от времени производить проверку, вычис
лив ту или другую величину не путем сложения со значением соответ
ствующего десятка, а путем умножения числа делений окулярного 
микрометра на число микрон, отвечающих одному делению окулярного 
микрометра.

Все дальнейшие промеры объектов производятся непосредст
венно окулярным микрометром. При производстве промеров следует 
как передвигать объект, так и вращать окуляр, добиваясь полного сов
мещения измеряемого признака с соответствующими делениями линейки.

В том случае, если по характеру работы, а это почти всегда так и 
бывает, приходится пользоваться при измерениях разными увеличения
ми, следует иметь несколько табличек, для каждого увеличения от
дельно.

При производстве массовых измерений, для целей вариационно-ста
тистического исследования, ни в коем случае не следует результаты из
мерений сразу выражать в абсолютных их значениях. Следует все ра
счеты, вплоть до получения числовых значений элементов вариационных 
рядов' или корреляционных таблиц, вести в делениях окулярного мик
рометра, и лишь окончательные значения перечислить в микроны (или 
доли миллиметра). Таким образом, не только экономится время, но и 
достигается более отвечающая действительности степень точности.

Измерения объектов при помощи рисовального аппарата значитель
но проще в своей подготовительной части, но производство каждого от
дельного измерения требует несравненно большего количества времени. 
Для измерений при помощи рисовального аппарата зарисовываются 
объекты и объект-микрометр при том же увеличении. Рисунки измеряют
ся при помощи зарисованной линейки объект-микрометра (обычно из
мерительным циркулем), причем получаются абсолютные величины. Сле
дует обращать особое внимание на то, чтобы все зарисовки производи
лись при одних и тех же условиях: один и тот же номер микроскопа, 
одни и те же окуляры и объектив, одна и та же длина тубуса, один и 
тот же уровень рисунка в отношении микроскопа и одинаковое во всех 
случаях его положение на столе.

Для целей определения видов и их описаний следует производить 
измерения на многих экземплярах; при этом измерению могут подле-

а о л и ц а
Значение окуляр-микрометра

Микроскоп № ----- Тип-------Объектив------
Окуляр------— Длина тубуса----- мм

Деления
окуляр-

микромет
ра

Микроны
Деления
окуляр-

микромет
ра

Микроны

1 7,4 и . 81,4
2 14,8 12 88,8
3 22,2 13 96,2
4 ' 29,6 14 103,6
5 37,0 15 111,0
6 44,4 16 118,4,
7 51,8 17 125,8
8 59,2 18 133,2

■■,9 66,6 19 140,6
10 74,0 20 148,0
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ж ать различные признаки, имеющие значение в классификации данной 
труппы. При описании обязательно следует давать измерения не толь
ко одного экзем пляра, как  это иногда делается (например, «размеры 

* изображенного экзем пляра такие-то»), а на основании промера ряда 
экземпляров приводить среднюю величину (арифметическую среднюю) 
и указать пределы изменчивости признака (от — до). При изучении фо-
раминифер прибегают к их зарисовыванию при помощи рисовального 
аппарата и к фотографированию.

Общие приемы определения фораминифер и последующего их изу
чения в монографических целях те же, что и для других групп ископае
мых организмов.

Когда исследователю  удалось составить себе ясное представление 
об основных признаках данного, по его взглядам , вида сперва на отно
сительно небольшом количестве экземпляров, следует перейти к тщ а
тельному просмотру и сравнению друг с другом значительного количе
ства экземпляров вида. При этом нередко мож ет оказаться, что среди 
этих экземпляров отчетливо выделяется несколько групп, настолько 
друг от друга отличных и не связанных к тому ж е промежуточными 
формами, что ту совокупность особей, которая принималась на первых 
порах за один вид, придется разделить на несколько видов. Наоборот, 
может оказаться и так  — то, что казалось первоначально принадлеж а
щим к разным видам, на самом деле следует отнести к одному виду..

Особенно внимательно следует относиться к материалу, состоящ е
му из особей различного возраста, так  как  взрослые раковины часто 
сильно отличаются от молодых (особенно в случае гетероморфного р а з 
вития). Следует дать себе ясный отсчет о пределах изменчивости как 
количественных, так  и качественных признаков, указав  пределы измен
чивости и определив среднюю величину (признак). М ожно составить 
табличку, в которой по горизонтальным строкам разнести количествен
ные значения или качественные характеристики отдельных признаков, 
тогда как каж д ая  отдельная строка будет отвечать отдельной особи.

Количество экземпляров, потребное для того, чтобы составить 
себе представление об изменчивости отдельных признаков, мо
ж ет быть различным в зависимости от целей исследования. Д л я  целей 
определения можно ограничиться десятком экземпляров, для моногра
фической работы их иногда следует просмотреть сотни. Скудность м а
териала сама собой устанавливает известный предел. Вопросы изменчи
вости в рам ках вида естественным образом упираются в определение 
объема данного вида и наталкиваю т на необходимость отождествления 
обнаруженных в данном материале видов с известными ранее и описан
ными в литературе. Таким образом, мы подходим к основному и сам о
му трудному вопросу — к определению научного названия.

Н аучная литература сейчас настолько обширна, что даж е вошло в 
обиход выраж ение «монбланы литературы». Действительно, по каж д о
му научному вопросу опубликованы сотни, тысячи, подчас десятки ты 
сяч книг, статей, заметок. В мире издается несколько тысяч научных 
ж урналов, которые печатают краткие заметки и монографические труды.

Особое место в печатной продукции занимаю т библиографические 
издания, являю щ иеся как  бы ключом к «монбланам литературы». 
В библиографических изданиях приводятся краткие сведения об опу
бликованных книгах, статьях, заметках и о прочей печатной продукции. 
Ключом к библиографическим изданиям и к библиографии вообще 
(в том числе к различным спискам литературы, помещаемым в специ
альных научных работах, к рукописным картотекам , тематическим к а 
талогам, составляемым библиотеками и т. п.) служит библиография 
библиографий. Государственной библиотекой СССР имени В. И. Л е 
нина издается даж е особый ж урнал «Информационный указатель би
блиографических списков и картотек, составленных библиотеками Со-
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ветского Союза». Ж урнал выходит 2 раза  в месяц. Сведения, публикуе
мые в библиографических изданиях, могут, быть очень краткими: ф а
милия автора, его инициалы, название печатного произведения, место 
и год издания (для статей, опубликованных в ж урналах или серийных 
изданиях — разного рода «трудах», сборниках — название ж урнала или 
серии). К ак правило, указы вается число страниц (для статей страницы 
от и до), число иллюстраций. Нередко указы вается число литератур
ных источников, включенных в список литературы, прилагаемый к дан
ному изданию (библиографии столько-то названий). Таким образом, 
почти всякая библиография становится «библиографией библиографий».

В подробных библиографиях раскры вается в той или иной мере 
содерж ание печатного произведения; приводится его краткая аннота
ция или более обстоятельный реферат.

Библиографические издания бывают периодические — типа ж урна
лов, выходящие определенное число раз в год и притом постоянно, 
иногда в течение многих десятилетий. Д ругие библиографические изда
ния выходят такж е систематически, но не в точно определенные сроки — 
за определенный.отрезок времени, погодно, подекадно (за десятилетие 
и т. п.) или от случая к случаю '— эпизодически, спорадически. Так и 
говорят: периодика и спорадика, причем эти понятия применяются не 
только к библиографическим, но и к другим серийным изданиям.

Кроме серийных библиографических изданий, существуют много
численные обзоры литературы по различным вопросам — это просто 
книги-библиографии, конечно, и они всегда охватываю т какой-то отре
зок времени. Уже хотя бы потому, что мы не можем знать точно, какие 
книги будут опубликованы в будущем. К ак бы ни широко охваты вала 
библиография литературу по тому или иному вопросу, она всегда будет 
«по состоянию на какое-то число».

Очень важным подспорьем при розысках литературы являю тся 
списки печатных работ — книг и статей, которые помещаются почти во 
всех научных статьях и книгах. Именно эти списки служ ат отправным 
пунктом при подборе литературы по тому или иному научному вопросу. 
С них обычно и приходится начинать знакомство с литературой по теме.

П одавляю щ ее большинство специальных научных исследований пу
бликуется в серийных — периодических или спорадических изданиях. 
Поэтому каж дый ученый должен быть знаком с теми сериями, ж урна
лами, «трудами», сборниками и «учеными записками», в которых пе
чатаю тся работы по интересующим его вопросам.. З а  основными из 
этих изданий ученый должен следить по мере появления новых томов 
или выпусков, за новыми работами по своей теме или по кругу интере
сующих научных вопросов. Удобно, между прочим, отмечать в своих 
записях каж ды й вновь просмотренный выпуск ж урнала (серии вооб
щ е), чтобы ничего не пропустить.

Позволительно спросить в первую очередь, что ж е это за  библио
графические и периодические издания, которыми приходится пользо
ваться геологу и палеонтологу. Н ачать, естественно, удобнее всего с об
щих библиографических изданий, периодических в собственном смысле 
слова, т. е. ж урналов, далее некоторых общих и отраслевых библиогра
фий, охватывающ их более длительные периоды времени, и затем отра
слевых и тематических. Только после этого целесообразно перейти к об
зору геологических и палеонтологических периодических и некоторых 
других серийных изданий. Обзор книг по геологии* и палеонтологии не 
входит в наши задачи. Уместно будет лиш ь упомянуть о некоторых глав
нейших сводках и справочниках по палеонтологии и стратиграфии.

В еженедельном издании «К ниж ная летопись», выпускаемом Все
союзной книжной палатой, публикуются сведения о всех вышедших в 
Советском Союзе книгах, в том числе по Теологии и палеонтологии, со
ответственно под рубриками XV 4 и ' XV 5. Чтобы найти интересующие



книги, следует просмотреть все приведенные под этими рубриками н аз
вания, так  как  более дробнай систематизация библиографического м а
териала в «Книжной летописи» не дается.

Сведения о книгах, выпущенных в Советском Союзе за неделю м ож 
но найти и в очень п о л е з н о м  ж урнале «Новые книги», издаваемом так 
ж е Всесоюзной книжной палатой. В этом ж е еженедельнике публику^ 
ются сведения о книгах, которые должны увидеть свет в ближайш ем 
будущем; каж дое библиографическое описание сопровождается к р ат
кой аннотацией, по которой можно составить представление о содерж а
нии книги. Кроме того, указы вается намеченное время выпуска книги 
(квартал).

Чащ е, чем книги, геолога и палеонтолога интересуют статьи, опу
бликованные в периодических изданиях. Сведения такого рода публи
куются Книжной палатой в еженедельнике «Летопись журнальных ста
тей» под рубрикой XV 46, в — геология, петрография, минералогия, кри
сталлограф ия, геофизика, геохимия и XV 5 6 —'Палеонтология. Опять- 
таки для того, чтобы найти интересующие статьи, необходимо просмот
реть все библиографические описания, помещенные под названными 
рубриками.

Геологу и палеонтологу обычно бывает необходимо знать не толь
ко как  назы вается книга или ж урнальная статья, кем и когда она опу
бликована, но иметь представление о ее содержании. В таком случае 
на помощь приходит «Реферативный ж урнал» Института научной ин
формации Академии наук СССР. Этот ж урнал издается в 16 сериях. 
В серии «Геология» публикуются рефераты  по всем геологическим 
дисциплинам и по палеонтологии. Реф ераты  по палеонтологии публи
куются такж е в серии «Биология» (в основном дублируются рефераты  
серии «Геология»). Реферативный ж урнал «Геология» издается как  в 
виде сводного тома, так и отдельными тематическими выпусками: об
щ ая геология; стратиграфия и палеонтология; геохимия, минералогия, 
петрология; полезные ископаемые, поиски и разведка и гидрология, ин
ж енерная геология, мерзлотоведение. В крупных библиотеках бывают 
обычно сводные тома «Реферативного ж урнала», тогда как  тематиче
ские выпуски издаю тся для индивидуальных подписчиков и для специа
лизированных лабораторий. Из серии «Биология» палеонтолога в ос
новном могут интересовать рефераты, помещ аемые в выпуске «Зооло
гия общ ая, зоология беспозвоночных».

П росм атривая специальную литературу, следует в первую очередь 
фиксировать внимание на тех работах, в которых разбираю тся формы 
из тех ж е или близких по геологическому возрасту отложений и по воз
можности близкого района. В работах следует найти путем-просмотра 
текста и изображений виды близкие или тождественные с разбираемым 
(родовое название должно наметиться уж е на первых этапах работы ). 
Н а эти виды полезно составить видовые карточки. В конечном счете, 
помимо личных наблюдений, составленных в процессе просмотра собст
венного м атериала, у исследователя подбирается достаточно обширный 
материал, характеризую щ ий не только целую группу родственных форм 
(род или группу видов), но и точки зрения различных авторов на эти 
формы.

В пределах известной совокупности видов, изученных на основании 
литературы, находит, наконец, свое место и вид, определяемый нами. 
В лучшем случае он безоговорочно отождествится с одним из уж е и з
вестных видов. В несколько худшем — он не будет в точности отвечать 
ни одному из известных видов, но будет в той или иной степени к нему 
близок, в -таком случае иногда приходится придерживаться так  назы 
ваемых правил открытой номенклатуры (Л и харев ,11959, с. 106).

Наконец, самым трудным случаем будет такой, когда вид не опре
деляется вовсе и, остественно, в таком случае заслуж ивает описания
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как  новый вид. Соответственно приходится просматривать уж е не толь
ко литературу, касаю щ уюся отложений данного возраста, но и все те 
работы , где вообще можно ож идать описания чего-либо, напоминающ е
го «кандидата в новый вид».

Выбор нового названия, в свою очередь, требует просмотра ряда 
специальных справочников — «номенклаторов»' и «индексов» (Sherborn, 
1888; T halm ann, 1933— 1958, Богданович, 1974). В противном случае 
всегда будет большой риск либо описать как  новую уж е описанную фор
му (синоним), либо дать новой форме название, употребленное для дру
гого какого-либо животного (гомоним).

В наши задачи не входит разбор методов монографической обра
ботки в собственном смысле этого слова. Основные моменты описания 
вида с формальной стороны разобраны  в «Инструкции по описанию 
ископаемых и животных организмов в палеонтологических работах» 
(1971).

Вопросы научного определения видов естественным образом 
требую т определенных и четких биологических представлений от 
исследователя.

Г л а в а  IX

НАУЧНЫ Е ОСНОВЫ  
Н А ЗВА Н И Й  Ф О РА М И Н И Ф ЕР

«Применение и использование определенных названий для различ
ных групп организмов, их научная номенклатура — одна из обязатель
ных сторон систематического исследования» (Ратновская, 1967, с. 5).

Наилучшими названиями являю тся слова, заимствованные из древ
них языков — главным образом латинского, или греческого, при обяза
тельной латинской транскрипции слов не греческого или не латинского 
происхождения. Н апример, географические названия (H a s t i g e r i n e l l a  

c a u c a s i c a  Subb.) или названия в честь исследователя ( G l o b i g e r i n a  k e l -  

l e r i  Subb.) латинизируются, т. е. подчиняются правилам грамматики л а 
тинского языка. %

К аж ды й вид следует обозначать своим собственным латинским или 
латинизированным названием с присоединением к нему таким ж е обра
зом составленного родового названия, предшествующего видовому; сю
да ж е долж на присоединяться фамилия автора, впервые описавшего 
данный вид, притом в латинской транскрипции.

Если видовым названием является прилагательное (и это наиболее 
распространенная форма видового названия), оно должно согласовы
ваться в грамматическом роде с названием рода. Следовательно, чтобы 
правильно образовать видовое название, необходимо знать, к какому 
граматическому роду относится то или другое родовое название.

Отнесение родового названия к какому-либо грамматическому роду 
определяется его окончанием.

1. К мужс кому  роду относятся названия со следующими окон
чаниями:

- i d e s ................................. C i b i c i d e s

- i t e s .................................  O r b i t o l i t e s

- o i d e s .................................  H a p l o p h r a g m o i d e s

- o r b i s .................................  D i s c o r b i s

- s i p h o n ........................... B a t h y s i p h o n

-u s .......................................  A m m o d i s c u s , C y c l o c l y p e u s

- e t e s .................................  M i c r o l o m e t e s
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Кроме того, A r c h a i a s ,  B o r e l i s ,  N o n i o n ,  P s a m m o n i x ,  R e o p k a x  (родо- 
вые названия, выпадаю щ ие из вышеприведенной схемы благодаря тому, 
что имеют окончания, уклоняющиеся от типичных).

2. К ж е н с к о м у  р о д у  относятся названия с окончаниями:
_а • .................................. A s t r o r h i z a ,  B u l i m i n a ,  E a r l a n d i a

- o p s i s ................................. B o l i v i n o p s i s ,  M a r g i n u l i n o p s i s

- t a x i s ................................. T e t r a t a x i s

Кроме того, A m p h i c o r y n e ,  C a n c r i s ,  H a p l o s t i c h e ,  H e t e r o h e l i x ,  P e n e -  

r o p l i s ,  P l a g i o p h r i s ,  P s a m m o p h a x ,  P y r g o ,  R a p h i d o s c e n e  —  с окончаниями, 
уклоняющимися от типичных.

3. К с р е д н е м у  р о д у  относятся названия с окончаниями:
- tre m a .................................. A m p h i t r e m a

~ и т .......................................  A t a x o p h r a g m i u m ,  E l p h i d i u m .

- L o x o s i o m u m

Кроме того, H a l i p h y s e m a ,  C o l y p h r a g m a ,  P s a m m a t o d e n d r o n  — c окон
чаниями, уклоняющимися от типичных.

I. Если видовое название стоит в форме п р и л а г а т е л ь н о г о ,  то 
окончание этого прилагательного долж но согласовываться г р а м м а т и ч е 

с к и  с родом родового названия (например, G l o b i g e r i n o i d e s  r u b e r ■ G l o - 
b i g e r i n a  r u b r a ) .

Окончания латинских прилагательных изменяются в зависимости 
от склонения.

Прилагательные II (мужской и
Окончания прилагательных 
в именительном падеже ед. ч.

1. -us, -a, -urn

2. -er, -era, -erutn
s

s

3. -er, -ra, -rum

средний роды) и I (женский род) склонений
Пример Тип склонения

planus, plana, planum planun IT
plana I
planum II

tener, tenera, tenerum tener II
tenera I
tenerum II

ruber, rubra, rubrum ruber II
rubra I
rubrum II

П рилагательны е третьего, склонения разделяю тся по числу оконча
ний на три категории:

а) прилагательные трех окончаний в именительном падеж е един
ственного числа имеют три формы: особую форму для каж дого из трех 
грамматических родов;

б) прилагательные двух окончаний в именительном падеж е единст
венного числа имеют общую форму для мужского и женского рода и 
особую форму для среднего рода;

в) прилагательны е одного окончания в именительном падеж е един
ственного числа имеют общую форму для всех трех родов.

Прилагательные III склонения
Окончания Пример

m f ■ n
1- -(e)ris, -e(re) ares, acris, acre
2. -is, -is, -e fortis, fortis, forte
3. Общая форма для трех родов triplex, triplex, triplex

II. Видовые названия, представляю щ ие собой с у щ е с т в и т е л ь 
н о е  в и м е н и т е л ь н о м  п а д е ж е ,  стоящ ее у родового названия в
качестве грамматического приложения: G l o m o s p i r a  p i p e o l u s  (ш апочка) 
Subb. >



Другие существительные-приложения

acus — игла globulus - -  шарик
bacilum — палочка granum г-- зерно
digitaie — наперсток (не сме monile - - ожерелье

шивать с digitalis — ovum —- яйцо
пальцевидный) raphanus - -  редька

doliolum — бочонок sacculus - -  мешочек
faba — боб tuba - - труба
filum — нить turris -  башня
gladius — меч

»

ания этих
N

4

слов не подлеж ат изменению как б ы  не меняло
связанное с ним родовое название свои грамматический род.

III. Видовое название — с у щ е с т в и т е л ь н о е  в р о д и т е л ь н о м  
н а д е ж е :  M e l o n i s  b r a d y i  Volosh.

Родительный падеж  образуется при помощи приставки буквы~«Ь>, 
если речь идет о мужчине, и букв -«ае», если речь идет о женщине, 
к фамилии лица, в честь которого назван вид.

Если фамилия латинизирована и в именительном падеж е оканчива
ется на -ius (например, B eccarius), то в родительном падеж е пишет - 
ся -ii: S t e b l u s  b e c c a r i i  Linne.

Если латинизированная фамилия оканчивается на -у (например, 
D olinsky), то в родительном падеж е пишется -ii ( d o l i n s k i i )  ;• в женском 
роде (D o linskaja), -ае ( d o l i n s k a j a e ) .

IV. Видовое название — л а т и н и з и р о в а н н о е  г е о г р а ф и ч е 
с к о е  н а з в а н и е  (географическое название должно быть преобразо
вано в прилагательное):

а) названия, даваем ы е по наименованию крупных регионов, таких 
как  К авказ, Туркмения, Урал и т. п. могут быть образованы  присоеди
нением к соответствующим названиям  окончания: для мужского рода 
icus, для женского -а, для среднего -um ( c a u c a s i c u s , c c u i c a s i c a , с а и -

. c a s i c u m ) ;
б) названия, даваемы е по наименованию населенных пунктов, рек, 

.гор, долж ны  быть образованы присоединением к соответствующим н аз
ваниям окончания -ensis для мужского и женского родов и -ense — для 
среднего.

V. Видовые названия — п р и ч а с т и я :
а) причастие настоящего времени действительного залога: H a p l o p -  

h r a g m o i d e s  a g g l u t i n a n s , что значит «агглютинирующий»;
б) причастие прошедшего времени страдательного залога: L e n t i c u - 

U n a  i n o m a t a , т. е. «неукраш енная»;
в) причастие настоящего времени образуется от основы инфинити

ва путем отбрасывания окончания -ге (в I, II спряжениях) или -ere 
(в III спряжении) и прибавления окончания -ns. Н апример: o rnare  — 
инфинитив; огпа — основа; o rn a + n s  =  o rnans, что значит «украшающий».

В I и IV спряж ениях-перед суффиксом -ns вставляется гласная -е. 
Н апример: vincere — инфинитив; vine — основа; v i n c + e + n s ~ v in c e n s , 
т. е. «побеждающий».

Д ля  всех трех родов окончание этого причастия имеет одну и ту 
ж е ф о р м у — ornans.;

г) причастие прошедшего времени страдательного залога образует
ся из основы супина путем прибавления к этой основе родовых оконча
ний II и I склонений прилагательного, т. е. окончаний — us, -a, um. Н а 
пример; o rnatum  - -  супин; o rn a t — основа супина; o rn a t+ u s  — ornatus 
(м. р .); o r n a t - f a = o r n a ta  (ж. р .); о г п а 1 + и т = ornatum  (ср. р .).



VI. Так как  слова «varietas», «subspecies», «forma», «m utation»— 
женского рода, то и название вариетета, подвида, формы и мутации 
должно употребляться в именительном падеж е единственного числа не
зависимо от рода родового и видового названий.

Например: N o r t i o n  u m b i l i c a t u l u s  var. d e p r e s s u l a .

Словообразование

Большинство видовых названий, представленных прилагательными, 
являю тся сложными, т. е. состоят из: а) приставки+прилагательное 

( E l p h i d i u m  s u b u m b i l i c a t u l u m  (A sano) или б) прилагательного-[-суф
фикс ( E l p h i d i u m  a n g u l a t u m  (E g g er), или в) из двух слов ( N o n i o n  g r a -  

n i f o r m i s  (Terquem ).
Употребительные приставки. П риставка «sub» означает «под», «поч

ти» и употребляется только с латинскими словами, имея целью пока
зать или близость к другому виду ( s u b a r c u a t u s ), или незавершенность 
признака ( s u b q u a d r a t u s  — почти четырехугольный; s u b o b s c u r u s  — тем 
новатый. П риставка «sub» несовместима с собственными именами G y -  

r o i d i n a  s u b s o l d a n i i ;  Soldani — фамилия ученого).
П риставка «pseudo» (от греческого «pseudos»— ложь) употребля

ется только с греческими словами; ее такж е не следует употреблять с 
собственными именами.

П риставка «ргае» означает «перед», «раньше»; употребляется с л а 
тинскими словами, например, S t e s n s i o i n s a  p r a e e x s c u l p t a .  Н е следз^ет упо
треблять с собственными именами.

П риставка «post» означает «после»; употребляется преимуществен
но в возрастном значении: p o s t c r e t a c e a ,  p o s i e o c e n i c a  и т. п.

П риставка «semi» означает «полу»: s e m i s t r i a t a  — полуструйчатая,. 
s e m i o r n a t a  — полуукраш енная.

Важнейш ие суффиксы прилагательных I и II склонений: -aus, -ana, 
-anum ; означают происхождение от предмета, лица или принадлеж ность 
к месту: l i n n e i a n a ,  t e x i c a n a \

-osus, -lin tus; означаю т богатство чем-нибудь: G l o b i g e r i n a  c o r p u l e n -  

t a  (м асси вн ая); s p i n o s u s  (с большим количеством ш ипов); p o r o s u s  

(с большим количеством пор);
-icus, -arius: принадлежность, отношение к месту: s i b i r i c u s , s e n o n i -  

c u s , t e r t i a r i u s ;

-tils, -a tus; имеют значение «снабженный чем-нибудь» или указы 
вает на сходство: a l a t u s ,  d e n t a t u s ;

-idus; означает качество: l i m p i d u s  — ясный, прозрачный.
Суффиксы прилагательных III склонения: -ilis, -bilis; означаю т воз

можность или способность (в страдательном смы сле); d e f o r m a b i l i s  — 
способный деформироваться; u t i l i s  — годный к употреблению;

-is; означает качество: b r e v i s  — короткий; l a e v i s  — гладкий;
-ах, -ох; склонность к чему-либо: т а р а х — ‘хищный,
-ensis; отношение к месту: s a k h a l i n e n s i s ,  f i j i e n s i s ,  m i s s i s s i p p i e n s i s .

Окончания -oides и -ides употребляю тся и с латинскими, и с гречески
ми словами, но их нельзя применять в сочетании с собственными 
именами. М ожно: h a r o i d e s , g l a n d u l i n o i d e s \  нельзя: s m i t h o i d e s ,  c u s h - 
m a n o i d e s .

Сложные слова: a) unus-f-costatus; u n + i- [ -c o s ta tu s= u n ic o s ta tu s ,
что означает «однообразный»; m u ltu s+ c u sp id a tu s ; m u lt+ i-f-cu sp id a - 
tu s= m u ltic u sp id a tu s , что означает «многобугорковый».
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6) m u ltu s+ a n g u lu s ; m u lt+ a n g u lu s  =  m ultangu lus, что означает 
«многоугольный».

Если первым слагаемым является имя существительное, прилага
тельное, числительное, то оно соединяется с п °  м °  щью г л а с но г о  ̂  при - 
соединяемого к основе данного слова (а, б ): un — основа, m u lt осно 
ва Если второе слово начинается с гласной, то соединительная глас-
ная ( i)  исчезает.

Д ля  образования новых прилагательных существуют еще некото- 
рые слова, придающие новообразованному прилагательному определен
ный характер: , ,

П -fer(-fera , -ferum ), (-gera , -g e ru m )—«несущий»; dens, dentus
(родительный п адеж ); берется основа d e n t+ i  (соединительная глас
ная)+ f e r = d e n t i f e r —«несущий зуб», «снабженный зубом».

2) -fo rm is- в  «форме подобны й»^ren, renis; берется основа г е п +  
_ |_ i^ -fo rm is= ren ifo rm is —«почковидный».
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