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В монографии рассматриваются разные аспекты (филогенетический, 
палеоэкологический, тафономический и геохронологический) па­
ле обиохимических и микроструктурных исследований в палеолимно­
логии, современные методы качественного и каличественного ультра 
микроанализа основных биогенных компонентов палеонтологических 
остатков, методы исследования минералогии, микроструктур и физи­
ческих особенностей экзоскелетов ископаемых остатков лимничес- 
ких гидробионтов. На примерах палеобиохимического и микрострук- 
турного изучения ископаемых лимнических моллюсков фанерозоя 
продемонстрированы возможности различных методов палеолимнало­
гических реконструкций. На основе реконструкции физических, хими­
ческих и биохимических особенностей лимнических бассейнов минув­
ших эпох рассмотрены основные теоретические положения палеобио­
химии и механизмов роста экзоскелетов беспозвоночных.
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Г л а в а  1

П АЛЕОЛИМНОЛОГИЯ 
И ЕЕ ОСНОВНЫЕ ПРОБЛЕМЫ

К числу важнейших ландшафтных систем Земли относятся континен­
тальные бассейны -  сложные комплексы, состоящие из континенталь­
ных водоемов (пресных, солоноватых и соленых), гидрографической 
Сети и водосборов. С этой точки зрения материки можно рассмат­
ривать как системы континентальных бассейнов, разграниченных 
водоразделами.
• Все природные процессы, протекающие на материках, в той

Ели иной степени связаны с континентальными водоемами. Последние 
вляются главными аккумуляторами веществ и энергии на материках, 

Где накапливается, в частности, основная масса биогенных веществ, 
продуцируемых биосферой. С осадочными образованиями континен­
тальных водоемов фанерозоя связаны месторождений многих ценней­
ших полезных ископаемых -  углей, горючих сланцев, нефти, бокси­
тов, железных, марганцевых, медных, никелевых, свинцовых, цинко­
вых и титановых осадочных руд, фосфоритов, каменной и калийных

^олей, рассыпные и гидротермальные месторождения благородных 
[еталлов, редких, рассеянных и радиоактивных элементов. Изучение 
онтинентальных осадков помогает выяснению генезиса, закономер- 
остей формирования и размещения этих полезных ископаемых.

Всесторонним изучением континентальных бассейнов и отдель­
ных водоемов геологического прошлого и выяснением закономерно­
стей развития их во времени и пространстве занимается лалеолим- 
рология. По объектам и задачам исследований эта сравнительно мо­
лодая дисциплина находится на стыке ряда наук геологического и 
Географического направления и использует как теоретические, так 
Й методологические их достижения. В свою очередь вопросы, разра­



батываемые палеолимнологией, и ее методы представляют интерес 
для других смежных наук о Земле.

Современным состоянием палеолимнология обязана исследова- 
ниям ряда крупнейших отечественных и зарубежных естествоиспыта, 
телей (геологов, лимнологов, географов, «литологов, палеонтологов, 
гидробиологов, гидрохимиков и геохимиков), среди.которых в пер­
вую очередь следует назвать Л. С, Берга, Г. Ю. Верещагина, Д. Хац 
чисона, Ф. Свейна, Н. М. Страхова, Д. В. Наливкина, Ю. А. Жемчужни­
кова, В. М. Синицына, В. В. Меннера, С. В. Калесника, О. А. Алекина, 
Р .М . Гаррелса, Л. Л. Россолимо, Г. Г. Мартинсона, В. Н. Верещагина,
А. В. Шнитникова, Н. И, Семеновича, Р.Ф. Геккера, М. Г. Валяшко,
Н. А. Флоренсова, А. И. Дзенс-Литовского, Э. Дегенса, Д. Валлентай- 
на и др.

Все возрастающий интерес к осадочным образованиям конти­
нентальных водоемов определяется большим объемом содержащейся 
в них важной информации об эволюции основных природных процес­
сов на континентах. Палеолимнологические^ исследования способст­
вуют более полному познанию палеогеографии древних континентов 
и процессов осадконакопления на них, что в свою очередь помогает 
воссозданию общей картины эволюции лика Земли. Нельзя не отме­
тить также, что основную информацию о фанерозойской эволюции 
жизни на материках (т.е. в озерах, болотах, реках и на суше) со-; 
временная наука получает на основе изучения палеонтологических ! 
остатков, погребенных преимущественно в отложениях Континентал^ 
ных водоемов. Наконец, палеолимнология как раздел лимнологии ? 
направляет свои исследования на выявление специфики и закономер* 
ностей в развитии континентальных бассейнов прошлого, с тем что* 
бы лучше ориентироваться в существе процессов, протекающих в 
современных бассейнах, и попытаться научно разглядеть тенденций 
будущего. *

Одной из самых важных задач палеолимнологии является соз/ 
дание генетической классификации континентальных бассейнов и во 
доемов и построение на ее основе пачеолимнологических карт.

Классификация изучаемых природных объектов, устанавливаю­
щая взаимосвязь между ними и суммирующая все знания по данной? 
вопросу, и представляет собой в сущности их рабочую системную , 
модель. Построение таких системных моделей природных объектов . 
с последующими их проверками и уточнениями на основе вновь no«f 
лучаемых данных и является одним из основных методов исследо-[ 
вания в естественных науках. При этом неизбежно на пути к созд* 
нию единой генетической классификации в каждой науке создается 
множество моделей, построенных на основе разных принципов.

Палеолимнология позволяет изучать эволюцию континенталь­
ных водоемов Земли в течение длительного геологического времен  ̂
и закономерности их размещения на материках для любого заданно* 
го отрезка времени, что является основным ее достоинством. В ci



л СВОих особенностей, обусловлэнных фактором времени, палеолимно­
логия дает возможность иметь дело с гораздо большим разнообрази­
ем генетических типов континентальных бассейнов и водоемов, чем 
представляет в наше распоряжение современная эпоха, а следователь­
но и более детально рассматривать любой спектр факторов, опреде­
ли ютих генетическое разнообразие континентальных водоемов. Ины­
ми словами, при создании единой генетической классификации совре­
менных озер мира не обойтись без патеолимнологических исследо­
ваний.

Любая генетическая классификация лимнических бассейнов и 
континентальных водоемов должна учитывать целый ряд комплексов 

взаимосвязанных факторов, и в первую очередь геологических, гео­
графических, геоморфологических, биологических, геохимических, 
физических и астрономических. Относительная роль этих факторов 
в развитии континентальных водоемов неодинакова и, по-видимому, 
менялась в течение геологической историй. Выявление относитель­
ной значимости их на разных этапах эволюции континентальных бас­
сейнов составляет одну из важнейших проблем палеолимнологии и 
должно быть положено в основу их генетической классификации. В 
настоящее время большинство исследователей сходится на том, что 
ведущая роль в формировании континентальных бассейнов и отдель­
ных водоемов принадлежит тектонике и климату. В соответствии с 
этим в палеолимнологии удобно различать две основные категории 
континентальных бассейнов и водоемов -  полихронные (тектони­
ческие по происхождению) и эфемерные (гетерогенного генезиса).
! Папе ©лимнологические исследования фанерозоя направлены поч­
ти исключительно на изучение полихронных (аккумулятивных), т.е. 
длительно (в геологическом масштабе) существовавших благодаря 
тектонической деятельности континентальных бассейнов. Для них 
характерен мобильный базис эрозии, который в течение миллионов 
и даже десятков миллионов лет неуклонно понижался по мере запол­
нения впадин осадочными отложениями. Бассейны этой категории 
обычно имеют крупные глубокие водоемы, в которых сосредоточива­
ется основная масса поверхностных вод материков и мощные толщи 
(сотни и тысячи метров) континентальных образований.

К категории эфемерных (денудационных) относятся континен­
тальные водоемы самого разнообразного генезиса (гляциогенные, 
Провальные, завальные, вулканические, эоловые, метеоритные и т .д .) 
с пассивным базисом эрозии, который постепенно повышается по 
мере заполнения впадины осадками. Такие водоемы обычно невели­
ки по размерам, мелкие и относительно недолговечные (л,- 10^ лет), 
с маломощными донными осадками (десятки сантиметров, метры).
По существу они являются стадиями гравитационного тока вод и 
продуктов денудации с континентов в океан.

Полихронные континентальные бассейны и отдельные водоемы 
в палеолимнологии удобно подразделять на две большие группы в



зависимости от их относительного положения на материках -  на 
лимнические (внутриконтинентальные) и параллические (приморские 
В свою очередь среди лимнических бассейнов в соответствии с и* 
гидрологическим режимом можно различать проточные и бессточнц 
басоейны. Параллические бассейны, для которых характерно череду 
вание континентальных и морских условий и соответствующих им 
отложений, служат эталонами для биостратиграфической привязки 
континентальных образований к единой международной шкале.

Все рассмотренные категории и группы континентальных бас. 
сейнов и водоемов могут быть отнесены в дальнейшем к тем илц 
иным типам или видам в зависимости от того, к каким климатичес^ 
зонам и биогеографическим провинциям они принадлежали, и, нако* 
нец, в соответствии с их гидрохимическими, биологическими (био* 
ценологическими), гидрологическими, динамическими, морфометрии 
скими и другими особенностями. Относительная роль Континенталь 
ных бассейнов и водоемов разных типов на материках менялась в 
течение геологической истории.

Континентальные водоемы всех типов играли и играют весьма 
важную роль в жизни суши, на которой сосредоточена основная 
масса живого вещества биосферы и где возникла и развивается со 
временная цивилизация. История суши и жизни на ней -  это в зно 
чительной мере история существования воды на континентах.

Денудационные континентальные водоемы участвуют в болыдо 
геологическом круговороте веществ и энергии, т.е. в круговороте 
между сушей и океаном, в то время как аккумулятивные континев 
т&льные водоемы -  а  континентальном круговороте веществ и эне| 
гии, т.е. в пределах континентов. В дальнейшем осадки областей 
аккумуляции в том и другом случае в конце концов попадают в o(j 
ласти денудации суши либо в результате последующих воздымани! 
бывших областей аккумуляции, либо сложными путями после опус® 
ния и глубоких преобразований в глубинных зонах Земли. При эта 
огромные массы веществ, специфических для разных геологически 
эпох, надолго выбывают из круговорота.

Основными объектами исследований в палеолимнологии являю 
ся континентальные депрессионные зоны и впадины, заполненные 
осадочными образованиями различного геологического возраста В 
особенностях пространственного размещения, специфике структур, 
текстур, литологического, минералогического, химического состав# 
и физических свойств этих осадочных образований и заключенных 
в них ископаемых остатков живого вещества записана вся основш 
информация об их генезисе и эволюции.

Палеолимнологию в настоящее время интересуют почти все Ц 
зические, химические и биологические особенности континентальш 
водоемов минувших эпох и весь комплекс процессов, протекавших 
них. Поэтому палеолимнологические исследования проводятся коми 
лексно во многих направлениях, которые в конечном счете сводлт^



к воссозданию эволюции гидрохимических (соленость, pH, ЕН ), гео­
химических и седиментологических особенностей континентальных 
водоемов. Особое внимание палеолимнология уделяет изучению контин. -  
тальных гидробионтов, их эволюции, экологии, биогеографии, роли в био­
тическом круговороте. Для решения стоящих перед ней задач палеолим­
нология использует комплекс методов: литолого-палеогеографиче- 
ских, палеонтологических, геохимических и геофизических, которые 
в процессе исследований постоянно совершенствуются. Наряду с 
основными методами, ставшими уже классическими, палеолимнология 
в последние годы в связи со все возрастающими к ней требования­
ми стремится разрабатывать и применять новые, все более точные 
и совершенные методы, используя последние достижения смежных 
наук, К числу таких методов принадлежат палеобиохимический и 
микроструктурный, рассмотренные в данной работе. Эти методы в 
сочетании с классическими позволяют уже в настоящее время подой­
ти в ряде случаев к количественной оценке основных параметров 
среды континентальных водоемов минувших эпох. Кроме того, они 
могут быть также использованы для решения некоторых вопросов 
современной лимнологии, поскольку во многих случаях и она имеет 
дело не с процессами, протекающими в водоемах, а с их результа­
тами, записанными в осадках и остатках организмов и т.д.

Палеолимнология, так же как и неолимнология, стремится изу­
чать не только лимнические бассейны и отдельные водоемы как та­
ковые, но, что более важно, на их примерах пытается устанавливать 
общие закономерности процессов, протекавших в них, оценивая роль 
различных факторов и выявляя тенденции в их развитии.

Таким образом, в палеолимнологии должен преобладать гене­
тический подход, который в свою очередь должен определять ссс= 
бенности и задачи описательной части палеолимнологии. Именно та­
кой подход и представляет наибольший интерес для лимнологии, 
поскольку дает возможность глубже понять существо процессов, их 
закономерности и тенденции в современных континентальных водое­
мах. Это в свою очередь открывает возможности прогнозирования 
процессов в будущем, интересующих лимнологов.

На протяжении всей геологической истории Земли под влия­
нием совокупности множества факторов в различных их комбинациях 
менялась (и меняется ныне) природа континентальных бассейнов и 
водоемов. Об этом свидетельствуют палеолимнологические реконст­
рукции. Сравнение характера палеолимнологических изменений с сов­
ременным состоянием континентальных бассейнов и водоемов откры­
вает новую сторону использования палеолимнологических реконструк­
ций, а именно для оценки запрограммированных и стихийных воз­
действий человека на природу. Например, можно подойти к количест­
венной оценке незапрограммированного изменения геохимии биосферы, 
т.е. загрязнения среды (в том числе и континентальных вод) под 
воздействием цивилизации путем сравнительного изучения особен­



ностей химического состава точно датированных остатков организ- | 
мов прошлого и тех же видов, и поныне живущих. И в конечном jj 
итоге можно количественно определить спектр новых элементов и [ 
соединений, а также величину прогрессивного накопления старых 
элементов и соединений в количествах, ранее им не свойственных, 
рассматривая это как следствие биогеохимического воздействия 
человека на биосферу. Можно оценить и вероятные последствия 
планируемых преобразований природы (таких как изменение направ­
ления стока рек, создание искусственных и осушение естественных 
водоемов) путем изучения аналогичных преобразований, осуществ­
ленных природой в прошлом.

Как и всякая другая естественная наука, палеолимнология 
очень многогранна, и в одной работе невозможно охватить все, да-' 
же очень важные ее аспекты. Учитывая стоящую перед ним тема­
тическую задачу и принимая во внимание ограниченность объема 
самой книги, автор стремился в ней коснуться лишь некоторых 
основных проблем палеолимнологии и показать, каким образом мож. 
но подойти к их решению, используя палеобиохимический, микро- 
структурный и другие новейшие методы.



Г л а в а  2

ПАЛЕОБИОХИМИЧЕСКИЕ АСПЕКТЫ 
ПАЛЕОЛИМНОЛОГИИ

Проблемы, стоящие перед палеолимнологией, требуют для своего 
решения развития все более новых направлений в исследованиях и 
применения современных аналитических методов. К числу новейших 
относятся палеобиохимическое и палеогистологическое направления.

Палеобиохимия как наука сформировалась буквально на наших 
глазах, уже в послевоенное время, хотя отдельны^ исследования в 
этой области относятся к началу века. Основные особенности 
палеобиохимии определяются тем, что она возникла на стыке целого 
ряда наук (геологии, палеонтологии, геохимии, биогеохимии, мине­
ралогии, органической химии, эволюционной биохимии и молекуляр­
ной биологии) и поэтому вобрала в себя их идеи и методы.

В самом широком смысле палеобиохимия -  .это биохимия живо­
го вещества биосферы Земли минувших геологических эпох. Конечной 
целью палеобиохимии в таком ее понимании является стремление 
изучить на молекулярном уровне происхождение и закономерности 
эволюции живого вещества, а также оценить влияние его на веду­
щие процессы, протекавшие в биосфере Земли в течение геологичес­
кой истории. На пути к этой цели палеобиохимия пытается рекон­
струировать во времени специфику состава, строения и функций жи­
вого вещества в связи с его таксономией, стремится воссоздать 
его экологические реакции и выявить закономерности онтогенетиче­
ского развития. При решении этих задач палеобиохимические иссле­
дования в настоящее время идут, как правило, в трех основных на­
правлениях: 1) сравнительное биохимическое и физиологическое изу­
чение современных организмов, находящихся на разных уровнях 
эволюционной иерархии, с интерпретацией в свете палеонтологических



данных; 2) экспериментальное моделирование биохимических про­
цессов, особенно для изучения возможных механизмов лроисхожде- 
ния жизни и реакций живого вещества на изменения параметров 
среды и, наконец, 3) непосредственное сравнительное биохимической 
изучение ископаемых остатков таксономически различных организ­
мов, живших в минувшие геологические эпохи, с интерпретацией 
в свете достижений эволюционной биохимии.

Первые два направления, созданные несколько ранее, весьма 
успешно развиваются в значительной мере благодаря широко извесг 
ным работам крупнейших отечественных (Л. А.Орбели, А. Н. Бело­
зерского, А. И. Опарина, Е*М. Крепса, X. С. Коштоянца, А. Г.Гине- 
цинского) и зарубежных (Л. Полинга, Дж. Холдейна, М. Флоркэна,
М. О* Дейнхофф) биохимиков и физиологов-эволюционистсв и их мно- ; 
гочисленных последователей* Возникшее сравнительно недавно тре­
тье направление прямого папеобиохимического исследования живого 
вещества минувших геологических эпох -  путем изучения биохими­
ческих особенностей палеонтологических остатков -  своим появле- f 
нием обязано научно, установленному факту сохранности в ископае- | 
мом состоянии при определенных условиях биомолекул организмов j 
минувших эпох в количествах, доступных современным аналитичес- j 
ким методам. 1

Палеобиохимические исследования палеонтологических остатков; 
и рассеянного органического вещества, выполненные в разных лабо­
раториях мира (в том числе и в нашей), убедительно показали, что 
во всем разрезе осадочной оболочки Земли, включая и наиболее < 
древние ее части (с абсолютным возрастом до 3*7*10  ̂ лет), сохра-г i 
няются биогенные соединения -  основные компоненты исходного жи­
вого вещества или продукты их сравнительно неглубокого преобра­
зования (рис* 1). Последнее обстоятельство следует особо подчерк­
нуть, поскольку ископаемым органическим веществом занимаются и 
некоторые другие науки (нефтехимия, углехимия, углепетрография, 
органическая геохимия)* В отличие от них патеобиохимию интере­
суют лишь наименее Измененные ископаемые остатки живого веще­
ства, позволяющие изучать его биохимию*

В палеонтологических остатках и осадочных образованиях раз­
ного геологического возраста (в том числе и в лимнических) уже 
обнаружены практически все основные биополимеры -  протеины, по­
липептиды, полисахариды, нуклеиновые кислоты, липиды, пигменты, 
лигнины и витамины -  или их мономерные составляющие: амино­
кислоты, аминосахара, сахара, пуриновые и пир амид иновые основа­
ния, жирные кислоты, порфирины, каротиноиды и фенолы.

Для того чтобы лучше представить себе современное состояние 
и возможности палеобиохимии, кратко остановимся на ее истории.
В отечественной научной литературе термин *палеобиохимия* одним 
из первых употребил советский геохимик Я. В. Самойлэв (1929),
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A. Глобулярные
б. Склеропротеины

1) коллаген
2) конхиолин
3) кератин 
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Г. Аминокислоты
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1) целлюлоза
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III .  Нуклеинодые кислоты
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IV Липиды
Триглицериды 

Жирные кислоты 
Стероиды
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Рис. 1. Основные компоненты живого вещества, идентифи­
цированные в палеонтологических остатках..



в своей книге „Биолиты^ назвавший одну из глав *Палеофизиол огия | 
(палеобиохимия) и ее геологическое зншение*. Однако этот термин 
был употреблен там скорее в значении ,биогеохимия "■ и „палеобио- 
геохимия* -  наук, созданных впоследствии В. И. Вернадским и А. П. 
Виноградовым. Первоначально этот термин заключал в себе научное 
предвидение и лишь со временем обрел свой истинный смысл.

Как самостоятельная научная дисциплина со своими задачами, 
объектами и методами исследований палеобиохимия оформилась лишь 
к 50-ым годам нашего столетия. Однако отдельные, подчас весьма 
важные и уникальные даже с современной точки зрения палеобиохи- 
мические исследования были выполнены гораздо раньше. К числу 
первых палеобиохимических исследований относятся работы, в кото­
рых сообщалось о выделении пептидов и аминокислот из тканей 
египетских мумий (S c h m id t, 1908; A b e r h a ld e n ,  В г ohm , 1908; 
K e r n b a c h ,  1924). Несколько позднее появились описания находок 
целлюлозы в третичных лигнитах ( G -othan, 1922; S ta u d in g e r ,  
J u r i s c h ,  1939). К числу уникальных палеобиохимических открытий 
начального периода принадлежит обнаружение в замороженном мясе 
мамонта (10® лет) и тканях египетских мумий активных протеоли­
тических энзимов ( S te p p u h e n , L ju b o w zo w a , 1930). Не менее 
интересно сообщение (Ja m a d a , 1934 г . ) о присутствии активной 
липазы в тканях перуанской мумии. Этот фермент катализирует гид­
ролитическое расщепление жиров путем разрушения сложноэфирной 
связи между глицерином и жирными кислотами. Изучение энзима, 
извлеченного из мумии, показало, что активные центры его по про­
шествии нескольких тысяч лет сохранились без денатурации. В этот 
же период был обнаружен хитин в крыльях эоценовых (около 25*10^ 
лет) жуков ( A b d e r h a ld e n , 1933). Большую родь в развитии пред­
ставлений о генезисе нефти сыграли палеобиохимические исследова­
ния Трейбса ( T r e ib s ,  1934, 1935), который описал пррфирины из 
мезозойских сланцев, углей и нефтей, рассматривая их как дериваты 
хлорофилла. Наконец, нельзя не отметить работы по определению 
групп крови египетских мумий, выполненных в эти же годы (B oyd , 
B o y d , 1934, 1937).

Большое влияние на дальнейшее развитие палеобиохимии, осо­
бенно в нашей стране, оказали работы А. П. Виноградова и Е. А. Бой­
ченко (1944) по сравнительному химическому изучению современ­
ных и ископаемых морских и пресноводных одноклеточных водорос­
лей. В процессе этих исследований в оболочках палеозойских одно­
клеточных колониальных водорослей из кукерсита ( G - le o c a p so -  
m o rp h a  p r i s c a  ) и пресноводных водорослей из балхашита (В о - 
t r y o c o c c u s  b ra u n ii  ) были обнаружены пектины (полисахариды), 
свойственные также наиболее примитивным современным водорослям.

В послевоенные годы в разных странах было выполнено мно­
жество различных палеобиохимических исследований на отдельных
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Полисахариды в организмах

Организмы

Высшие растения 
Мхи, папоротники 
голосемянные, 
покрытосемянные

скелетные,
опорные

Функции
резервные,

энергетические

, Целлюлоза, пектины, 
глюкоманнаны, га - 
лактаны, ксиланы

Крахмал (амолоза, 
амилопектин), фрукта- 
ны (инулин), камеди, 
слизи

Водоросли
Зеленые, бурые, 
красные

Целлюлоза, пектины, Маннан, слизи, лами- 
хитин, альгиновые норин, фруктаны, фло- 
ки слоты, фукан, агар, ридский крахмал 
каррагенин

Микроорганизмы 
Бактерии, грибы, 
плесени

Хитин, целлюлоза, 
маннаны, глюканы, 
гиалуроновая кисло­
та, тейхуроновая 
кислота, гликопро­
теины

Крахмал, гликоген (ами­
лоза, амилопектин), ман­
нан, нигеран, лютеоза, 
декстраны, фосфоманнан, 
леваны, галактокароло- 
за, коломиновая кисло­
та

Беспозвоночные
Р акообр азные, н а - 
секомые, пауко­
образные, брахио- 
поды, моллюски

Позвоночные
Рептилии, амфи­
бии, рыбы, пти­
цы, млекопитаю­
щие

Хитин, целлюлоза 
(туницин), гиалуро­
новая кислота

Хондроитинсульфаты,
кератосульфаты

Гликоген (амилоза, 
амилопектин), галак- 
тач, гликопротеин

Гликоген (амилоза, 
амилопектин), гепарин, 
гиалуроновая кислота, 
муцины, гликопротеи­
ны



палеонтологических объектах. Однако наиболее существенный вклад 
в палеобиохимию, приведший ее к современному уровню, был внесен 
классическими исследованиями Ф.X* Эйбельсона (A b e ls o n ,  1963), 
который сообщил о нахождении аминокислот в гидролизантах скеле­
тов многих организмов из разных таксономических групп, живших 
в разные геологические эпохи, и наметил ряд важных направлений 
в этой новой науке. С тех цор опубликовано огромное количество 
работ (F lo rk in , 1963, 1965; Майская, Дроздова, 1964; F u jiw а г а , 
1962; Дегенс, 1967, 1971; Дроздова, 1968; C a lv in , 1969, S w a in  
e t a l .v 1970; B ro o k s , S h a w , 1971, и многие др.), посвященных 
палеобиохимическим исследованиям самых различных геологических, 
палеонтологических и археологических объектов, в которых затра­
гиваются самые различные аспекты палеобиохимии. С 1958 г. палео-i 
биохимическими исследованиями палеонтологических остатков и рас- 1 
сеянного органического вещества фанерозоя и докембрия занимается j 
автор настоящей работы.

В настоящее время можно констатировать, что почти все ос­
новные биогенные составляющие современного живого вещества, 
включая биополимеры, существовали по крайней мере с архея 
( >3.7*109 лет). Более того, некоторые из них сохранились с этого 
времени в ископаемом виде и доступны в наши дни непосредствен­
ным исследованиям современными аналитическими средствами 
(табл. 1).

Все многообразие аспектов палеобиохимии и палеогистологии, 
которые так или иначе используются при решении основных палео- 
лимнологических задач, можно свести к пяти основным направлени­
ям: 1) геохимическому, 2) эволюционно-таксономическому, 3) палео­
экологическому, 4) тафономическому и 5) геохронологическому.

Г е о х и м и ч е с к о е  н а п р а в л е н и е  палеобиохимии 
сосредоточило свое внимание на изучении влияния живого вещества 
биосферы на развитие геохимических и биогеохимических процессов 
в течение геологической истории Земли.

С момента своего появления на Земле живое вещество оказыва­
ет существенное влияние на все основные природные процессы, про­
текающие в биосфере. В частности, оно определяет газовый состав 
атмосферы, химизм вод, их окислительно-восстановительный потен­
циал ( РЪ ) и в  значительной мере контролирует процессы денудации, 
гипергенной миграции элементов, аутогенное минер ал ообразование, 
седиментогенез и диагенез осадков. Особый интерес для палеолимно­
логии представляют исследования влияния биохимических факторов 
на миграцию и концентрацию химических элементов в континенталь­
ных водоемах прошлого, а также изучение роли живого вещества 
в формировании палеобиогеохимических провинций.

Геохимическое направление в палеобиохимии успешно развива­
ется в настоящее время главным образом благодаря работам А. П. 
Виноградова (1963) и исследователей его школы (Ковальский, 1969;



анская, Дроздова, 1964, Бойченко, 1970, и др.) а также благодаря 
следованиям ряда крупных зарубежных геохимиков ( S w a in , 1970; 

дегенс, 1967).
Э в о л ю ц и о н н  о - т  а к с о н о м и ч е с к о е  направление 

палеобиохимии и палеогистологии предусматривает непосредственные 
исследования биохимического и гистологического проявления эволю­
ции и таксономической специфичности живого вещества Земли на 
палеонтологическом материале. Основными задачами эволюционно­
таксономического направления являются: 1) выяснение происхожде­
ния живого вещества и начальных этапов его эволюции путем изу­
чения химической эволюции, перехода от абиогенного органического 
синтеза к биогенному, на материале органических веществ из древ­
нейших ( ^ 3.7*10® лет) наименее метаморфизованных осадочных 
пород Земли и метеоритов; 2) изучение эволюции биохимического 
состава, строения и физиологических функций живого вещества на 
палеонтологическом материале; 3) исследование биохимического и 
гистологического выражения таксономической специфичности орга­
низмов минувших эпох в филогенетическом аспекте.

Палеобиохимические аспекты происхождения жизни представля­
ют собой совершенно особую область исследований, в настоящее вре­
мя не имеющую прямого отношения к пате ©лимнологии, и поэтому 
здесь рассматриваться не будут.

Палеобиохимические исследования эволюции живого вещества, 
в том числе и континентальных гидробионтов, идут в следующих 
направлениях: 1) изучение эволюции биосинтеза живого вещества 
путем выяснения последовательности появления основных компонен­
тов живого вещества в течение геологической истории, т.е. во всем 
разрезе осадочной оболочки Земли; 2) изучение эволюции физиоло­
гических функций живого вещества путем выяснения времени возник­
новения процессов брожения (анаэробной ферментации), хемосинтеза, 
анаэробного фотосинтеза, аэробного фотосинтеза и дыхания, а также 
последовательности появления мембранных систем, клеточного ядра, 
фибриллярных структур и актомиозиновой системы движения; 3) изу­
чение эволюции состава и стру к тур опорных и скелетных тканей и 
механизмов их минерализации (силицификации, карбонатизации, фос- 
фатизации), выяснение времени и закономерностей появления поли­
сахаридов (целлюлозы, хитина и т .д .), фибриллярных белков (кола- 
генов, кератинов, миозинов и др.).

Наконец, одним из наиболее важных для палеолимнологии раз­
делов эволюционно-таксономического направления является изучение 
палеобиохимических и палеогистологических проявлений таксономи­
ческой специфичности ископаемых остатков лимнических гидробионтов.

В настоящее время палеобиохимический и палеогистологичес- 
кий подход к выяснению филогенетических взаимоотношений между 
лнмническими моллюсками разных таксонов, живших в минувшие 
эпохи, является одним из основных и наиболее надежным. Теорети­



ческой основой таксономического направления в палеобиохимии и 
палеогистологии является твердо установленный наукой факт суще­
ствования у всех земных организмов настоящего и прошлого так­
сономической специфики не только во внешней их морфологии, но 
и в гистологии, микроструктурах различных тканей и в их химиче­
ском, минералогическом и биохимическом составах.

Благодаря работам А. П. Виноградова (1944, 1963) и исследо­
вателей его школы теперь уже считается доказанным, что элемен­
тарный химический состав земных организмов может служить их 
систематическим признаком и что существует закономерная связь 
между химическим составом организмов и химизмом среды их оби­
тания. Каждому таксону бакгерий, цианей, растений, грибов и жи­
вотных свойствен свой сложившийся в процессе эволюции тип мета­
болизма и химический состав. Таксономическая специфичность эле­
ментарного химического состава организмов есть по сути дела от­
ражение таксономической специфичности их биохимического состава, 
поскольку все биогенные элементы, в том числе и металлы, нахо­
дятся в живом веществе не в свободном состоянии, а входят в 
состав жизненно важных биомолекул или образуют с ними комплек­
сы (пигменты, ферменты, витамины и т.д .). Поэтому в элементар­
ном химическом составе ископаемых остатков организмов минувших 
эпох можно увидеть отражение эволюции физиологических функций.
В частности, относительное содержание металлов ( Fe; Си., Мтъ, Zu, 
Mo, V ) в разных таксонах, учитывая их роль в окислительно-вос­
становительных и других процессах, может быть связано с приспо­
соблением организмов к жизни в условиях все более окисленной 
среды (Бойченко и др., 1972) по мере биогенного накопления кисло­
рода в биосфере в течение геологического времени.

Еще гораздо более отчетливо таксономическая специфичность 
проявляется в биохимическом и в палеобиохимическом составе орга­
низмов настоящего и прошлого. Теперь уже широко известно, что 
различные таксоны всех четырех царств органического мира отлича­
ются разным составом большинства биомолекул, участвующих в 
построении их тела и осуществляющих основные его функции. Так, 
различные виды организмов отличаются друг от друга по составу 
протеинов свободных и белковых аминокислот (Синг, 1959; D a y -  
hoff, 1969), по нуклеотидному составу ДНК и РНК (Белозерский, 
Спирин, 1956; Белозерский, 1968; Белозерский, Медников, 1972), 
составу липидов (B e rg m a n n , 1949; Верещагин, 1972), составу и 
строению лигнинов (Никитин, 1962; Шуберт, 1968; Майская, Кодина, 
1972), составу углеводов (Кочетков и др., 1967) и т.д.

Всеобщее признание существования таксономической специфич­
ности биохимического состава земных организмов символизирует се­
митомный коллективный труд „Сравнительная биохимия* под редак­
цией М. Флоркэна и X. С. Масона (F lo rk in , M a s o n , 1960-1964), в



втором суммированы все основные данные по этому вопросу, на­
копленные наукой ко времени его написания.

Как известно, в основе эволюции живого вещества лежит эво­
люция белков и нуклеиновых кислот. Главным механизмом эволюцион­
ного процесса является закрепление естественным отбором генных 
мутаций. Эти закрепленные мутации так или иначе проявляются на 
всех уровнях от молекулярного, клеточного, гистологического до 
макроморфологического. При этом следует помнить, что гистологи­
ческие и многие биохимические признаки организмов в большинстве 
случаев являются все же выражением фенотипа (лишь косвенно 
связанного с генотипом), и поэтому они призваны не заменить 
полностью морфологическую систематику, а лишь уточнить и допол­
нить ее, хотя в некоторых случаях и довольно существенно. Благо­
приятным исключением является вид ©специфичность состава гомоло­
гичных микромолекул нуклеиновых кислот и некоторых белков. Нук­
леотидный состав ДНК, аминокислотный состав ряда белков непо­
средственно отражают результаты генных мутаций и аберраций, 
отсеянных" естественным отбором, и поэтому могут быть исполь­

зованы при построении филогенетической систематики. Количествен­
ная оценка различий нуклеотидного состава ДНК и различий после­
довательности и соотношений аминокислот в белках может служить 
основой для установления филогенетических расстояний (степени 
эволюционного родства) между различными орг анизмами настояще­
го и прошлого.

При палеобиохимических исследованиях таксономической спе­
цифичности необходимо иметь в виду, что в ид ©специфичность биохи­
мического состава и гистологии существует на фоне поразительного 
единства состава и строения живого вещества Земли. Это единство 
выражается в большом сходстве состава и строения всех основных 
макромолекул (протеинов, нуклеиновых кислот, полисахаридов, ли­
пидов, пигментов и даже клеточных мембран) у всех организмов, 
как современных, так и живших в минувшие эпохи. Мономерные же 
составляющие этих биополимеров во всей живой материи идентичны. 
Кроме того, единство живого вещества Земли выражается в удиви­
тельном сходстве основных процессов, протекающих у всех живых 
организмов (например, запись генетической информации в ДНК, ге­
нетический код, синтез протеинов, изменчивость посредством мута­
ций, аккумуляция энергии путем окисления и гликолиза в виде мак- 
роэргических фосфатов, перенос водорода в клетках при помощи 
НАД -  никотинамидадениндинуклеотида). Поэтому эволюционно-так­
сономический подход предполагает изучение не общих свойств, ка­
честв биохимического состава организмов, а как раз их специфики, 
связанной со систематической принадлежностью.

Таксономическая специфичность биохимического состава совре­
менных организмов и ископаемых остатков организмов прошлого 
наиболее отчетливо проявляется в вид©специфичности основных био­



полимеров, которая выражается, в частности, в характерных соот- 
ношениях и последовательности составляющих их мономеров. Наи- 
donee перспективными при папеобиохимических и палеогистолот­
ческих исследованиях таксономической специфичности Континенталь* 
чых гидробионтов являются изучение биохимического состава и 
гистологии гомологичных тканей, и в частности изучение соотношу 
иия разных аминокислот в протеиновых матрицах минерализованньщ 
тканей и изучение соотношения пуриновых и пиримидиновых основан^ 
в ДНК ископаемых остатков мягких тканей.

Изучение таксономической специфики биохимического состава 
и гистологии ископаемых остатков экзоскелетов лимнических мол­
люсков уже в настоящее время позволяет четко различать морфо­
логически сходные разновозрастные виды, уточнять их систематику 
и выявлять филогенетические взаимоотношения между разными ripej 
ставителями этой группы (Колесников, 1970, 1972а, 19726). Кроме 
того, современный уровень папеобиохимических и палеогистологи- 
ческих исследований позволяет по фрагментам ископаемых раковин 
определенной степени сохранности надежно устанавливать их видо­
вую принадлежность, что может быть успешно использовано и для 
лимнологии.

П а л е о э к о л о г и ч е с к о е  н а п р а в л е н и е  палео- 
биохимических и палеогистологических исследований в палеолимно­
логии нацелено главным образом на реконструкцию физических, 
химических и биохимических параметров лимнических экосистем 
прошлого и на воссоздание особенностей их биоценозов. В соответ* 
ствии с объектами исследований и их задачами в палеолимнологии 
удобно различать палеоаутоэкалогический и палеобиоценолорический 
подходы. Палеобиоценологический подход предусматривает изучение 
биохимической специфики рассеянного органического вещества кон­
тинентальных отложений, характеризующей отдельные лимнические 
экосистемы в целом, в то время как при палеоаутоэк алогическом 
подходе изучаются биохимические особенности ископаемых остатков 
отдельных таксономических определенных лимнических гидробион­
тов с целью выявления их реакций на изменения основных парамет­
ров среды обитания.

Континентальные водоемы прошлого и настоящего в соответ­
ствии с современным уровнем „химической биоценологии' (Хайлов, 
1970; Тамбиев, Телитченко, 1971; Токин, 1971) рассматриваются 
как сложные экосистемы, в которых через водную среду осущест­
вляются биохимические взаимодействия, и в частности биохимичес­
кий метаболизм (обмен) между гидробионтами, их населяющими. 
Помимо биогенных элементов и кислорода, в континентальных во­
дах содержится обширный спектр биохимических компонентов, что 
является результатом и необходимым условием существования в 
них жизни. Различные лимнические гидробионты (бактерии, цианеи, 
багрянки, водоросли, водные растения, беспозвоночные и позвоноч-



) выделяют в воду, в которой они живут, продукты своей жиз- 
НЫе ятельности (метаболиты), осуществляя, таким образом, биохи- 
НеДвЯ кую  взаимосвязь между членами биоценоза и определяя тем 
м ни- 5 Иохимические особенности среды обитания. Например, для 
саМЫального развития альгофлоры и животных, связанных с нею 
Н°оАически (пищевыми цепями), необходим витамин В 1 2  (кобала- 
1 Р )который они не синтезируют, а получают готовым через воду 
М бактерий, избыточно его синтезирующих. В то же время б акте-  
°ии используют пептиды, аминокислоты, полисахариды, синтезируе­
мые водорослями и животными.

Каждый гидробионт -  член лимнического биоценоза -  выделяет 
водную среду определенные метаболиты и получает в свою оче-

из этой среды компе ченты, необходимые для себя. Таким об­
разом через водную среду осуществляется обмен метаболитами 
внутри биоценозов, т.е. „биоценологический метаболизм*. Под ме­
таболитами в данном случае подразумевается весь комплекс продук­
тов и регуляторов жизнедеятельности гидробионтоэ, в том числе 
метаболиты энергетические (фотосинтеза, дыхания, движения), тро­
фические (избыточного биосинтеза, потенциальной пищи), эксекре- 
ционные (пищеварения), сенсорные (информационные, феромоны, 
телергоны), репродукционные (размножения) и метаболиты, регули­
рующие рост и развитие организмов, а также эктокринные вещества 
различных других назначений (защиты, нападения и т.д.). При этом 
многие метаболиты обладают таксономической специфичностью своего 
биохимического состава, и по спектрам метаболитов теоретически 
может быть воссоздан лимнический биоценоз.

В лимнических экосистемах постоянно осуществляются биохи­
мические круговороты разных уровней вплоть до самого крупного -  
обмена С>2 и СС>2 между растительными и животными лимнически ми 
гидробионтами. Помимо метаболитов, в водчой среде и в осадках 
континентальных водоемов содержатся остатки отмерших организ­
мов (как гидробионтов, так и обитателей суши) и различные про­
дукты их разложения (некрос). Комплекс метаболитов и некроса 
каждой лимнической экосистемы определяет биохимические особен­
ности континентальных водоемов и может служить их важнейшей 
генетической характеристикой. Каждый континентальный водоем в 
течение определенного периода своего существования характеризо­
вался конкретным биохимическим спектром, отражающим специфику 
его биоценоза, а при рассмотрении во времени -  и его эволюцию.
На основе изучения палеобиохимических особенностей лимнических 
отложений возможна генетическая классификация континентальных 
водоемов прошлого. Палеобиохимические исследования лимнических 
отложений минувших эпох уже осуществляются (Шабарова, 1950; 
V allen tyne , 1954, 1960а; 1964; C a lv in , 1969; S w a in , 1970).
К настоящему времени в осадках континентальных водоемов фанеро- 
зоя идентифицированы почти все основные биополимеры (или их



составляющие), входившие в состав живого вещества лимнических 
биоценозов. Несомненно, палеобиохимические исследования лимничеч 
ских палеобиоценозов открывают новые пути в изучении эволюции 
(биохимической) сложных экосистем континентальных бассейнов.

Палеоаутоэкологический подход палеобиохимических и палео- 
гистологических исследований в палеолимнологии направлен в осно* 
ном на воссоздание физических (климатических, гидрологических), 
химических (соленость, газовый режим, pH , ЕЪ ) и биохимических 
особенностей континентальных водоемов путем изучения влияния 
химических и гистологических реакций отдельных лимнических гид* 
робионтов на изменения основных параметров среды их обитания.

На изменение условий среды обитания лимнические гидробион, 
ты реагировали многообразно, и эти реакции зафиксированы в осо­
бенностях химического, минералогического и биохимического соста. 
вов их экзоскелетов, а также в их микроструктурах, гистологии и 
даже во внешней морфологии. Отсюда и методы реконструкций эко* 
логических условий континентальных водоемов прошлого, основании 
на изучении этих реакций. Все многообразие палеоэкологических 
методов в палеолимнологии можно свести в шесть основных групп: 
1) геохимическую, 2) изотопную, 3) минералогическую, 4) палеобм 
химическую, 5) палеогистологическую (микроструктурную) и 6) Mq 
фометрич ескую.

Группа геохимических методов изучает зависимости между эл 
ментарным химическим составом минеральной и органической час'ц 
ископаемых остатков экзоскелетов лимнических гидробионтов и па* 
леотемпературами и палеосоленостью среды их обитания. В частнсх 
ти, для получения представления о патеотемпературах и палеосоле­
ности изучаются содержание Са , Mg, Sr , В , Вг, СЪ , 3 и С , N , Р , 3 
в минеральных и органических частях экзоскелетов, соответственно 
и их соотношения (Мд/Са; Вт/Са ; СТ//Вт ; CW3 ; С /  N ; С / S ; С/I 
а также поглощенный комплекс катионов и анионов. Изотопная 
группа палеоэкологических методов изучает соотношения изотопов 
кислорода 0*6/0*® в карбонатах экзоскелетов гидробионтов для 
определения палеотемператур воды, в которой они росли. Минерал о 
гические методы (при палеоэкологических исследованиях) привлека­
ют данные по аутигенным минералам осадков и минералогическому 
составу экзоскелетов лимнических гидробионтов для суждения о 
палеоклимате и химизме континентальных водоемов. Так, для полу­
чения представления о палеоклимате изучаются соотношения 
МдСОз/ СаСОз и модификаций карбоната кальция ( СаСОз) * каль­
цит/ арагонит, исследуются аутигенные минералы как индикаторы ср 
ды, а для определения температуры и химизма среды -  жидкие вкя 
чения в минералах.

Палеобиохимические методы палеоэкологических исследований 
в палеолимнологии направлены на изучение взаимосвязей между 
особенностями молекулярного состава органических матриц эк лоске



тОВ таксономически определенных лимнических гидробионтов, с J дной стороны, и химизмом и температурой среды обитания -  с 
Г угой. В частности, для реконструкции пале осален ости изучаются 
соотношения различных аминокислот, аминосахаров в органических 
^тринах определенных слоев экзоскелетов, а для воссоздания па- 
леоклимата исследуются соотношения органических и минеральных 
компонентов экзоскелетов. Например, соотношения СаСОд/конхиолин 
(или CaCOg/N ) дают возможность судить о палеотемпературах, 

среды, гу мид ноет и или аридности климата.
Палеогистологические (микроструктурные) методы папеоэколо- 

ГЙЧеских исследований в палеолимнологии в настоящее время сосре­
доточены на изучении особенностей микроструктур (гистологии) 
экзоскелетов лимнических гидробионтов, проявляющихся под влияни­
ем палеоклимата и палеогидрологии. Например, для суждения о па­
ле окл и мате используются соотношения различных слоев раковин 
(периостракума, эктостракума, мезостракума и эндостракума).

Большой объем палеоэкологической информации получают в на­
стоящее время при использовании микроструктур нарастания экзоске- 
детов лимнических гидробионтов (в особенности раковин моллюсков). 
(Количественное изучение микроструктур роста раковин лимнических 
моллюсков позволяет судить о колебаниях экологических условий, 
to продолжительности влажных, сухих, теплых, холодных сезонов 
(времен года), о времени репродукционного периода, о продолжитель­
ности жизни моллюска и сезоне его гибели, о величине, глубине 
и динамике континентального водоема.

Г е о х р о н о л о г и ч е с к о е  направление палеобиохимиче- 
ских и патеогистологических исследований в палеолимнологии пыта­
ется различными способами определять относительный и абсолютный 
геологический возраст отложений континентальных водоемов прошло­
го, а также устанавливать продолжительность жизни отдельных ин­
дивидуумов лимнических гидробионтов. В настоящее, время геохро­
нологические задачи в палеолимнологии решаются тремя основными 
методами: 1) микроструктурным, 2) палеобиохймическим и 3) радио­
логическим.

Радиологические методы определения абсолютного возраста в 
палеолимнологии в настоящее время считаются наиболее точными и 
совершенными. Наряду с классическими способами определения абсо­
лютного возраста -  урано- и ториево-свинцовым, рубидий-стронцие- 
вым, калий-аргоновым (К^О/Аг^О) и уГЛеродным ( С ^ / С ^ )  ме­
тодами по сингенетичным аутигенным минералам и остаткам экзо­
скелетов лимнических гидробионтов -  в последнее время начали 
успешно использоваться новые радиологические методы. Среди них 
особого упоминания заслуживает метод радиогенной термолюминес­
ценции и особенно метод треков спонтанного деления в
кристаллах (сингенетичных аутогенных минералов и экзоскелетов 
лимнических гидробионтов). Палеобиохимический метод определения



абсолютного и относительного возраста основан на количественном 
изучении характера и степени деструкции органических компонентов 
экзоскелетов гидробионтов и использовании уравнений кинетики. 
Наконец, микроструктурный метод абсолютной геохронологии осно­
ван на количественном изучении микроструктур прироста экзоске­
летов гидробионтов. В тех случаях, когда удается установить на 
основании этих исследований продолжительность синодического лун* 
ного месяца или количество суточных циклов в году в период жизц* 
изучаемого индивидуума, появляется теоретическая возможность 
рассчитать его абсолютный возраст по установленной корреляции 
между продолжительностью суток, лунного месяца, года и абсолют* 
ным возрастом, так как эти величины вследствие устойчивого за­
медления вращения Земли под влиянием лунного Дритяжения были 
строго определенными для каждого заданного геологического период

Т а ф о н о м и ч е с к о е  направление палеобиохимических 
исследований в палеолимнологии сосредоточило свое основное вни­
мание на выяснении зависимости условий, степени и характера со­
хранности биогенных компонентов и микроструктур экзоскелетов 
лимнических гидробионтов от комплекса климатических и геолого­
геохимических факторов с целью количественной оценки условий диа- 
генетических и метаморфических преобразований, которым подверга* 
лись лимнические отложения в течение геологической истории. Так, 
например, изучается зависимость степени и особенностей сохран­
ности органических компонентов от температуры, условий аэрации 
(действия 0 2 )* ферментативного воздействия микроорганизмов, гид. 
ралогических условий, минералогии и литологии вмещающих осадков 
и продолжительности воздействия этих факторов. Результаты этих 
исследований используются для научно обоснованного поиска остат­
ков лимнических гидробионтов и наземных позвоночных оптимальной 
для палеобиохимических и микроструктурных исследований сохран­
ности. Предварительное определение физическими и химическими ме­
тодами степени и характера сохранности ископаемых остатков орга­
низмов облегчает их дальнейшее палеобиохимическое изучение и по­
зволяет получить сравнительный материал одинаковой степени сохра* 
ности.

Здесь следует особо подчеркнуть, что для палеобиохимических 
исследований филогении и экологии организмов прошлого требуется 
материал уникальной сохранности, а следовательно, и научные ме­
тоды, позволяющие его целенаправленно искать. Кроме того, чтобы 
при этих исследованиях исключить или, во всяком случае, свести 
до минимума вторичные явления, связанные с диагенезом и метамор 
физмом, необходимо иметь сопоставимый материал. одинаковых уров< 
ней сохранности.

Не менее важно для палеолимнологии изучение термической ис 
тории лимнических осадков континентальных водоемов минувших эпа



иа основе исследования кинетики деструкции различных биогенных 
коМПОнентов экзоскелетов лимнических гидробионтов. Используя 
количественные данные степени и сохранности биогенных компонен­
тов, можно оценить величину термального воздействия (температу­
ру) и его продолжительность.

Теоретической основой этого метода является эксперименталь- 
н0 проверенная возможность ( A b e l s o n ,  1955, 1963; V a lle n ty n e ,  
1964) описать результаты реакций термического распада многих 
органических веществ, сохраняющихся в ископаемом виде, при помо­
щи уравнения скорости реакции

и уравнения Аррениуса Еа

В качестве объектов для рассмотренных выше палеобиохими- 
ческих исследований в палеолимнологии могут быть использованы 
ископаемые остатки цианей, багрянок, панцири диатомовых и гиро- 
гониты харовых водорослей, стебли, листья и плоды высших водных 
растений, остатки экзоскелетов и опорных тканей лимнических бес­
позвоночных (пелеципод, гастропод, конхострак, остракод), членисто­
ногих (насекомых и ракообразных), остатки эндоскелетов и покров­
ных тканей позвоночных (рыб, рептилий, амфибий, птиц, млекопи­
тающих). В палеобиохимической лаборатории Института озероведе­
ния АН СССР (а ранее ИГГД АН СССР) автором настоящей рабо­
ты проводились исследования особенностей биохимического состава, 
минералогии, гистологии и микроструктур различных палеонтологи­
ческих объектов от кайнозойских до докембрийских включительно.
В частности, изучались ископаемые остатки докембрийских и фане- 
розойских синезеленых и других водорослей, раковины, жемчуг и 
остатки мягких тканей фанерозойских моллюсков, раковины мезозой­
ских филлопод, остракод, экзоскелеты мезозойских насекомых, яйца 
и кости меловых динозавров, чешуя и кости фанерозойских рыб, 
яйца птиц, рога, кости, шерсть и кожа кайнозойских млекопитаю­
щих. В результате можно с полной ответственностью констатиро­
вать, что в настоящее время наиболее благоприятным объектом 
для палеобиохимических и палеогистологических исследований с 
целью п&леолимнологических реконструкций являются ископаемые 
остатки лимнических моллюсков, и в особенности B iv a lv ia .

К числу достоинств этой группы лимнических гидробионтов не­
обходимо в первую очередь отнести их хорошую сохранность в 
ископаемом состоянии и широкое распространение в течение боль­
шей части фанерозоя в континентальных водоемах всех генетичес-



к их типов и во всех климатических зонах суши. Широта экологичен 
ского спектра и относительно высокие темпы эволюции при нали­
чии твердой устойчивой раковины оптимальных размеров обеспечи­
ли лимническим моллюскам наряду с ведущим биостратиграфически*, 
значением также и: важнейшую роль в палеогеографии и палеоэколо^ 
гии фанерозойских и континентальных бассейнов. Из фанерозойских 
лимнических беспозвоночных гидробионтов моллюски являются в на, 
стоящее время наиболее изученными. В распоряжении автора при 
проведении палеобиохимических и папеогистологических исследова­
ний для палеолимнологических целей была богатейшая в мире кол­
лекция мезозойских лимнических моллюсков Евразии и довольно хо> 
рошая коллекция по кайнозойским и современным пресноводным 
моллюскам Евразии и Америки, принадлежащие сектору палеолим­
нологии Института озероведения АН СССР. Поэтому возможности 
палеобиохимических и палеогистологических исследований для па­
леолимнологии нам удобнее всего продемонстрировать на примерах 
изучения ископаемых остатков лимнических моллюсков, хотя для 
этих же целей можно успешно использовать остатки и других лим­
нических гидробионтов.



Г л а в а  3

ИСКОПАЕМЫЕ ОСТАТКИ ПАЛЕОБИОПОЛИМЕРОВ

Главным объектом палеобиохимических исследований являются 
ископаемые остатки биополимеров организмов минувших эпох. По­
скольку с несомненной достоверностью установлена преемственная 
эволюционная связь между биополимерами современного живого 
вещества и палеобиополимерами, классификация их должна быть по­
строена на одной основе. В настоящее время в силу несоизмеримо 
лучшей изученности современных биополимеров классификация по­
следних используется и при изучении ископаемых их аналогов.

Начало биосинтеза всех основных биополимеров, свойственных 
современному живому веществу (белков, нуклеиновых кислот, поли­
сахаридов, триглицеридов, пигментов и лигнинов), восходит к глу­
бокому докембрию ( > 3.7*10^ лет). С самого начала фанерозоя 
( <0.6*10^ лет), на примере которого в настоящее время теорети­
чески решаются проблемы палеолимнологии, не только существовали 
все основные биополимеры, но и большинство из них сохранилось 
в ископаемом состоянии, доступном в той или иной мере изучению 
современными микроаналитическими методами.

Одной из наиболее распространенной и функционально наиболее 
важной биогенной составляющей живых организмов являются белки. 
Из всех компонентов живого вещества белки обладают наиболее 
разнообразной структурой и характеризуются наиболее выраженной 
вид ©специфичностью, сравнимой лишь с вид оспе цифичностью нуклеи­
новых кислот. Они представляют собой высокомолекулярные гете­
рополимеры, состоящие из мономерных структурных единиц -  ами­
нокислот, соединенных между собой пептидными связями.

Природные аминокислоты в большинстве своем являются про­
изводными жирных кислот, у которых атом водорода, связанный с



ос -углеродным атомом, замещен аминогруппой (— NHgb Вследствие 
одновременного присутствия в молекулах аминокислот карбоксила ! 
(— СООИ) и аминогруппы (— NH 2 )» способных соответственно диссо­
циировать и протонироваться, сами молекулы являются амфотерны­
ми электролитами, образующими в водных растворах биполярные 
ионы -  цвиттерионы Сэдфюны). С этими особенностями связаны 
важнейшие свойства аминокислот, определившие их биохимическую 
роль. Различаются аминокислоты между собой боковыми группами  ̂
радикалами ( R ), которые являются специфичными для каждой ами­
нокислоты. В соответствии с этим общая формула ос-аминокислот 
имеет вид п

✓  \с — о н =  — о + н +
I

HjN+— Н+ + H2N —  С — Н

. R
В зависимости главным образом от особенностей радикала 

можно различать несколько групп аминокислот (рис. 2): алифати­
ческие, ароматические (бензолсодержащие), гетероциклические (ин­
дол- и пирролсодержащие), нейтральные, кислые (с карбоксилом в 
радикале), щелочные (c-NH2  в радикале), серу содержащие (с тио- 
группой — SH ), галогенсодержащие (Э, Вт), оксикислоты (с гидро­
ксилом “ ОН), и минокисл оты (с иминогруппой — NH вместо—NH2 ). 
Кроме того, принимая во внимание форму нахождения их в живом 
веществе, следует различать протеиновые и непротеиновые амино­
кислоты.

В белках современных организмов встречено всего около 22 
универсальных протеиновых сС —аминокислот (рис. 2), большинство 
из которых обнаружено и в палеопротеинах живого вещества фане- 
розоя. Помимо универсальных протеиновых сС -аминокислот, в бел­
ках некоторых современных организмов установлен ряд редких ами­
нокислот, к числу которых относятся, например, фоофосерин, 3,5-ди- 
бромтирозин, 3,5-дииодтирозин (иодгоргоновая кислота) и тироксин. 
Наконец, в современном живом веществе синтезируется более 110 
не протеиновых аминокислот, которые присутствуют в организмах в 
свободном состоянии, обычно в качестве промежуточных метаболитов, 
или связаны с небелковыми молекулами (Гринштейн, Виниц, 1965).
В качестве примера можно назвать некоторые небелковые аминокис­
лоты, встреченные и в ископаемом состоянии: орнитин, ^-ам ино- 
масляная кислота, р -аланин, ft—тиовалин, норвалин, лантионин
и цитрулин.

Наиболее широко распространены непротеиновые аминокислоты 
в микроорганизмах и растениях, где они нередко обладают видоспе- 
цифичностью. По своей стереохимической конфигурации молекулы
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Р и с .  2. Аминокислоты, входящие в состав протеинов,



«-аминокислот могут принадлежать к одному из дзух оптичесюк 
изомеров, относясь соответственно к L или D ряду. В современ­
ных белках растительного и животного происхождения встречены 
исключительно лишь Л-аминокислоты L ряда (L-oC -аминокислоты )ч 
D -формы аминокислот (D -аминокислоты) известны лишь из пеп­
тидов некоторых современных бактерий, грибов и дрожжей.

В протеинах аминокислоты соединены друг с другом так на­
зываемыми ковалентными пептидными связями (— СО—NH—), которые 
образуются при взаимодействии карбоксила одной аминокислоты с 
аминогруппой другой с соответствующим выделением молекул воды. 
Для гипотетического дипептида, состоящего из двух разных ( Rj и 
Rg ) аминокислот, можно написать уравнение

//°с—он
H -N — С — Н 

2 I

HN—С—Н
I+- с -он  
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/н: I2
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H ,N  — С— НZ I С — ОН
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Число аминокислот, связанных пептидными связями в поли- 
пептидных цепях белков, исчисляется обычно многими десятками и 
сотнями. Из 22 универсальных L -  ос-аминокисл от (даже при мини­
мально возможных размерах молекул протеинов) может быть теоре­
тически построено астрономическое число различных белковых изо­
меров, И хотя в связи с определенными ограничениями не все эти 
возможности реализуются .живым веществом, все же это объясня­
ет наблюдаемое в природе необыкновенное разнообразие протеинов.

В гигантских молекулах биополимеров, каковыми являются 
белки, различают несколько уровней структурной организации. Наи­
более важная -  первичная структура, которая в значительной мфе 
обусловливает и все последующие структуры, проявляется в наборе 
и последовательности чередования аминокислот в полипептидных 
цепях белков. Наряду с этим выделяют вторичную, третичную и 
четвертичную структуры протеинов, отражающие пространственную 
конфигурацию (конформацию) полипептидных цепей и белковых моле­
кул в целом. Конформация белковых молекул обусловливается раз­
личными взаимодействиями ( водородными и дисульфидными связями, 
Ван-дер-Ваальсовыми и электростатическими силами, ионными взаи­
модействиями) между их активными участками (главным образом 
между радикалами аминокислот). Все многообразие свойств протеи­
нов определяется их первичной структурой (порядком чередования 
аминокислот) и конформацией (пространственным их расположением).

Обширный класс белковых веществ подразделяется на две боль­
ших группы -  протеины (простые белки) и протеиды (сложные бел­
ки). Протеиды в отличие от протеинов, помимо полипептидных це­
пей, включают в себя еще и небелковые компоненты, представлен-



Hbie нуклеиновыми кислотами (нуклеопротеиды), полисахаридами 
(мукопротеиды), липидами (липопротеиды), пигментами (хромопро- 
теиды), фосфорной кислотой (фосфопротеиды) или металлом (метал- 
лопротеиды). Из протеидов в ископаемом состоянии наиболее часто 
сохраняются остатки мукопротеидов и хромопротеидов (хлорофилл, 
порфирины). По ферме макромолекул и их свойствам все протеины 
в свою очередь условно подразделяются на глобулярные (шаровид­
ные) и фибриллярные (волокнистые) протеины.

Большинство известных протеинов живого вещества, включая 
зее ферменты, гормоны и т.д., играющих активную роль во всех 
лсизненых процессах, являются глобулярными* Как правило, глобу­
лярные протеины хорошо растворимы в воде и отличаются высокой 
реакционной способностью, вследствие чего в ископаемом состоянии 
они сохраняются довольно редко* Напротив, фибриллярные протещш, 
несущие в живых организмах преимущественно опорные (структур­
ные) функции, отличаются чрезвычайной прочностью и инертностью. 
В большинстве случаев это твердые, относительно термостабильные 
вещества, нерастворимые в воде, слабых кислотах, щелочах и ус­
тойчивые к действию обычных протеолитических ферментов, которые 
нередко хорошо сохраняются в ископаемом состоянии. Необычайная 
стабильность фибриллярных белков объясняется высокой степенью 
упорядоченности структур их спиралевидных молекул, упакованных 
в кристаллоподобные пачки.

Вследствие специфики свойств и функций протеины опорных 
соединительных и скелетных тканей выделяются в особую группу -  
протеиноидов, или склеропротеинов, со своими методами исследова­
ния. В свелетных тканях животных организмов склеропротеины не­
редко сочетаются с другими биополимерами (например, с полисаха­
ридами в хитиновых экзоскелетах насекомых) или с твердыми ми­
неральными компонентами (карбонатами и фосфатами кальция, дву­
окисью кремния) в экзоскелетах беспозвоночных и Ь костях позво­
ночных.

В соответствии с особенностями аминокислотного состава, 
химических и физических свойств и спецификой дифракционной кар­
тины склеропротеины можно условно подразделить (Кендрью, 1969) 
на две группы -  группу коллагена и группу кератина. Для группы 
коллагена характерно (Райх, 1969) присутствие оксипролина, высо­
кое содержание оксилизина, пролина, глицина и отсутствие цистина. 
Протеины этой группы растворимы в горячей воде после действия 
кислотами и щелочами, подвержены действию коллагеназы микроор­
ганизмов, но инертны к другим протеазам, имеют специфическую 
электронномикроскопическую картину и характерную рентгенограмму. 
К группе коллагена относятся протеины костей, зубов, сухожилий, 
кожи, соединительной тканной в частности коллаген, ректикулин, 
ачастин, эластоидин, ихтиокол, ихтилепидин, витрозин. Сохранность



протеинов группы коллагена в ископаемом состоянии, как показали 
исследования последних лет, не является большой редкостью.

Среди многочисленных работ, посвященных изучению коллагена 
различи oix палеонтологических остатков, следует отметить сообщен^ 
( S i n e x ,  P a r i s ,  1959), в котором говорится о выделении желатин 
на из рогов ископаемого (12#10^ лет) оленя. Желатин этот имел 
такой же, как и в современных костях, молекулярный вес (41 000) 
и содержал такое же количество оксипролина. Большой интерес 
представляет также выделение коллагена ( I s a a k s  e t a l,, 1963) 
из костей и дентина дубов верхнетриасового динозавра (~200*10блет

Для протеинов группы кератина характерно высокое содержание 
цистина, глутаминовой кислоты, сэрина, глицина и пролина, а также 
специфическая дифракционная картина. Они нерастворимы в воде, 
кислотах, щелочах и не расщепляются протеолитическими фермента­
ми. Лишь одновременное разрушение —S—S— и водородных связей 
в молекулах кератинов может сделать их растворимыми. К этой 
группе относятся протеины: шерсти, волос, когтей, рогов, копыт, 
игл панцирей позвоночных (кератин), скорлупы яиц (овокератин), 
перьев птиц, чешуи рыб, шелка насекомых (фиброин), мышц (мио­
зин), протеины экзоскелетов кораллов (горгоин, корнеин) , губок 
(спонгин), моллюсков (конхиолин, биссокератин), жгутиков бактерий 
и т.д. Из всех склеропротеинов наиболее устойчивыми к всевозмож­
ным воздействиям среды являются протеины группы кератина, что 
обеспечило им сохранность при определенных условиях в ископае­
мом состоянии по крайней мере с начала фанерозоя (~500*10б лет).

Фибриллярные белки, как и все другие, видоспецифичны, т.е. 
коллаген, кератин, конхиолин и другие каждого вида организмов 
имеют свою специфику состава и строения (Й ирге нс ос, 1965).

Полисахариды представляют собой высокомолекулярные поли­
меры, состоящие из моносахаридов, связанных друг с другом гли- 
козидными связями в линейные или разветвленные цепи. Это наибо­
лее широко распространенный и количественно преобладающий в жи­
вом веществе класс биополимеров, остатки которых нередко сохра­
няются в ископаемом состоянии в течение многих десятков миллио­
нов лет. Представители этого обширного класса биополимеров 
выполняют в живых организмах главным образом две основные функ 
ции -  резервно-энергетическую (крахмал у растений и гликоген у 
животных) и опорную (целлюлоза у растений и хитин у животных).
В современном живом веществе синтезируется огромное количество 
различных полисахаридов. Некоторые из них более свойственны рас­
тениям, другие преобладают в водорослях, третьи играют важную 
роль в бактериях, грибах и, наконец, четвертые преимущественно 
характерны для животных (табл. 1).

Основными мономерными единицами полисахаридов являются 
молекулы моносахаридов с общей формулой для которых
характерно одновременное присутствие гидроксильных и карбонатных
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групп. Моносахара (монозы) с альдегидной ( —СНО) группой назы­
вают альдозами, содержащие кетонную (— СО ) группу -  кетозами. 
Монозы могут содержать от 2 до 10 атомов углерода в молекуле, 
однако в живом веществе преобладают гексозы ( С -  6 ) и пентозы 
(С -  5). Наиболее широко распространены в природе из альдогек- 
соз В -глюкоза, В -галактоза, В -манноза и L -рамноза, из альдо- 
пентоз -  В -рибоза, 2 -деэокси- В-рибоза, D -ксилоза, L -арабино- 
за, а из кетогексоз -  В -фруктоза. Важнейшим свойством моноз 
является их способность существовать как в линейной форме, так 
и образовывать циклические структуры, имеющие сходство с фура- 
ном или с пираном. В соответствии с этим циклические формы гек*. 
соз называют пираноэами, а пентоз -  фуранозами.

Связываясь друг с другом гликозидными связями, молекулы 
моноз могут образовывать линейные или разветвленные цепи раз­
личной длины, в соответствии с чем различают дисахариды, триса- 
х ар иды, олигосахариды (4-10 монозных звеньев) или полисахариды 
(от 10 до нескольких сот звеньев). Все полисахариды по строению 
их молекул делят на две большие группы: гомополисахариды, постро^ 
ные из одинаковых монозных, остатков, и гетерополисахариды, сложен 
ные остатками различных моноз (рис. 3).

Целлюлоза представляет собой линейно построенный гетеропо­
лисахарид, состоящий из D -глик опирая аз, соединенных jfc=(l > 4) 
гликозидными связями. Частичный кислотный и ферментативный 
гидролиз целлюлозы дает целлобиозу и ее олигомергомологи (цел- 
лотриозу, целлогексозу и т.д.). Степень полимеризации целлюлозы 
колеблется в пределах 3000-10000, что соответствует молекулярным 
весам 5е 10^-10® (Кочетков и др., 1967).

Некоторые из широко распространенных в живом веществе по­
лисахаридов (целлюлоза, ламинорин, пектины), а также свободные 
олигосахариды (мальтоза, сахароза, рафиноза) и большинство обыч­
ных моносахаридов (глюкоза, фруктоза, галактоза, манноза, араби- 
ноза, ксилоза и рибоза) сохраняются в ископаемом виде с докемб­
рия и повсеместно встречаются в фанерозойских лимнических осад­
ках. Так, целлюлоза и ламинорин -  полисахарид оболочек современ­
ных бурых водорослей -  были обнаружены (S w a in  e t a l#, 1970; 
B r o o k s ,  S h a w , 1971) в остатках раннедокембрийских бурых 
водорослей.

Хитин -  второй после целлюлозы весьма широко распростра­
ненный в живом веществе структурный полисахарид. Этот важнейший 
полисахарид опорных тканей членистоногих (ракообразных, насеко­
мых и паукообразных) встречается, кроме того, в раковинах брахио- 
под, остракод, моллюсков, а также в стенках клеток грибов и не­
которых микроорганизмов. Хитин относится к так называемым му- 
кополисахаридам -  группе полисахаридов, в состав которых входят 
аминосахара или их производные* По структуре хитин близок к цел-



люЛоэе и пРедставляет собой линейный полимер, состоящий из остат­
ков 2 - аиетамидо~2 -дезокси-Д-глюкозы в пираназной форме, соединен- 
Kbix между собой —(1 —► 4) гликозидными связями. Таким образом,
хцтии можно рассматривать как производное целлюлозы, у которого 
рндроксилы замещены амидными группами. Гидролиз хитина в зави­
симости от условий, в которых он протекает, приводит к образова­
нию либо глюкозамина, либо N -ацетилглюкозамина. Хитин доволь­
но прочный биополимер: он нерастворим в воде, разбавленных кис­
лотах, щелочах и органических растворителях, но сравнительно легко 
расщепляется хитиназой -  ферментом, вырабатывавмым многими 
микроорганизмами (Дроздова, 1963). Как правило, хитин, за исклю­
чением некоторых грибов, не встречается совместно с целлюлозой.

У- большинства живых организмов хитин входит в состав слож­
ных биохимических систем, включающих карбонаты, фосфаты, белки, 
липиды, пигменты и другие органические вещества. Помимо хитина, 
в живом веществе синтезируется и много других му копол ис ах ар ид ов, 
состоящих из гликозамина, галактоз амина (хондрозамина) и уроно- 
вь1х кислот. Ископаемые остатки хитина и других мукополисахари- 
дов найдены во многих палеонтологических объектах, и в частнос­
ти (помимо насекомых) в экзоскелетах граптолитов, трилобитов, 
брахиопод, моллюсков палеозоя (Виноградов, 1944; Майская, Дроз­
дова, 1964; C a r l i s le ,  1964) в оболочках карбоновых грибов 
(S ta c h , 1956), в раковинах кайнозойских остракод (S o h n , 1958).

Важнейшим компонентом живого вещества являются нуклеино­
вые кислоты, играющие исключительную роль в процессах биосинте­
за белков и в наследственных явлениях. Они содержатся в клеточ­
ных ядрах и гранулах цитоплазматических микросом всех живых 
организмов и достаточно устойчивы, чтобы при определенных усло­
виях сохраняться в ископаемом виде (M in ton , R o s e n b e r g ,  1964). 
Нуклеиновые кислоты представляют собой высокомолекулярные 
биополимеры, состоящие из азотистых оснований пуриновой и пири­
мидиновой структуры, углевода (Д-рибозы или 2-Дезокси-Д-рибозы) 
и фосфорной кислоты ( Нг Р04 ). В состав нуклеиновых кислот входят 
пять универсальных азотистых оснований, из которых два (аденин 
и гуанин) являются производными пурина и три (цитозин, тимин, 
урацил) -  ;пиримидина (рис. 4). Три азотистых основания -  аденин, 
гуанин и цитозин -  встречаются как в ДНК, так и в РНК, тимин 
найден в основном в ДНК, а урацил известен только из РНК.

Поскольку выяснена роль нуклеиновых кислот в наследствен­
ных процессах, то нет сомнения в том, что состав их видоспецифи­
чен. При этом наряду с основным выражением вид оспе цифичности 
в последовательности чередования нуклеотидов в нуклеиновых кис­
лотах установлена (Белозерский, Спирин, 1956; Белозерский, 1969) 
таксономическая специфичность нуклеотидного состава, проявляю­
щаяся в соотношениях азотистых оснований. Организмы, относящие-
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к разным таксонам, могут быть охарактеризованы, i к
м процентным содержанием ГЦ в ДНК (Петров, v

ср Помимо универсальных азотистых оснований, в н; 
йСЛотах, особенно низших организмов, встречаются р 
олячестве так называемые минорные, дополнительные Ос*»^^^ 

*огорых известно в настоящее время более 2 0  (Романов, 
рвотами А. Н. Белозерского (1969) и исследователей его школы 
(Ванюшин, 1972) установлено существование определенных качест­
венных и количественных различий в содержании метилированных 
^орны х оснований (5-метилцитозина и 8 -метиламинопурина) в 

организмов различных систематических групп.
В ископаемом состоянии в фанерозойских палеонтологических 

остатках и осадочных образованиях, включая и лимнические, нуклеи- 
вовые кислоты сохраняются преимущественно в виде связанных 
аэ0тястых оснований (А, Г, У, Т, реже Ц) и нуклеозидов ( R o s e n -  
bergi 1964; P r a s h n o w s k y ,  1963; Колесников, 19736). Гораздо 
реже сохраняются нуклеотиды и полинуклеотиды. Поэтому в настоя­
щее время для таксономических (филогенетических) целей в палео­
биохимии может быть использовано почти исключительно лишь со­
отношение пуриновых и пиримидиновых оснований.

К числу важнейших компонентов живого вещества относятся 
липиды, которые к тому же довольно хорошо сохраняются в иско­
паемом состоянии в различных палеонтологических остатках. К 
этой обширной и в значительной мере искусственной группе, объе­
диняющей химически различные вещества, нерастворимые в воде, 
а растворимые лишь в органических растворителях, относятся жиры, 
масла, воски, стероиды, изопреноиды и др. Среди липидов количе­
ственно преобладают жиры, которые в процессе жизнедеятельности 
организмов животных и растений выполняют главным образом две 
основные функции: опорную (в качестве структурных компонентов 
клеток) и резервно-энергетическую (в качестве запасных жиров, 
защищающих организмы в неблагоприятных условиях и способных 
при окислении освобождать большой запас энергии). Наибольший 
интерес для палеобиохимии представляют структурные (протоплаз- 
матические) жиры, которые в отличие от резервных обычно содер­
жатся в постоянных количествах и имеют более определенный со­
став, не меняющийся при изменении экологических условий.

Природные жиры представляют собой сложную смесь, состоя­
щую почти исключительно из смешанных триглицеридов жирных 
кислот. Триглицериды (триэфиры глицерина и жирных кислот) на­
званы по входящим в их состав жирным кислотам. При этом раз­
личаются простые триглицериды, у которых все три радикала ( К1 ,
^2 • ) принадлежат одной кислоте, и смешанные, у которых они
разные.

В липидах живого вещества к настоящему времени установлено 
более 2 0 0  различных жирных кислот, из которых, однако, лишь не-
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^  к разным таксонам, могут быть охарактеризованы, например, 
средним процентным содержанием ГЦ в ДНК (Петров, 1972).

Помимо универсальных азотистых оснований, в нуклеиновых 
^слотах, особенно низших организмов, встречаются в небольшом 
количестве так называемые минорные, дополнительные основания, 
которых известно в настоящее время более 20 (Романов, 1968). 
рвотами А. Н. Белозерского (1969) и исследователей его школы 
(Ванюшин, 1972) установлено существование определенных качест­
венных и количественных различий в содержании метилированных 
^донорных оснований (5—метилцитозина и 6 -метиламинопурина) в 
ДНК организмов различных систематических групп.

В ископаемом состоянии в фанерозойских палеонтологических 
остатках и осадочных образованиях, включая и лимнические, нуклеи­
новые кислоты сохраняются преимущественно в виде связанных 
азотистых оснований (А, Г, У, Т, реже Ц) и нуклеозидов ( R o s e n ­
berg* 1964; P r a s h n o w s k y ,  1963; Колесников, 19736). Гораздо 
реже сохраняются нуклеотиды и полинуклеотиды. Поэтому в настоя­
щее время для таксономических (филогенетических) целей в палео­
биохимии может быть использовано почти исключительно лишь со­
отношение пуриновых и пиримидиновых оснований.

К числу важнейших компонентов живого вещества относятся 
липиды, которые к тому же довольно хорошо сохраняются в иско­
паемом состоянии в различных палеонтологических остатках. К 
этой обширной и в значительной мере искусственной группе, объе­
диняющей химически различные вещества, нерастворимые в воде, 
а растворимые лишь в органических растворителях, относятся жиры, 
масла, воски, стероиды, изопреноиды и др. Среди липидов количе­
ственно преобладают жиры, которые в процессе жизнедеятельности 
организмов животных и растений выполняют главным образом две 
основные функции: опорную (в качестве структурных компонентов 
клеток) и резервно-энергетическую (в качестве запасных жиров, 
защищающих организмы в неблагоприятных условиях и способных 
при окислении освобождать большой запас энергии). Наибольший 
интерес для палеобиохимии представляют структурные (протоплаз- 
матические) жиры, которые в отличие от резервных обычно содер­
жатся в постоянных количествах и имеют более определенный со­
став, не меняющийся при изменении экологических условий.

Природные жиры представляют собой сложную смесь, состоя­
щую почти исключительно из смешанных триглицеридов жирных 
кислот. Триглицериды (триэфиры глицерина и жирных кислот) на­
званы по входящим в их состав жирным кислотам. При этом раз­
личаются простые триглицериды, у которых все три радикала ( R1 ,
^2 » R3 ) принадлежат одной кислоте, и смешанные, у которых они 
разные.

В липидах живого вещества к настоящему времени установлено 
более 2 0 0  различных жирных кислот, из которых, однако, лишь не­



многие неразветвленные кислоты, как правило ( С4 —Сде), с четкие 
числом атомов углерода (в основном С10— и С10 — ), распространен 
ны в значительных количествах, В большинстве природных жиров 
содержится всего 4-7 преобладающих (универсальных) и несколько 
минорных (<5% от суммы) жирных кислот (Верещагин, 1972). При 
этом более 80% всех жиров у растений и животных составляют че- 
тыре кислоты: пальмитиновая, стеариновая, олеиновая й линолиевая 
присутствующие почти в каждой живой клетке.

Жирнокислотный состав жиров растений и животных видоспе­
цифичен. Природа жирных кислот, входящих в состав жиров, опреде*. 
ляет многие их свойства, и в частности температуру их плавления, 
которая зависит от количества двойных связей в кислотных остат­
ках. Жирные кислоты, в особенности насыщенные, являются наибо­
лее устойчивыми в ископаемом состоянии компонентами живого ве* 
щества. В палеонтологических остатках и в осадочных образованиях 
в пределах всего фанерозоя установлено присутствие многих из 
главньрс насыщенных жирных кислот, и в том числе пальмитиновой, 
стеариновой, миристиновой и лауриновой (A b e lso n  e t a l., 1963; 
C o o p e r ,  1962; B r e g e r ,  1966; P r a s h n o w s k y ,  1970).

К числу важнейших групп органических соединений, остатки 
которых установлены во всем разрезе фанерозоя ( T r e ib s ,  1934; 
V a lle n ty n e , 1960; T h o m a s , B lu m er, 1963), относятся тетра- 
пиррольные пигменты, принимающие активное участие в фотосинте- 
тических и дыхательных процессах живого вещества. Для всех этих 
пигментов характерно наличие четырех остатков пиррола, связанных 
между собой метиловыми группами (—СН=). При этом в большинст­
ве случаев четыре пиррольных кольца образуют замкнутую структу­
ру порфиринового ядра (хлорофиллы, гемины). Реже встречаются 
пигменты с разомкнутой тетрапиррольной структурой (фикобилины). 
Основные отличия между разными пигментами связаны с различиями 
в боковых группах и центральном атоме металла (рис. 5). Высокая 
устойчивость тетрапиррольных соединений ко всевозможным внешним 
физическим и химическим воздействиям определила хорошую их 
сохранность в течение длительного геологического времени.

В ископаемом состоянии в лимнических осадочных образованиях 
кайнозоя иногда сохраняются почти не измененные хлорофиллы а  , I , 
с , бактериохлорофиллы, феофитины и геминовые соединения. В более 
древних отложениях фанерозоя (мезозойских и палеозойских) удает- 
ся обнаружить преимущественно различные дериваты хлорофиллов, 
бактериохлорофиллов и геминов, которые различаются по присутст­
вию пятого изоциклического кольца (в порфириновом комплексе), 
свойственного хлорофиллам, и по сопутствующим изопреноидам -  
фитану и пристану -  производным фитольной группы хлорофиллы.
При этом в более древних отложениях обычно преобладают вторич­
ные металлокомплексы (ванадиловые, никелевые, железные) этиопор
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фиринов-Ш (дезоксофиллоэритроэтиопорфирин, дезоксофиллоэритрин, ц 
зоэтиопорфирин), хотя нередко, но в меньшем количестве, присутс*^ 
ют и свободные (безметаллические) порфирины, хлорины, феофитиц, 
феофорбид (H o d g s o n  e t a l., 1069; S a n g e r ,  G o rh a m , 1070; 
Ходжсон и др.# 1070).

Наряду с тетрапирольны ми пигментами в живом веществе цщр̂  
ко распространены пигменты желтого и оранжевого цветов, относя^ 
еся к группе каротиноидов. В живых организмах эта группа биопс% 
меров наряду с участием в фотосинтетических процессах у б актеру 
водорослей и высших растений связана со зрительными процессами' 
у животных, у которых она является также исходной для образовав 
витаминов группы А (Гудвин, 1962). Кроме того, карротиноиды носу, 
и опорные (структурные) функции, участвуя, например, в построении 
наружной оболочки (экзины) спор и пыльцы. Каротиноиды имеют 
лиизопреновую структуру, в основе которой лежит элементарное 
углеродное (C5 Hg) изопреновое звено

СНг =  С — си =  сн2 
сна

Высокая физическая и химическая устойчивость полииэопренон- 
дов обеспечила сохранность некоторых каротиноидов в ископаемом 
состоянии, в том числе и в лимнических отложениях (V allen tyne , 
1954). При этом некоторые структурные каротиноиды относятся к 
числу наиболее устойчивых биополимеров живого вещества. Так, спо. 
рополленины, являющиеся биополимерами каротиноидов ( ji-каротина] 
и их эфиров, участвуя в построении экзина, спор и пыльцы, своей 
необыкновенной устойчивостью обеспечили почти полную морфологи­
ческую сохранность их в ископаемом состоянии в течение сотен мил, 
лионов лет ( B r o o k s ,  S h a w , 1968). Эта поразительная устойчивость 
оболочек спор и пыльцы и определяет неизменный успех палинологи­
ческого анализа -  одного из основных методов биостратиграфии раз­
нофациальных осадочных лимнических образований. В последнее вре­
мя спорополленины, сходные с современными, были обнаружены да­
же в наиболее древних осадочных образованиях Земли из кремней 
серии Онфервахт ЮАР с возрастом порядка 3.4-3.7*10® лет (Brook* 
S h a w , 1072).



Г л а в а  4

МЕТОДЫ ПАЛЕОБИОХИМИЧЕСКИХ ИССЛЕДОВАНИЙ

Своими успехами палеобиохимия в значительной мере обязана приме­
нению комплекса новейших микро- и ультрамикр©аналитических ме­
тодов для исследования ископаемых остатков биополимеров и их 
мономерных составляющих* Методы эти непрерывно совершенствуются 
и аналитическая точность их повышается. И если на заре палеобио- 
химических исследований аналитическая точность +1 0 - 2 0 % для изуче­
ния биогенного состава осадочных пород считалась (Дегенс, Ройтер, 
1967) вполне удовлетворительной, то сейчас для изучения таксономи­
ческой специфичности и палеоэкологических особенностей палеонто­
логических объектов нередко требуется точность не менее +1 -+2 %.
В настоящее время при биохимических исследованиях палеонтологи­
ческих остатков используется комплекс методов, включающий в се­
бя различные виды количественной хроматографии (тонкослойную, 
газовую, бумажную, ионнообменную), высоковольтный электрофорез, 
гельфильтрацию, электродиализ, УФ- и ИК-спектрофотометрию, ре­
фрактометрию, спектрополяриметрию, авторадиографию, контактную 
микрорентгенографию, термо-весовой, рентгено-структурный и лю­
минесцентный анализы, а также различные методы микроскопии (фа­
зово-контрастную, поляризационную, люминесцентную и инфракрасную)

Несомненно, весьма перспективными методами в палеобиохимий 
являются, кроме того, хроматографическая масс-спектроскопия, ска­
нирующая электронная микроскопия, УФ и рентгеновская микроскопия 
и некоторые другие.

Палеобиохимическим исследованиям палеонтологических объек­
тов предшествует их минералого-биогеохимическое и микроструктур- 
ное изучение, в процессе которых определяются элементарный хими­
ческий и минералогический составы, физические свойства (микро­



твердость, удельный вес, спектры отражения), особенности микро- 
структур, оценивается характер сохранности (явления перекристадч 
лизации, замещения, наличие тканей, биогенных компонентов) и огк 
ределяется пригодность объекта для того или иного вида биохими­
ческих анализов. Собственно палеобиохимические исследования начич 
наются с гистохимического анализа препаратов из палеонтологически 
объектов. Основная цель палеог истохимического анализа заключает^ 
в установлении присутствия и выявлении пространственной локализа* 
ции (топохимии) основных биогенных компонентов в ископаемых осч 
татках тканей организмов минувших эпох.

При количественных палеогистохимических исследованиях испс^ 
дуются достижения современного гисто-цитохимического анализа 
(b is o n , I960; Пирс, 1962; Лилли, 1969), а также опыт микростру  ̂
турного и биогеохимического изучения палеонтологических остатков, 
Количественные методы палеогистохимии основаны преимущественно 
на измерении величин поглощения Определенных электромагнитных 
колебаний (спектров поглощения) в палеогистологических препара­
тах при помощи микроспектрофотометров. При этом используется 
как естественное поглощение, связанное непосредственно со свой­
ствами самого объекта, так и поглощение, возникающее в резуль­
тате специфических цветных реакций, в которых определенным обра- 
зом участвует и объект.

Наиболее чувствительным методом современной палеогистохи­
мии является флюоресцентный анализ, основанный на измерении при 
помощи микроспектрофлюориметра спектральной интенсивности флюо­
ресценции естественных или флюорохромированных палеонтологичес­
ких препаратов.

Палеогистохимический анализ, позволяющий идентифицировать 
in  s i tu  некоторые классы биогенных соединений и изучать их про­
странственное распределение (в препаратах), облегчает дальнейшие 
этапы палеобиохимических исследований, которые в конце концов 
сводятся к количественному разделению и идентификации многоком­
понентной системы различных биомолекул, присутствующих в палеон­
тологических остатках. Предварительно проводится комплекс проце­
дур для очистки объекта от возможного вторичного биогенного за­
грязнения, включающий отмывку в системах растворителей и диализ. 
Кроме того, принимается система мер, исключающая возможность 
последующего загрязнения и изменения. В частности, все дальнейшие 
операции проводятся в отдельном боксе в атмосфере инертного газа 
при контролируемой температуре.

Весьма трудоемкой и очень тонкой задачей является отбор 
проб определенных участков тканей из палеонтологических объектов 
в необходимых для анализа количествах. В нашей лаборатории эти 
операции проводят обычно при помощи микроманипулятора под мик­
роскопом с использованием также метода флотации.



Специфические тесты на основные биополимеры
(и их мономерные составляющие), используемые в палеоб иохимии

Определяемые вещества Специфические тесты Микрофото- 
метрия в 
максимумах 
поглощения, 

ммк
биополимеры

реагирую­
щие мономе­
ры, группы

реакции, реактивы
эффект окраши­
вания, флюорес­

ценция

Белки, поли­
пептиды

Пептидные 
связи, 

(-C0-NH-)* 
(при п > 2 )

Биуретовая реакция (с сульфатом меди в 
щелочной среде):
1 ) U $ 0 4  • 5H2 0+NaKC4 H4 0g + КЗ +

+ Н20 + NaTOH;
2) CitS0 4 * 5Н20 + Na2 C02  + цитрат нат­

рия + Н20 + NaOH

Фиолетовое,
красно-фиоле­
товое

540-650

330

Пептиды —СО—NH— N-галогенирование + толидин: ✓
а) НС1 + К Мп04  (или С1 из баллона). +
б) 0 -толидин + СН̂ СООЙ + КЗ

Синее 000-700(595)

Белки, поли­
пептиды

Свободные
С —  н н 2 )

аминокис­
лоты

1) Прочный зеленый (pH-  1, 2); 2 ) наф­
толовый желтый

Сине-оеленое 500-700(630),
450-480



Определяемые вещества Специфические тесты Микрофотомет- 
рия в макси­
мумах погло­
щения, ммк

биополимеры
реагирующие
мономеры,

группы
реакции, реактивы

эффект окраши­
вания, флюо­

ресценция

Белки, пепти 
ды

- Тирозин, 
фенилала­
нин

Ксантопротеиновая реакция: 
1) HN03 ;2 ) HN0 3 + NH4 0H Ярко-желтое,

оранжевое
450-480, 480- 

490
Тирозин Реакция Миллоиа:

1) H$r( N03 ) 2  + На 0 + HNO, + NaN03j
2) Н$30* + HjCl, + Na2 S0^ + H2 0+Cl̂ CCO0H

Розово-красное 200-360(280.355);
490-550(500)

Тирозин Реакция Морель-Сислея (диазотирование 
с азосочетанием)
а)[1н. НаНОг + 1н. СН3 С00Н + Н20 (в тем- 

ноте)] + б) [ 8 -амино- 1  -нафтол-суль­
фокислота в эталоне + КОН + мочеви­
на (в темноте)]

• Красно-пурпур 
ное, розовое

- 490-500

Все амино­
кислоты

Нингидриновая реакция с предварительным 
гидролизом в НСЪ :
1 ) 0 . 1% нингидрин в нитратном буфере 

(pH 5)
Фиолетовое, 

желтое (пре 
опро)

500-575; 450- 
. 480

2 ) нингидрин + Са(Н0 з ) 2  • 3 Н2 0  +
+ коллидин

реакция Грей-Хартли с данзилхлоридом 
Ш (DNSCI)

)

Полихромати­
ческое

Интенсивно жeJ 
тая флюорес]
и&мхшя в УФ/Л.-/7/7/Т А /

450-700

1-
1



Оксиамино- 
кислоты, ок- 
сипролин, 
серин, теонин

1%-й метапериодат натрия (водный раст- \1 
вор) + реактив Несслера 1

Красное, фиоле­
товое

540-050

[(-$s-)+
+ (-SH )] 
цистин, цис­
теин, метио­
нин

Окисление над муравьиной кислотой (4.7% 
НСО3 Н ) .+ азур А + эозин В или тионин, 

метиленовый, синий

Фиолетовое,
синее

540-590

-$Н-(цистеин), 
-SS -(цис­
тин), произ­
водные циан­
амида 
(аргинин)

а) Нитропруссид натрия + НС1 + метанол+ 
+ NH4 OH +

б) + NaCN + Н̂ О + метанол
а) тиогликолят натрия + NaOH + б) 2 .2 '-  

диокси-8 .6 '  -динафтилсульфид в этаноле

Красное (-  SH ), 
оранжевое — 
голубое(арг) 

Красное (-SS -)
Розовое, крас­

ное, голубое, 
синее

490-500; 450- 
490

490-500
490-000

Белки, поли­
пептиды

•Аргинин Реакция Сакату ши:
1%-й 2.4-дихлор-ос-нафтол в бутаноле + 

+ 1%-й NaOCI + Ba(0H) 2 + Нг0
Красное 490-500

Орнитин, ли­
зин, пролин 
+ оксипро- 
лин + сар- 
козин, гли­
цин, осталь­
ные амино­
кислоты

а) ванилин в Н-пропаноле (+t°e 110°C) + Желто-<з еленая 
флюоресцен­
ция в УФ: яр­
кая -  орн, 
слабая -  лиз



Определяемые вещества Специфические тесты Микрофотомет- 
рия в максиму­
мах поглоще­

ния, ммк
биополи­
меры

реагирующие
мономеры»

группы
реакции, реактивы

эффект окра­
шивания, флюо­
ресценция

+ б) КОН в этаноле ( + t °  « 100°С) Розовое (орн), 
красное(про-
+ опро +
+ cap), сине- 
зеленое (гли), 
светло-ко­
ричневое 
(остальные)

480-560

Цитруллин 1,4гдиметил аминобензальдегид + НСЪ + 
+ NaCI + Н20

Желтое 450-480

Полисаха- -
РИДЫ

1 ,2 -гликоль- 
ные группы, 
альдегид

ШИК-реакция:
а) окисление НЭО̂  + б) реактив Шиффа 
на альдегиды (фуксинсернистая кислота 
+ Нг0 + HCL )

Интенсивно
красное,
лиловое

490-500

Целлюлоза 1) Zu,Cl2 : КЗ : 3 : Н20 = 25 : 6  : 2 : 8 Фиолетовое 500-575
2) 3 : КЗ : Н20 : H2 S0+-  1:2:3:2 Интенсивно

синее
575-590

3) H2 CrO*, КМпО* + Н20 Красное,
пурпурное 1

490-500



Крахмал ( Я : КО : НдО ** 1:2:3000): (глицерин) « ' 
1 : 8

Темно—си - ) 
нее

515-590

Инулин 0.5%-й орсин в 90%-м этаноле + НСЪ Оранжево­
красное

490-560

Пектиновые
вещества

a) HCL : этанол (1 : 3) + NH4 OH +
+ 6 ) рутениевый красный [ Ru( ОН )С13  :
: 3NH3 - Н2 0: Н20 (1 :5 0 0 0 )]  (в тем­
ноте)

Темно-крас­
ное

490-660

Хитин N -ацетилгек- 
созамины 
(аминоса- 
хара)

а) гидролиз НС1 + б) щелочной парадиме- 
тиламинобенальдегид pH 9.8 + ацетил- 
ацетон

а) КОН + Нz 0 + б) КЗ : Э : Н20 = 2 :
: 1 : 200 + 30% ZnClz + 70% Н%0

С а^  3 : СdClz • 6  Hz0 : Hz0 = 125 :
12 : 4 : 1

Фиолетовое,
коричне­
вое

Красно-Фио­
летовое

450-575

490-575

Полисахари­
ды

Сахара Дифениламин-4-сульфиновокислый барий 
в метаноле +"t° * 100°С

Флюоресцен­
ция в УФ 
( ~  254ммк)

Полисаха­
риды
(гомо)

Олигосахари­
ды, содер- 
жащие ке­
тозы, ке­
тозы

1) антрон + СНдСООН + этанол + НдРО  ̂ + 
+ t °  = 110°С

Желтое 450-480

2) мочевина + НС1 + этанол + t Oê 0°C Синее 575-590



Определяемые вещества Специфические тесты Микрофотомет-
биополи­
меры

реагирующие 
мономер ы, 

группы
реактивы, реакции

эффект окраши­
вания» флюо­
ресценция

рия в максиму­
мах поглощения, 

ммк

Полисаха­
риды (ге- 
теро)

Моносахара,
дисахара,
уроновые
кислоты

1) Реакция Пастушки:
нафторезорцин ( 1,3-д иоксинафталин) + 
+ этанол + Н20 + CI3 CCOOH (или
н2 $0 «, н9 ро*)

Полихромати­
ческое, спе­
цифичное для

400-7502) Реакция Шталя-Кальтенбаха:
анисовый альдегид + этанол + HgSÔ . + 
+ СН3 СООН + t °  -  100°С

индивидуаль­
ных сахаров

Дезоксисаха-
ра

1) a) + Н20 + б) нитропруссид нат­
рия + Н2 0  + пиперазин в этан аде

Голубое 570-590

2) a) Na30^+ Н20 + б) л  —нитроанилин 
в этаноле + НС1

Желтая флюо­
ресценция в 
УФ

Нуклеинов 
вые кис­
лоты

Пуриновые и 
пиримиди­
новые осно­
вания: 
аденин 
гуанин 
цитозин 
урацил 
тимин

Естественное поглощение в УФ:

в 0.1 н. НС1 
»
*

в Н20
в 0.1 н. НС1 ^ /

240-280

262
249
276
260
265



Пурины а) ацетат ртути + этанол + СН̂ СООН + ' 
+ б) дифенилкарбазон в 96% этаноле + 
+ t o  = 120°С

a) A9 NO3 + На 0  + б) бромфеноловый си­
ний + ацетон

Темное 1

ДНК Реакция Дише:
а) дифениламин + На $0^ + СН̂ СООН + 

+ t °  = 100°С
Синее 595

РНК Реакция Эйлера-Хана: 
a) FeCl3  + НСЪ + СН3 С00Н + б) 25%флор- 

глюцин + НСЪ + СН3 СООН
Сине-зеле­

ное
680

•

Дезоксирибо-. 
за, альде­
гидные 
группы

Реакция Фельгена:
реактив Шиффа (фуксинсернистая кис­
лота + НС1 + н3о )

Красное 550-575

Фосфатные
группы

Г аллоцианин + хромовые квасцы, + 
+ Н20 (pH = 1.64)

Фиолетовое 497 575

Липиды Все липиды 0.2% 2/,7 -  дихлорфлюоресцеин + этанол Светло-зе­
леная флюо­
ресценция 
в УФ 
(270 ммк)

0.05% родамин В + 96% этанол Темно-фиоле­
товая флюо­
ресценция в 
УФ (270ммк)



Определяемые вещества Специфические тесты Микрофотомет-

биополи­
меры

реагирую­
щие мо­
номеры, 
группы

реакции, реактивы
эффект окраши­
вания, флюорес­
ценция

рия в макси­
мумах поглоще­

ния, ммк

Липиды Все липиды Реакция Берга:
а) кофеин + Н̂ О + б) 3,4-бензпирин +

+ н2о
Голубая флюо­

ресценция в 
УФ

-

Судан Ш + шерлах красный Красно-оран­
жевое

480-500

Триглице­
риды
жирных

Нейтраль­
ные ли­
пиды

Нильский голубой + H^SO  ̂ + Н̂ О Розовое, крас­
ное

480-550

кислот Жирные Нильский голубой + Н2 $(Ц + Н̂ О Синее 570-595
кислоты Реакция Фишлера:

предварительная обработка НСЪ + щаве­
левая кислота + а) уксуснокислая 
медь + Н̂ О + б) гематоксилин + 
этанол + Zi^CO^

Темно-синее 570-595

а) уксуснокислая медь + Н̂ О + б) рубеа- 
новая кислота

Зеленое 400-450

Триглицириды 
жирных 
кислот

Реакция Адамса:
предварительная обработка ЭДТА + 
а) панкреатическая липаза + б) CaClz +-+- Hj, О +- РЪ ( М03 + ( ЫИ̂ УЗ -t-

Темное
J

-



Пигменты
тетрапи-
рольные

Т етрапироль- 
ные соеди­
нения

Спектры поглощения в органических \ 
р аствор ителях

•  \
350-800^,400')

Хлорофилл А Спектры поглощения в серном эфире Синевато-зеле­
ный, темно­
красная флюо­
ресценция

660, 613, 577,
531, 498, 429, 409

Хлорофилл В Ярко-зеленый, 
красная флюо­
ресценция

642, 593, 545, 
453, 427

Бактериохло-
рофйлл

— 750

Этиопорфирин
Ш

— 625,577, 538, 502

В анад иловый 
порфирин

553, 575

Дезоксофилло-
эритроэтио-
порфирин

400, 498, 538, 558, 
566,594,610,621

Лигнины Реакция Моле:
а) 0.5% КМиО* + Н20 + НСЪ + 
+ б) NH4 OH + Н20

Красное 490-500

Основной фуксин + Н2 0  + NĤ OH Пурпурное 500-560



Минерапого-геокимическое и
роструктурное изучение

Изготовление специальных шлифов, 
ашшшфов_______________

Минералого-геохимический анализ:
1 )

Si
4)

11

измерение кристаллооптических 
констант,
микротвердометрия, 
люминесцентная микроскопия, 
рентгено-структурный анализ, 
диагностическое окрашивание, 
капельный микроанализ

Мйкроструктурный анализ:
1) фазово-контрастная микроскопия,
2) селективное окрашивание,
3) флюорохромирование и люм-мюс- 

роскопия,
4) рентгенография

1
Палеогистохимический анализ (тка­
ней, оболочек, органических мат­
риц, мембран, клеток)

1 .....
Мацерация, фиксация, заключение 
в твердые среды (целлоидин, по- 
листиролы, нитроцеллюлоза, канад­
ский бальзам, эпоксидные смолы;

Палеобиокимический анализ гистод^ 
гически определенных тканей

Очистка препарата от вторичного 
загрязнения, меры стерильности. 
Контроль чистоты

I
Извлечение гистологически опреде^ 
ленных участков тканей: 1) микро.. 
манипулятором, 2) флотацией

I
Экстракция органическими раствора 
те ля ми пигментов липидов углевод^ 
родов, хроматографическое их разпе. 
ление и количественная идентифвдйа

I
Деминерализация:
1) декальцинация, 2) десилицифи­

кация

Экстракция и отделение свободных 
аминокислот, аминосахаров, сахаров, 
азотистых оснований, их хромато- 
графическое разделение и иденти­

фикация

Деминерализация:
1) декальцинация, 2) десилицифи­

кация

I ~
Изготовление гистологических 
_________ препаратов_______________

Гистологический анализ:
1) окрашивание» -флюорохромиро­

вание,
2) фазово-контрастная и люм-мик- 

роскопия

\
Гистохимические тесты на белки, по- 
лисахариды, липиды, пигменты нук­
леиновые кислоты, лигниты и их мо­
номеры. Топохимия препарата *

* - "Г
Количественная гистохимия -  мик­
роспектрофотометрия

Растворение и фракционирование бел 
ков полисахаридов, нуклеиновых кис 
лот:
1) электрофорез, 2) гель хромато- 

графия___________________________

Гидролиз биополимеров и связанных 
аминокислот, аминосахаров, сахаров 
пуриновых и пиримидиновых основа­
ний

I -------
Ионообменное отделение аминокисло 
сахаров, азотистых оснований: обес­

соливание

I
Количественное Т О , О , ГЖчхрома- 
тографическое разделение и иденти­
фикация; 1) аминокислот, 2) сахара 
и аминосахаров, 3) пуриновых и пи­
римидиновых оснований

Рис. в. Схема полного микроструктурного и биохимического изучения 
палеонтологических объектов.



По спектрам отражения проб или определенных участков папе- 
Оцтологических препаратов, а также на основе количественной оцен­
ки других физических признаков, отбираются формы близкой сохран­
ности» чтобы снизить влияние тафономического фактора при таксоно­
мических и экологических интерпретациях результатов анализа. На 
последующих этапах палеобиохимического анализа извлекаются 
цопаемые остатки пигментов, липидов, белков, углеводов и нукле­
иновых кислот, проводится их электрофоретическое и гельфильтра- 
ционное разделение с идентификацией с помощью системы специфи­
ческих тестов (табл, 2). После этого биополимеры и г связанные* 
соединения гидролизуются в ампулах до мономерных составляющих, 
которые затем при помощи хроматографических методов разделяют- 
01 и идентифицируются соответствующими тестами и количественно 
определяются на основе микроспектрофотометрии и микроспектрофлюо- 
рометрии. Схема основных этапов полного микроструктурного и па- 
леобиохимического изучения палеонтологических объектов приведе­
на на рис. 6 . В зависимости от палеобиохимических целей и особен­
ностей материала в каждом конкретном случае разрабатывается 
своя стратегия анализа. В тех случаях, когда необходим полный 
палеобиохимический анализ одного палеонтологического объекта, 
возможны также различные аналитические схемы, которые постоян­
но совершенствуются. Один из вариантов такой схемы полного па­
леобиохимического анализа одного палеонтологического образца, 
принятый в нашей лаборатории, изображен на рис. 7. В большинст­
ве случаев в палеонтологических объектах, изучаемых палеобиохи­
мией, биогенные соединения сохраняются в чрезвычайно низких 
концентрациях, измеряемых микрограммами (т&.кН* г) и нанограм­
мами (ть *10“® г). Поэтому для их изучения используются ультра- 
микроаналитические методы исследования. К числу наиболее тонких 
и универсальных методов, используемых палеобиохимией, относятся 
различные виды хроматографии -  одного из самых совершенных 
микроаналитических методов нашего времени. Наиболее эффективным 
и универсальным, а в некоторых случаях единственно применимым 
методом комплексного изучения биогенных соединений палеонтоло­
гических остатков, является метод количественной тонкослойной 
хроматографии (КТСХ).

Метод тонкослойной хроматографии, предложенный в 1838 г. 
нашими соотечественниками Н. А. Измайловым и М. С. Шрайбер и 
разработанный Е. Шталем и другими (Шталь, 1965, 1962; R a n d е -  4 

rath, 1966; Ахрем, Кузнецова, 1964), в настоящее время является 
общепризнанным высокочувствительным микроаналитическим мето­
дом разделения и количественной идентификации микроколичеств 
веществ в многокомпонентных смесях с высокой точностью. Иссле­
дователями разных лабораторий мира разработано множество вари­
антов тонкослойной хроматографии для количественного разделения



разных классов соединений из природных и искусственных объектов 
для всевозможных целей.

Для палеобиохимических исследований палеонтологических 
объектов в нашей лаборатории были разработаны количественные 
микро- и ультрамикроаналитические варианты тонкослойной хрома­
тографии, которые позволяют с точностью 1- 2 % разделять и иден­
тифицировать микро- и нанограммовые количества (до tv • Ю"* * мо*. 
ля): аминокислот, сахаров, азотистых оснований, нуклеозидов, ли­
пидов и пигментов. Кроме того, для фракционирования ископаемых 
высокомолекулярных соединений -  биополимеров -  используется 
тонкослойный вариант гель-фильтрации на сефадексах. В частности 
для фракционирования палеосклеропротеинов после их растворения 
(например, в Li Вт, мочевине, тиогликолевой кислоте) применяет­
ся тонкослойная гель-хроматография в наклонных камерах в соче­
тании с электрофорезом.

Хроматография в тонком слое является адсорбционной твердо., 
жидкостной хроматографией, представляющей собой сложный сорб­
ционно-миграционный процесс во время которого раствор с разде­
ляемыми веществами (подвижная фаза) протекает через тонкий 
слой сорбента (неподвижная фаза) в заданном направлении. При 
этом разделяемые компоненты подвижной фазы селективно удержи­
ваются неподвижной фазой в соответствии с их свойствами. Во вре. 
мя протекания подвижной фазы через слой сорбента идет непрерыв­
ный равновесный процесс сорбции и десорбции. А поскольку разные 
вещества, растворенные в подвижной жидкой фазе, неодинаково удбр| 
живаются стационарной твердой фазой, то происходит их разделение! 
в виде пятен или зон, пространственное положение которых специ­
фично в идентичных условиях. Однако равновесие между сорбцией и 
десорбцией достигается не мгновенно, и поэтому происходит неко­
торая диффузия пятен, последние обычно более четки сверху и не­
сколько размыты снизу, иногда с образованием „хвостов". Сущест­
вует и много других неблагоприятных для количественной тонко­
слойной хроматографии моментов, которые, однако, можно свести 
к минимуму с помощью динамической теории тонкослойной хромато­
графии, развитой в работах Э. Шталя и исследователей его школы 
Ореннер, Нидервизер и др., 1965), Э. Шелл ар да (Шеллард, 1971) и , 
в особенности в работах лаборатории (ИВС АН СССР) Б.Г. Белень| 
кого (Беленький, Нестеров, Ганкина, 1968; Беленький, 1672). I

Методики количественной тонкослойной хроматографии для 
палеобиохимического анализа, разработанные в нашей лаборатории, 
основаны на соблюдении строго контролируемой стандартизации 
основных условий, определяющих в соответствии с теорией оптима 
ные результаты хроматографического процесса (Колесников, 19726 
В качестве адсорбентов для приготовления тонкого слоя (100-200 
используются силикагель, окись алюминия, окись магния, целлюлоз



сефадеКсы (для ТС-гель-хроматографии). Кроме того, в последнее 
**пеМЯ для ТС-хроматографии стали применяться равномернопористые 

мк) полиамидные пленки (многократного использования), изго- 
^рляемые в лаборатории из капрона по методу Т. В. Венга ( W ang ,

Наилучшее разделение с наименьшей диффузией пятен достига- 
эТСя при использовании определенных узких фракций очищенного 
сорбента контролируемого качества (размер пор) и гранулометриче­
ского состаза. В основном применяются фракции 15,12,7,5,3,2 и 1 мк. 
равны м  образом отечественных марок готовых сорбентов, хотя 
иногда сорбенты готовятся специальными стандартными методами 
з лаборатории (например, силикагель - 'и з  жидкого стекла NcL^SiOj ). 
0 особых случаях используются специфически сформованные в при­
сутствии эталонного набора разделяемых веществ силикагели с 
целью придания им повышенной избирательной адсорбционной способ­
ности по методу В. В. Патрикеева (Патрикеев, Шолин, 1964).

Фракционирование адсорбентов после их размельчения на виб­
рационном истирателе и в механических агатовых ступках проводит­
ся методом последовательной седиментации в системе сосудов (с 
НдО или этанолом) на основе закона Стокса,, описывающего ско­
рость падения мелких частиц в неподвижной жидкой среде:

г 2 • Z  ( i 1 -  d,z  ) ■ д-  
v  =  ----------------------------- ,

п

где гг -  скорость падения частицы в см/сек.; г  -  радиус частицы 
в см; -  плотность частицы г*см“3; ^  -  плотность жйд кости
в г*см~3; ^ -  коэффициент вязкости жидкости, (динамическая вяз­
кость) пауз; д~ -  ускорение силы тяжести в см/сек?.

Толщина слоя сухого адсорбента (100-140 мк в аналитическом 
варианте и 150-200 мк для микропрепаративного разделения) на 
стеклянных пластинках (75х75 и 175x175 мм) и его' качество (одно­
родность, плотность) контролируются под микроскопом.

В некоторых случаях в ультрамикроаналитических вариантах 
ТС-хроматографии используются специальные стеклянные пластинки 
50x50 мм с тонкими алмазными бороздками вдоль фронта каждой 
точки старта. Пробы и метчики наносятся при помощи калиброван­
ных капиллярных емкостей 1 - 2  мкл путем принудительного впрыс­
кивания. Принимаются меры, исключающие возможность поврежде­
ния слоя сорбента при нанесении пробы. Наиболее удовлетворитель­
ные результаты для большинства изучаемых палеобиохимией веществ 
получаются при нанесении в одну точку старта 0 . 1- 0 . 6  мкг смеси 
веществ. Обычно применяется многократное принудительное впрыски­
вание по 0.2-0.4 мкл пробы в каждый прием (при концентрации 
0.6-О.8 мкг/мкл разделяемых веществ в растворителе). Для коли-



явственной идентификации разделяемых соединений на каждую пласч 
тинку наряду с анализируемыми пробами наносят оптимальное ко­
личество стандартных растворов соответствующих веществ опред©  ̂
ленной концентрации (метчиков). Наиболее удовлетворительные 
зультаты получаются при такой концентрации исследуемого раствор 
когда определенное вещество, находящееся в наиболее низкой конч 
централи и, дает еще различимый эффект (пятно), а вещество наибо* 
лее высокой концентрации превосходит его по содержанию немногу 
более чем на порядок.

Пластинки с нанесенными пробами после высушивания в стан* 
дартных контролируемых условиях помещают для разделения в еде* 
циальные хроматографические камеры. Результат хроматографичес^ 
го разделениями в том числе значение Rf разделяемых веществ,в 
значительной мере определяется конструкцией и относительными 
размерами хроматографических камер. В нашей лаборатории исполу 
зуются хроматографические камеры собственной конструкции, основ, 
ные параметры которых рассчитаны исходя из оптимальных условий 
хроматографического процесса, вытекающих из теории и практики 
ТС-хроматографии.

В основном используются три типа герметически закрывающих, 
ся камер с регилируемым объемом -  для восходящего вертикально* 
го, восходящего наклонного и горизонтального разделения. Конст­
рукция горизонтальной камеры предусматривает также вариант про* 
точного горизонтального разделения, для чего финишный конец пла­
стинки со слоем адсорбента может обнажаться на 10-15 мм и на­
греваться до заданной температуры или обдуваться теплым воздухоц 
В этом случае камера работает по принципу БН-камеры, элюент, 
доходя до конца пластинки, испаряется с нее. Таким образом, про­
исходит непрерывное поступление свежего элюента, а следователь­
но, фактический пробег его может во много раз превышать длину 
пластинки, что значительно улучшает степень разделения веществ 
с близкими Rf . Все камеры могут быть использованы как для од­
номерного, так и для двумерного хроматографического разделения. 
В случае необходимости более четкого разделения компонентов с 
близкими значениями Rf применяется проточное, повторное и сту­
пенчатое хроматографирование в одной или разных системах раст- 
ворителей. Перед каждым последующим повторным хроматографиро­
ванием пластинку сушат и добавляют свежий элюент.

Предварительный расчет величины Rf для л,нго числа 
пропусканий элюента производится по уравнению (Шталь, 1965):

Для вычисления максимального числа повторных пропусканий 71п2 
с целью наилучшего разделения двух пятен с исходными значениями



и Я/ при однократном пропускании элюента используется 
ранение ^(B obbitt, 19вЗ)

 ̂случае, когда при использовании одной системы растворителей 
^ ть  веществ не разделяется, применяется ступенчатое хромато- 
^ирование или повторное хроматографирование в разных элюен- 
rflJCe Обычно сначала проводят хроматографирование в системе, где 
делится максимальное число веществ данной смеси, а затем исполь- 
^ртся элюенты, в которых неразделившиеся вещества имеют доста­
л о  различные значения fy.

Ятя разделения аминокислот, сахаров, азотистых оснований,
1й11идов и пигментов методами ТС-хроматографии применялись как 
стандартные разделительные системы, так и специально разрабо- 
танные хроматографические системы. При этом использовались ме- 

элизотропных рядов Э. Шталя и сводки по растворителям в органи­
ческой химии (Райхардт, 1973). Высушенные хроматограммы для 
появления опрыскиваются в специальной камере соответствующим 
реактивом при помощи пульверизатора, соединенного с баллоном со 
сжатым газом (аргоном), дающим сильное равномерное распыление 
раствора в виде устойчивого тумана -  аэрозоля. Основные парамет­
ры хроматограмм ( fij, размеры и относительное положение пятен) 
измеряются с большой точностью на компараторе ИЗА-2. Прежде 
всего определяется величина

где RSp -  расстояние от старта до центра пятна, R#  -  расстоя­
ние от старта до фронта (финиша). В ряде случаев необходимо иден­
тифицировать анализируемые вещества с помощью специфических 
цветных реакций методом микроспектрофотометрии или флюорометрии 
непосредственно на хроматограммах. В большинстве случаев поло­
жение пятен веществ на ТС-хроматограммах более надежно опреде­
лять по отношению к какому-либо из четких, надежно идентифициро­
ванных пятен анализируемой смеси, используя для этой цели значе-
гае Rtf = -----; где Rf$ -  величина Rf для 'эталонного пятна
(« ). Rfa

Количественное определение разделившихся веществ производит­
ся in  s i tu , т.е. путем изучения их в пятнах непосредственно на 
фоматограммах с помощью микроденситометрии, флюорометрии или 
микроспектрофотометрии. В случае денситометрии наряду с хрома­
тограммами использовались и их фотокопии. Предварительная коли­



чественная оценка хроматограмм с точностью до 4-9% производит^ 
по измеренным на компораторе размерам пятен анализируемых ве^ 
ществ и стандарта.

В пределах концентраций (1-80 мкг), с которыми обычно имо* 
ет дело ТС-хроматография, действительна линейная зависимость 
( P u rd y ,  T r u te r ,  1962) между логарифмом количества вещества 
в пятне (Хд'Л) и корнем квадратным из площади пятна ( V5" ):

(S )  = п  Iff Л + р ,

где п и р -  постоянные величины, определяемые эксперименталь- 
но калибровкой по стандартным растворам. Поскольку в общем слу* 
чае хроматографические пятна имеют эллипсоидальную форму, то 
площадь их может быть вычислена по формуле

S = X  • х  • у  у

где х  и у  -  полуоси эллипса. Для каждой серии анализов строит­
ся калибровочный график зависимости (S от Ъд Jc для стан­
дартных растворов заданной концентрации, из которого в дальнейшем 
по измеренной площади анализируемого пятна можно найти количест­
во вещества в нем.

Количественное определение вещества в пятнах непосредствен­
но на хроматограммах с помощью микроденситометра-флюориметра 
или микроспектрофотометра является одним из наиболее чувствитель- 
ных ( 1 0 “®-1 0 ~И моля) и точных (1-3%) современных аналитических 
методов. Денситометрический метод количественного анализа хро­
матограмм основан на сравнении оптической плотности (интенсив­
ности окраски) хроматографических пятен анализируемых веществ 
( D ) и слоя чистого адсорбента ( D0 ). С этой целью хроматограм­
му сканируют на микроденситометре узким (точечным) лучом света 
и регистрируют фотоумножителем долю отраженного или проходяще­
го светового потока. Поскольку окрашенные вещества поглощают 
свет преимущественно дополнительных цветов, то необходимо конт­
ролировать длины волн падающего света, используя монохромати­
ческий свет или соответствующие светофильтры. При денситометри- 
ческом методе изучаемые вещества должны быть переведены в ви­
димую форму, что достигается либо действием специфических реа­
гентов, либо мокрым сжиганием, например H2 SO4 . Еще более совер­
шенным методом качественного и количественного анализа хромато­
грамм in  s i tu  является микроспектрофотометрический метод, 
дающий возможность, помимо измерения оптической плотности в 
максимумах поглощения изучаемых веществ, снимать их спектры 
поглощения или флюоресценции. Вычисление количества вещества 
в хроматографических пятнах по денситометрйческим и спектрофото-
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Палеобиохимический препарат 
(гистологически определенная 

ткань)

I
Экстракция

пигментов липидов
1. Ацетон + Н20
2 . Бензол+эфир+ 

^хлороформ + 
+метанол

(холодная, горя- 
чая)

1. Метан ол+хло- 
роформ+эфир

2. Бензол+метанол 
+аце тон (8 +2 +1 )

(горячая -  в сок- 
слете)

Остаток

Деминерализация:
1-5%

1) НСООН + СН3 СООН;
2) НСООН + формалин;
3) ЭДТА, верее н;
4) HF+формалин+пропанол_________
Остаток -  биополимеры, свободные

и связанные соединения

Экстракция свободных соединений:
1) CH3 C00NH3;
2 ) диализ_____________
Остаток -  биополимеры

соединения
и связанные

Аминокислоты + амины + амин о— 
сахара + сахара

Ионообменное разделение: 
1 ) катионит

Элюирование: 1) NĤ OH

Аминокислоты + амины + амин о-  
сахара

Рис. 7« Схема палеобиохимического анализ.

За к  1231

х

ТС-хроматография
I. Силикагель
II. 1) Н-бутанол+ СН3 СООН + Н20 +

+метанол;
2) хлороформ+метанол+ NH4 OH;
3) метилэтилкетон+пиридин+

+ СН3 СООН + Н20
Ш. 1) нингидрин+ Са( М0з)2 *ЗН20 + 

+КОЛЛИДИН

Полисахариды и „связанныеп сахара

Специфические тесты на полисаха­
риды, степень полимеризации

\
Гидролиз ампулбный и в атмосфере 
аргона: 1 ) H^SO^

Сахара, аминосахара, аминокислоты

\
Ионообменное разделение: 
катионит + анионит + катионит

\ ~  
Сахара

ТС-хроматография
Г. Силикагель + АЪ2 0з
11. 1 ) Н-пропанол* этилацетат +

+ Н20 + NH4.OH;
2 ) Н-бутанол + СН3 СООН + Н20 

НЬ 1 ) цветные реакции;
2) Н2 $04  + Kz C r z 0 7

Количественная идентификация 
сахаров:

1 ) микроденситометрия

Количественная идентификация 
аминокислот:

1 ) микроденситометрия;
2 ) микроспектрофотометрия



ским измерениям основывается на установленной закономер- 
*е'ГР1* ^ и между оптической плотностью пятна и количеством веще-
* а в нем*
5Т Наиболее универсальным и точным, особенно в случае пятен 

ильной формы, является способ многократного параллельного 
ия хроматографических пятен точечным световым лучом 

:К аправлении движения элюента. При этом шаг сканирования не 
ь н н намного превышать 0.05 длины пятна. При таком способе 
1 анярования наиболее точно устанавливается максимум оптической 

тности, что особенно важно при расчетах концентрации, основан- 
на использовании этого параметра. При этом даже некоторое

* крЫТие пятен не мешает определению максимальной оптической 
доотности. Наиболее точные, но и наиболее трудоемкие расчеты 
концентрации вещества в пятне ( А ) могут производиться по фор­
муле

*  =  А Е  Si  ,
г

где А -  коэффициент, связанный с молекулярной экстинкцией ве­
щества, рассеивающими свойствами тонкого слоя и шагом сканиро­
вания; S -  площадь денситометрического пика при однократном 
сканировании. Этот способ используется нами в основном лишь для 
количественной оценки двумерных хроматограмм с пятнами неправиль- 
юй формы. В случае одномерных хроматограмм с изометрическими 
(круглыми или эллиптическими) пятнами удобен, точен и достаточно 
кадежен метод определения количества вещества в пятне, основан­
ий на определении концентрации вещества в центре пятна двукор- 
денатным сканированием точечным световым зондом (Беленький, 
Нестеров, Ганкина, 1968).

Исходя из того, что распределение концентрации вещества в 
кроматографическом пятне эллиптической формы может быть описано 
двумерным уравнением Гаусса при условии соблюдения, закона Лам- 
берта-Бера (линейной связи между экстинкцие^ и концентрацией), 
устанавливается следующая зависимость, определяющая количество 
вещества в пятне ( А ):

+ ©О + 0 0  7l

* - f  f-ОО Х.ОО 0

где С -  суммарная концентрация вещества в адсорбционном слое; 
г, у , z -  прямоугольные координаты, в которых рассматривается 
эаспределение вещества; С̂  -  концентрация в центре пятна; б х  и 
б у -  стандартные отклонения распределения по осям х  и у 9 пара­
метры, характеризующие степень размыва пятен в основных направ- 
тениях.

С ( х, у, z ) dx • dy- dz= 2Ж ■ Сш - (fx • б.У>



Практически в денси том етри ческ и х м ет одах  в м ест о  Сш  из­
м еряю т экстинкцию (оптическую  п лотность) в м аксим ум е пятна

( Ит  = Ig-— ),  а  иэ калибровочны х опытов с  заданны м  количеством  
вещ еств а определяю т молярную экстинкцию (молярный коэффициент 
погаш ения в ) .  В  эт о м  сл уч ае  формула принимает вид:

*
г

П ользуясь  приемом сравнения с о  стан дартом  (для которого  
концентрация за д а н а , а  хром атограф ирование проводилось в т ех  же 
у сл о в и я х ), мож но определить количество (Дг ) в ещ еств а  в анализи­
р у ем о м  пятне:

*
' 6у  bs 

(s)  ^ y ( s )
г 7

г д е  индек сом  S обозначены  соотв етств ую щ и е парам етры  стандарт­
н ого  хром атограф ическ ого пятна.

Зач астую  для палеобиохим ических целей д ост аточ н о  установить 
относительное содерж ание ком понентов в анализируем ой пробе б ез  
определения их абсолю тного содерж ания. В  эт о м  сл уч ае мы прибе­
г а е м  к и скусствен ном у прием у, основанном у на изм ерен ии соотн о­
шений экстинкций в м аксим ум ах пятен пробы на одной хроматограм­
м е . Р езу л ь т а т ы  выражаю тся в процентах к аж дого ком понента к сум­
м е в сех  разделивш ихся ком понентов анализируемой с м еси . Для каж­
д о г о  хром атограф ическ ого пятна данной пробы и зм ер я ет ся  оптиче­
ская плотность в м аксим ум е ( Лт )9 определ яется  их с у м м а  ( £  J)n ) 
и вы числяется относительное процентное содерж ание вещ еств  в 7 
анализируемы х пробах %) по формуле

too Рщ
я  л те .

»»/  1

В осп р ои зв оди м ость  н аибол ее точных вариантов рассм отренного  
м ет о д а  количественной Т С -хром атограф ии можно харак тери зов ать  
коэффициентом вариации (стандартны м  отклонением  отдельны х р е ­
зу л ь та т о в  в процентах о т  с р е д н е г о ) порядка 1-2% при максим аль­
ных индивидуальных отклонениях +?+4%. И спользуя средн и е р езул ь ­
таты  7ь -  числа параллельных определений, можно ошибку снизить

в раз-



д \ет о д  количественной Т С -
оматографии наряду с  другим и

Хр 1-------------- ------- - “ -----
ХРоМ<

атогр а{>ическими м етодам и  
и сп ол ьзуется  для п а л ео -  

/охк м и ч еск и х  исследований и с -  
^опаемых остатк ов  ф ан ер оэой с-

КйХ
а также
палеонтологических остатк ов , 
аплючая и наиболее древние из 
па* с  абсолю тны м в озр астом

лимнических гидробионтов, 
для изучения других

•. т #.' T i f i ' *
ft*»  и *

* '* г» ‘
« I  г

N  4
•  •  е

Р и с . 8 . Тонкослойная хр ом а­
тогр ам м а аминокислот гидролиза  
палеопротеинов (ткани мантии и 
матрицы сл оев  раковин м еловы х  

тригониоидид).

до 2*Ю9 л ет  (Ри с* 8 ) .  В  ч а ст ­
ности, м етодам и количественной  
тонкослойной хроматографии  
азучался со ст а в  аминокислот, 
аьяшосахаров, угл ев одов , а з о т и -  
сТЬ1Х оснований, жирных кислот  
и пигментов, гидролизатов и
экстрактов ископаемых остатков фанерозойских лимнических моллюс­
ков, филлопод, насекомых, яиц меловых динозавров, фанерозойских 
и докембрийских цианей и багряных водорослей.

Объем этой книги и ее основные задачи исключают возможность 
более подробного изложения методов палеобиохимического анализа.
В последующих главах при рассмотрении различных аспектов палео- 
биохимических исследований в палеолимнологии будут по возможнос­
ти освещены принципы различных методов, используемых для реше­
ния конкретных палеолимиологических задач.



СТРОЕНИЕ И СОСТАВ ЭКЗОСКЕЛЕТОВ МОЛЛЮСКОВ 
КОНТИНЕНТАЛЬНЫХ ВОДОЕМОВ -  ОСНОВНЫХ ОБЪЕКТОВ 
ПАЛЕОБИОХИМИЧЕСКИХ И МИК РОСТРУ КТУ PH ЫХ 
ИССЛЕДОВАНИЙ В ПАЛЕОЛИМНОЛОГИИ

1. Эволюция минерального состава
и механизмов роста скелетов организмов

Опорные и покровные системы относятся к числу важнейших систем 
живых организмов, которые обеспечили им стабильность и специфич­
ность их морфологии, защиту от вредных физических и химических 
воздействий, а также возможность движения. В течение обозримой 
при помощи современных методов истории развития земных орга­
низмов их опорные и покровные системы проделали гигантский путь 
от простых аморфных защитных минеральных чехлов бактерий до 
расчлененных эндоскелетов и покровов позвоночных с живой мине­
рализованной костной тканью -  органом, участвующим в обмене 
вещества.

Скелеты большинства организмов настоящего и прошлого по­
строены из плохо растворимых в воде окислов или солей неоргани­
ческих кислот в сочетании с органической матрицей и кутикулой 
(наружной мембраной). Среди окислов, участвующих в построении 
скелетов, ведущая роль принадлежит кремнезему ( S i O ть Н̂ О ), 
а из солей преобладают карбонаты и фосфаты кальция [ СаС03 и 
Саз( Р(М 2] 7 хотя встречаются и другие соли [_ МуСОд; СсьМд(С0$)ц 
SrCO^-у b&SO -̂y SrS0^'7 CaF^J. В построении матриц и кутикул ске-( 
летов принимают участие преимущественно полисахариды, кислые 
мукополисахариды, хитины и склеропротеины.



По мере расширения и совершенствования функций опорных 
с<геМ в процессе эволюции закономерно менялись структуры, 

г алогический и биохимический составы скелетных тканей. Эти 
олюиионные изменения прежде всего проявились в постепенном 

93 ньшении роли кремнезема и полисахаридов в построении скеле- 
наряду с неуклонным возрастанием роли сначала карбонатов, 

^затем и фосфатов кальция совместно со склеропротеинами. В хо­
де эволюции увеличивалась доля органических веществ матрицы в
скелетных тканях и усложнялась ее микроструктура, что вело к 
повышению прочности и устойчивости скелета против всевозможных
агрессивных агентов среды.

Среди организмов со скелетом из кремнезема преобладают 
представители наиболее древних и примитивных групп (одноклеточ­
ных водорослей, простейших, губок). Уже защитный панцирь диато­
мовых имеет довольно сложное строение, в котором наряду с крем­
неземом ( Si02* п- Н̂О) участвуют органические компоненты и имеет­
ся наружная кутикула (мембрана) из пектина. Эволюция организмов 
со скелетом из кремнезема завершилась в основном на уровне крем­
невых губок. Однако кремнезем продолжает принимать то или иное 
участие в построении большинства организмов, включая и хордовых. 
Известны случаи, когда у отдельных представителей более высоко­
организованных групп встречается скелет из кремнезема. Так, ра­
ковина кальмара O m m a s tre p h a s  s p .  на 93% состоит из Si0 2 , 
а у моллюсков рода O ncid ium  имеются спикулы из кремнезема.

Организмы, скелеты которых построены преимущественно из 
карбоната кальция ( СаСОд), появились, по-видимому, одновременно 
с кремневыми, но в своем эволюционном развитии они продвинулись 
гораздо дальше последних. Известковые скелеты встречаются у циа­
не й, одноклеточных водорослей, простейших, губок, кишечнополост­
ных, мшанок, брахиопод, моллюсков, членистоногих и иглокожих. 
Карбонат кальция в сочетании со склеропротеиновой матрицей, ока­
зался настолько совершенным материалом для построения скелетов, 
что в ряде случаев стал необходим и позвоночным для построения 
отолитов рыб, скорлупы яиц рептилий и птиц и как составная часть 
комплексных, преимущественно фосфатных, солей кальция костей. 
Наряду с кремневыми и карбонатными скелетами среди низших 
групп организмов встречаются отдельные представители, скелеты 
которых построены и из других нерастворимых солей. В частности, 
среди простейших встречаются представители с сульфатными ске­
летами. Например, скелеты некоторых р ад и ал яри й построены из 
целестина ( SrS0^ ), а в составе скелетов некоторых корненожек 
существенная роль принадлежит сульфату бария ( BaSO^).

Фосфаты кальция в составе скелетов начинают
появляться уже у кишечнополостных (у кораллов), а среди брахио­
под, помимо групп с известковыми раковинами, встречаются груп­



пы с фосфатными раковинами (L in g u la  a n a t in a  ). При этом у 
брахиопод фосфаты кальция раковины сочетаются преимущественно 
с коллагеноподобными протеинами, а у членистоногих фосфаты каль* 
ция расчлененного экзоскелета сочетаются, глашым образом с 
хитином.

Все хордовые имеют уже расчлененный эндоскелет (хондраль- 
ные кости, хрящ, дубы) и покровы (кожные кости -  чешуя, панцирь 
и т .д .), состоящие из сложных комплексных солей, главным обра­
зом гидрооксиапатита -  Са1 0 (РО^)б * (0H)j>- в сочетании преиму­
щественно с коллагеном.

У одноклеточных и колониальных форм в построении минер ал ь* 
ного скелета участвуют все клетки. У более высокоорганизованных 
животных эти функции выполняют уже специализированные клетки: 
у губок -  склеробласты, у моллюсков -  эпителиальные клетки ман­
тии, у членистоногих -  клетки гиподермы, и, наконец, у позвоноч­
ных -  остеобласты. В процессе эволюции менялся и характер роста 
скелетов. Так, у моллюсков и некоторых других беспозвоночных 
в течение всей жизни идет краевой прирост раковины, хотя темпы 
его и меняются. В случае же травм регенерация поврежденной ра­
ковины у них происходит с участием подвижных клеток -  амебоци­
тов. У членистоногих рост расчлененного экзоскелета происходит 
с периодическими линьками, во время которых твердый скелет 
под действием ферментов гиподермы размягчается (частично раст­
воряясь), а затем сбрасывается и нарастает новый, соответствую­
щий увеличившимся размерам животного. Наиболее сложный меха­
низм роста -  у позвоночных, у которых различаются хондральные 
кости расчлененного эндоскелета и кожные кости покровов. Хонд­
ральные кости первоначально закладываются в виде хряща с по­
следующим постепенным замещением костной тканью, в отличие от 
кожных костей, формирующихся изначально из костной ткани путем 
непрерывного краевого прироста (например, чешуя рыб). Рост хонд­
ральных костей происходит путем гармонического сочетания двух 
противоположных процессов -  построения костной ткани остеобласта 
ми и резорбции (рассасывания) их остеокластами. Не исключено, 
что и у моллюсков в процессе роста раковин происходит частичная 
их резорбция, для того чтобы обеспечить более точное соответст­
вие раковины новому объему возросшего тела моллюска. По мере 
роста погребенные в костной ткани остеобласты, превращаясь в ос­
те оциты, продолжают жить, поддерживая ее структуру. Эндоскеле­
ты и покровы рыб, рептилий и амфибий растут в течение всей их 
жизни, в то время как у млекопитающих и птиц эндоскелет пере­
стает расти после окостенения эпифизапьных пластин хондральных 
костей.

Учитывая рассмотренные особенности роста скелетов различ­
ных групп организмов, можно по ископаемым остаткам их скелетов



опред0 лить возраст животного и колебания экологических условий 
период его жизни, В континентальных водах настоящего и прошло­

го встречены представители почти всех типов организмов животно­
го я растительного царств (за исключением плеченогих, иглокожих, 
полухордовых и некоторых других исключительно морских организ­
мов ) •

Специфика роста раковин моллюсков -  непрерывный ежеднев­
ный краевой прирост в течение всей жизни. Оптимальная величина и 
повсеместная встречаемость делает эту группу уникальным объек- 

для палеоэкологических и геохронологических исследований. 
Особенности микроструктур, минералогии, биохимии и механизмов 
роста раковин пресноводных моллюсков, которые нами широко исполь­
зуются при палеолимнологических исследованиях, требуют более под­
робного и специального рассмотрения, чему и посвящены последую­
щие разделы этой главы.

2, М икростроение эк зо ск ел ето в  лим нических м оллю сков

Внешняя морфология экзоскелетов моллюсков отличается исключи­
тельно большим разнообразием, связанным с таксономической при­
надлежностью и особенностями среды обитания. При этом лимнн- 
ческие двустворчатые моллюЪки не так уж значительно уступают 
в этом отношении морским формам (рис. 9). Существует определен­
ная коррелятивная связь между анатомией мягкого тела моллюска 
я морфологией его экзоскелета. При этом наибольший объем инфор­
мации заключен в особенностях морфологии внутренней поверхнос­
ти раковины, к которой тело моллюска примыкает непосредственно 
(рис. 1 0 , 1 1 ).

Вопреки распространенному мнению среди современных и иско­
паемых пресноводных двустворчатых моллюсков наряду с гладкими 
встречаются формы с довольно сложно и разнообразно скульптиро- 
ванными раковинами, которые нетрудно спутать с морскими. При 
этом можно различать следующие основные типы скульптур рако­
вины: концентрический, радиальный, ячеистый, диварикатный, пли- 
кативный и бугорчатый.

Среди пресноводных бивальвий с гладкой раковиной встречают­
ся формы, для которых характерно наличие макушечной скульптуры, 
представленной складками, морщинками, бугорками, вздутиями, 
различным образом расположенными. Нужно подчеркнуть, что для 
пресноводных B iv a lv ia  ребристость вообще не характерна и, 
вероятно, является реликтом, унаследованным от морских ребрис­
тых предков. С течением времени в пресных водах происходит по­
степенная редукция ребер. Различные степени редукции мы и наблю-



Рис. 9. Очертания раковин некоторых пресноводных двуствор­
чатых моллюсков.

1 -  A rg u n ie lla ;  2 -  N o d u la ria ; 3 E th e r ia ;  4, 5 -
L a n c e o la r ia ;  б -  M a rg a r i ta n o p s is ;  7 -  N a ja d ite s ;  8  -
D r e i s s e n a ;  9, 10 -  T r a p e z o id e n s ;  П -  B a r tle ttia ;  12 -  
H y r io p s is ;  13 -  A r c o n a ia ;  14 -  S p h a e r iu m ; 15 -  U nio 
b ie lz i  C z e k .;  16 -  L im n o c y re n a ; 17 -  C o rb u la ;  18 -  Unio
o r o p h e t ic u s  W h,; 19 -  P h y s u n io ;  20 -  M ra s s ie l la ;  21 -
U nio  p ro a v itu s  W.; 22 -  U nio  h o le n s ia n u s  W#; 23 -

P h y s u n io ;  24 -  B a r tle tia .



А -  внутренняя поверхность правой створки раковины; Б -  моллюск без раковины (вид 
сверху); В -  комбинированный поперечный разрез моллюска с раковиной; Г -  вид моллюска 
с раковиной сзади. 1 — мантия; 2  — мантийный калу с; 3  — мантийная мышца; 4  — внутренний 
периостракум; 5 -  мантийная линия; 6  -  отпечатки мантийных мускулов, 7 -  отпечаток рет­
рактора сифонов; 8  -  мантийный синус; 9 -  передний аддуктор и его отпечаток; 10 -  перед­
ний ретрактор ноги и его отпечаток; 11 -  передний протрактор ноги и его отпечаток; 12  -  
верхушечный мускул (перикардия) и его отпечаток; 13 -  задний ретрактор ноги и его отпеча­
ток, 14 — задний аддуктор и его отпечаток; 15 -  мускульные трассы; 16 -  задний край гу­
морального калуса (совпадает с линией погружения); 17 -  спинное мантийное отверстие; 18 -  
выводящий (анальный) сифон; 19 -  вводящий сифон; 20 — нога; 21 — педальная борозда; 22 — 
маргинальный калу с; 23 -  спинной мантийный канал; 24 -  прямая кишка; 25 -  зона роста



даем у пресноводных двустворок. Например, у некоторых меловых 
трнгониоидид редукция радиальных и диварикатных ребер достигла 
степени краевой зазубренности (гофрировки).

Рис. 11. Внутренняя поверхность раковины и 
педальная мускулатура пресноводной двустворки.

АВ -  линия погружения моллюска в грунт (го­
ризонтальная): 1 -  нога (выдвинутая); 2  -  грани­
ца ноги в убранном положении; 3 -  педальная 
борозда; 4 -  задний край гумерального калуса;
5 -  отпечаток переднего аддуктора; 6  -  отпеча­
ток заднего аддуктора; 7 -  задний педальный 
ретрактор; 8  -  отпечаток заднего педального 
ретрактора; 9 -  передний педальный ретрактор;
1 0  -  отпечаток переднего педального ретрактора;
11 -  передний педальный протрактор; 1 2  -  отпе­
чаток переднего педального протрактора; 13 -  
передний педальный элеватор (малые ретракторы);
14 -  отпечаток переднего педального элеватора;
15 -  мускульная трасса задних мускульных отпе­

ч атк ов; 16 -  мантийная линия.

Исходным типом развития всех известных скульптур двуство­
рок, вероятно, является концентрический тип, который в свою оче­
редь развился из концентрических полос роста. Макушечная скульп 
тура пресноводных двустворок является не новообразованием, а 
результатом редукции полной диварикатно-ребристой скульптуры мо 
ских предков. Это явление, выражающееся в проявлении скульпту­
ры лишь на ранних стадиях развития раковины, можно рассматри­
вать как онтогенетическую деградацию скульптуры. Развитие всех



fliri03 диварикатных скульптур пресноводных двустворок, в том чис­

ле
й макушечных диварикатных скульптур, можно представить как 
льтат частичной деградации исходной диварикатной решетчатой 

^ЫИУРЫ (рис. 1 2 ).

Рис, 12. Схема предполагаемого развития диварикатных 
скульптур у некоторых пресноводных B iv a lv ia .

1 -  V -образная скульптура, 2 -  W -образная скульптура,
3 -  W —образно—зубчатая скульптура, 4 -  Л-образная скульптура.

Известны случаи, когда у разных видов лимнических моллюс­
ков близкие по вн€:шней морфологии скульптуры построены из раз­
личных структурных элементов. Поэтому, помимо изучения внешней 
морфологии скульптуры, необходимо обращать внимание и на ее 
структуру.

В зависимости от способов образования и связанных с ними 
структурных особенностей можно вслед за Оберлингом (O berling , 
1964) различать следующие основные виды ребристости: 1) ненало- 
кенную ребристость (результат складчатых деформаций краев ман­
тии); 2 ) наложенную ребристость, при которой ребра наложены на 
юверхность раковины (образуется при медленном краевом приросте 
>аковины); 3) сложную ребристость, представляющую собой соче­
тание двух предыдущих скульптур.

Экспериментально гистохимическими методами доказано, что 
жзоскелеты всех известных B iv a lv ia , в том числе и пресновод­
ных, являются продуктом секреции эпителиальных клеток различных 
Участков мантии материнских моллюсков (B e e d h am , 1958). В за -



‘ Рис. 13. Схема 
строения раковины ^  
сноводного двуствор^. 
того моллюска (уни  ̂

ниды).
А -  внутренняя Пй 

верхность правой ство 
ки; Б -  радиальное 
чение через край р^с 
вины и мантии; 1  ̂
периостракум; 2  -  
эктостракум (призма, 
тический); 3 -  зона 
роста эктостракума;
4 -  линии роста ра^ 
вины; 5 -  мезостраку 
6  -  паллиальный мио. 
стракум; 7 -  эндостр, 
кум; 8  -  маргинал^ 
калус; 9 -  мантия; Ю 
наружный однослойна 
эпителий мантии; 1 1 , 
наружная (внешняя) 
складка нижнего края 
мантии, выделяющая : 
эктостракум; 1 2  -  бо) 
роздка с краевым ва­
ликом между внешне* 
и средней складками 
нижнего края мантии, 
выделяющая перио­

стракум; 13 -  средняя складка нижнего края мантии; 14 -  внутрев 
няя складка мантии; 15 -  мантийные мускулы, след прикрепления 
которых к раковине выражен мантийной линией; 16 -  эпителий на­

ружной поверхности мантийного калуса.

11 К  13 /4

висимости от того, какие участки мантии принимали основное учао 
тие в формировании экзоскелета, в пределах его можно различать 
следующие основные части: раковину, миостракум и лигаментум 
(рис. 13). Введение широко известного термина „экзоскелет* для 
обозначения всего наружного твердого скелета моллюсков нам 
представляется наиболее удобным, поскольку это дает возможное!! 
использовать привычный термин „раковина* в более узком и точно 
значении. А это исключает необходимость вводить новые термины,
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например *паллиостракум*, (O b e r l in g , 1964) для обозначе- 
собственно раковины.
раковина двустворчатых представляет собой основную часть 

оскелета, служащую для защиты мягкого тела моллюска. Она 
^ о н т  из двух створок, каждая из которых растет приблизитель­

но логарифмической спирали. В формировании раковины принима- 
участие эпителиальные клетки всей наружной поверхности ман- 

включая складки мантийного края.
* Миостракумом называют часть экзоскелета, служащую для ук- 

нления раковины в местах присоединения к ней мышц. Секретиру- 
в«гся он эпителиальными клетками мантии, расположенными между 
^щечными волокнами в местах контакта их с раковиной. Наконец, 
ингамент, являясь частью экзоскелета, представляет собой механизм 
соединения створок раковины на дорзальном крае, и одновременно 
аскрывання их в постоянном направлении. Продуцируется он клетка- 

^  эпителия мантии в районе истмуса (мантийной перемычки).
Каждая из рассмотренных частей экзоскелета бивальвий сос- 

jojit из нескольких слоев. В зависимости от относительного положе- 
дия, обусловленного местонахождением секретирующи х участков 
мантии, различают ( O b e rlin g , 1964) следующие основные слои 
экзоскелетов моллюсков: периостракум, эктостракум, мезостракум 
в эндостракум. В раковине обычно развиты все четыре этих слоя 
(рис. 13).

Периостракум раковины представляет собой тонкий наружный 
эпидермальный конхиолиновый безызвестковый слой, с которого 
яачинается рост раковины. Вещество его секретируется эпителиаль­
ными клетками периостракумной борозды, расположенной между 
внешней и средней складками нижнего края мантии (рис. 13). Экто­
стракум раковины -  первый обызвествленный слой, слагающий на­
ружную часть раковины, включая ее края. Мезостракум -  средний 
известковый слой, слагающий внутреннюю часть раковины и обна­
жающийся на внутренней ее поверхности, ниже мантийной линии, 
образуя маргинальный калус. Наконец, эндостракум является самым 
шжним известковым слоем раковины, выходящим на внутренней по- 4  
верхности ее выше мантийной линии. Мезостракум и эндостракум 
раковины разделяются между собой тонким сложным известковым 
злоем -  паллиальным миостракумом, выходящим на внутренней по­
верхности раковины в виде мантийной линии. Таким образом, основ­
ные слои раковины выходят последовательно в виде концентричес- 
шх полос на ее внутренней поверхности (рис. 13).

Отклонение от рассмотренной схемы строения раковины, как 
фавило, вызывается объединением двух или даже трех известковых 
слоев. Трехслойность (считая периостракум) раковины обычно ре­
зультат объединения двух верхних или двух нижних известковых 
Слоев, двуслойность -  всех трех. Для наглядности вышеизложенная



схема строения экзоскелетов бивальвий может быть представлен^ 
в нижеследующем виде.

Экзоскелет

Раковина *

Миостракум 

Лигаментум

Периостракум 
Эктостракум П ~
Мезостракум j  1 м ™ езостРакУм 
Эндостракум Г Мезэндостракуц
Периостракум 
Эктостракум 
Периостракум 
Эктостракум 
Эндостракум

В соответствии с местом образования различают палли&тьнвд 
и аддукторный миос траку мы и миостракумы педальных ретракторов 
и протракторов. В большинстве случаев они состоят из двух слоев 
конхиолинового периостракума и известкового эктостракума. Лига, 
мент пресноводных бивальвий обычно трехслойный, состоящий из 
периостракума, эктостракума (конхилиума) и эндостракума (рези- 
лиума).

Толщина всех основных слоев раковины в разных частях ее 
бывает различной, что также генетически обусловлено: соотношещ 
мощностей слоев в разных частях раковины связано с таксономи­
ческой ее принадлежностью. Обычно толщина эктостракума и мезо. 
стракума раковин бывает большей у вентрального и меньшей у дор 
зального краев, хотя встречаются и другие соотношения. Эндостра 
кумы, напротив, чаще бывают более мощными у дорзального края, 
При этом следует учитывать, что соотношение мезостракум а и эн­
достракума в раковинах зависит от относительного положения ман­
тийной линии, от степени ее удаления от вентрального края.

Описанный выше общий четырехслойный структурный план стр 
ния экзоскелетов бивальвий свойствен не только всем представи 
лям этого, но и многим другим классам типа M o llu s c a ,  в часть 
ности гастроподам, цефалоподам и скафоподам. Однако структура 
каждого из основных слоев раковины и других частей экзоскелета 
бивальвий в пределах этого класса отличается необыкновенным та) 
сономически специфичным разнообразием. Число различных типов 
структур слоев, наблюдаемых в экзоскелетах бивальвий, по мере 
изучения современных и ископаемых форм и совершенствования, ме 
тодов их исследования все растет. Если-еще учесть, что наряду 
с чрезвычайным разнообразием микроструктур каждого из основны 
слоев экзоскелеты в целом представляют собой различные их комt 
нации, то число структурных типов раковин моллюсков, с которым 
приходится реально иметь дело, многократно возрастет. Все основ 
ные микроструктурыые типы экзоскелетов, известные у бивальвий



„пбше, были встречены также и у современньрс или ископаемых 
в новодных представителей этого класса.
ПР Все многообразие микроструктур, свойственных различным 
^оям экзоскелетов моллюсков, можно свести к четырем основным 
тндам: призматическому, пластинчатому, перекрещенно-пластинчато- 

и гомогенному. В пределах каждого из этих типов может быть 
^щелен целый ряд подтипов и разновидностей. Так, в призматиче- 

ск0м типе микроструктур можно выделить волокнистый, игольча- 
гый, простой призматический, сложный призматический и составной 
дриэматический подтипы микроструктур. В пластинчатом типе мож­
но различать перламутровый, простой пластинчатый и листоватый 
подтипы микроструктур. Наконец, перекрещенно-пластинчатый тип 
м0жно подразделить на простой перекрещенно-пластинчатый и слож­
ный перекрещенно-пластинчатый подтипы структур. Кроме того, 
в раковинках многих бивальвий, в том числе и  пресноводных, на­
пример У M u scu liu m  la c u s t r i s  ( M u tv e i, 1964), отмечаются
каналовые структуры. Эти структуры представляют собой трубча-

образования (диаметром 0.1-1.5 мм), пронизывающие эндостра- 
нум или мезэндостракум вблизи паллиальной линии; в которые вхо­
дит эпителиальные сосочки мантии. Экспериментальными исследова­
ниями последних лет показано, что эти каналы служат для более 
прочного присоединения мантии к внутренней поверхности раковины, 
так как сдвиг мантии с паллиальной линии обычно для моллюска 
ведет к летальному исходу.

Как это теперь установлено со всей определенностью для со­
временных и ископаемых форм, все слои основных частей экзоске­
летов бивальвий могут обладать всеми перечисленными типами 
микроструктур и их комбинациями. Так, эктостракумы основных 
частей экзоскелетов бивальвий (раковин, миостракумов и лигамен- 
та) могут быть призматическими, игольчатыми, волокнистыми, плас­
тинчатыми, листоватыми, перекрещенно-пластинчатыми, гранулиро­
ванными и гомогенными. Мезостракум раковин может быть перла­
мутровых^ пластинчатым, листоватым, лерекрещенно-пластинчатым 
и призматическим; Наконец, эндостракум бывает перламутровым, 
пластинчатым, листоватым,' перекрещенно—пластинчатым и призма­
тическим. К тому же в пределах каждого слоя могут встречаться 
прослои различных микроструктур в разных сочетаниях и соотноше­
ниях. Поскольку эта особенность строения раковин B iv a lv ia  была 
установлена не сразу, то до последнего времени трудно быЛС раз­
работать удовлетворительную научную терминологию и классифика­
цию их микроструктур. Так как микроструктуры аналогичных слоев 
у разных представителей бивальвий бывают весьма различными, а 
разные слои структурно довольно сходными, то традиционное по­
слойное описание микроструктур неминуемо привело бы ко многим 
повторениям. Поэтому ниже мы сначала рассмотрим строение ор­
ганического эпидермального слоя — периостракума всех частей эк­



зоскелета, затем остановимся на микроструктурах основных извес* 
ковых слоев (экт-, меэ- и эндостракумов) и закончим описание 
строения лигамента.

Периостракум -  внешний органический эпидермальный слой, 
обычно в виде тонкой эластичной нередко многослойной пленки по„ 
крывает раковину снаружи. Выделяется он узкими цилиндрическимц 
клетками периостракумной бороёды, расположенной на мантийном 
каллусе между внешней и средней его складками (рис. 13). По ме*. 
ре выделения он затвердевает, но никогда не обызвествляется, что 
определяется особенностями его биохимического состава. Рост ра„ 
ковины во всех случаях начинается с образования периостракума, 
на котором затем уже, как на субстрате, идет нуклеобразовачие и 
последующий рост кристаллов карбонатов кальция нижележащего 
известковистого слоя -  эктостракума. У многих пресноводных со­
временных и ископаемых B iv a lv ia  удается наблюдать в нижней 
части их периостракумов округлые или полигональные сферулы, пред, 
ставляюшие собой различные стадии начального роста призм экто­
стракума (табл. I, 1, 2). Периостракум непосредственно связан 
и служит опорой для органической матрицы нижележащего слоя. Как 
правило, периостракум пресноводных B iv a lv ia  окрашен в коричне­
вый, желтый и зеленый цвета различных оттенков и интенсивности,

Конхиолин, из которого построен периостракум, представляет 
собой очень стойкий склеропротеин. Он нерастворим в водных рост, 
ворах солей, в слабых кислотах и в слабых щелочах и поэтому спо. 
собен нести защитные функции, предотвращая коррозию нижележа­
щих известковых слоев раковин в кислых водах. Периостракумы ра» 
ковин лимнических бивальвий бывают двуслойными, трехслойными и 
многослойными. Причем у разных видов периостракумы различаются 
по числу, структуре, окраске и относительной толщине слоев (табл, 
I, 2, 3, 5).

Относительная толщина и некоторые особенности строения пе­
риостракума являются функциями экологических условий. В кислой 
среде, как правило, он значительно толще, так как служит для за­
щиты от коррозионного воздействия кислот на известковую раковин) 
При этом в кислой среде одновременно с утолщением периостраку­
ма утолщается и конхиолиновые пленки эктостракума, что защища­
ет раковину в случае повреждения периостракума. Вот почему у 
пресноводных B iv a lv ia , живущих в кислых континентальных водах, 
периостракум обычно более развит, чем у морских форм. В некото­
рых случаях при недостатке в воде континентальных водоемов иона 
кальция ( СаЛ+ ) могут образовываться раковины, состоящие в осно? 
ном из конхиолина (например, U nio  c o m p la n a tu s ) .

В отличие от периостракума морских B iv a lv ia , который по * 
утверждению ряда исследователей ( F lo rk in , 1963, 1965), в иско­
паемом состоянии сохраняется очень редко, у пресноводных форм



хранность его в ископаемом состоянии явление обычное (Колес- 
с 0в9 1970)• В определенных *афономи4еских условиях периостра- 

ni у пресноводных B iv a lv ia  хорошо сохраняется даже в случае 
одного растворения известковых слоев (например, у юрских Р е г -  

^arl0 c ° n c h a f T u tu e lla ,  S ib ir ic o n c h a ,  A rg u n ie l la ,  L im no-
с у Т ^ Г Ю ’)  *

7 Пери остр акум лигамента мало отличается от периостракума
^овины, так как обычно представляет собой его продолжение. Иную 

кфтину мы наблюдаем у периостракума миостракумов, которые, как 
правило, тоньше периостракумов раковин и нередко отличаются от 
них другими особенностями строения, например соотношениями раз­
ных слоев.

Призматические структуры у бивальвий обычно слагают экто- 
стракумы раковин и миостракумы, а также резилиум лигамента. 
Поэтому эктостракум раньше отождествляли с призматическим сло­
ем. Однако, как стало известно в последнее время, призматические 
структуры у некоторых бивальвий встречаются и в мезостракуме 
й даже в эндостракуме раковин. В пределах призматического типа 
структур различают волокнистую (фибриллярную), игольчатую, прос­
тую призматическую, сложную призматическую и составную призма­
тическую структуры. Наиболее примитивная, волокнистая структура 
состоит из хаотически ориентированных волокон (очень удлиненных 
призм) карбоната кальция и микроскопически распознается по бес­
порядочной ориентировке оптических осей. Игольчатая структура 
состоит из единообразно ориентированных игольчатых кристаллов 
карбоната кальция и, возможно, является более поздней модифика­
цией волокнистой структуры.

Призматическая структура представлена тесно сближенными 
арагонитовыми или кальцитовыми полигональными призмами, разде­
ленными органической матрицей. При этом простая призматичес­
кая структура состоит из элементарных призм, ориентированных 
обычно почти перпендикулярно к поверхности раковины и представляю­
щих отдельные кристаллографические единицы. Оптические оси этих 
призм могут иметь правильную (в случае совпадения оптических 
осей и осей призм), наклонную или случайную (хаотическую) ориен­
тировку. Это распознается под микроскопом по характеру погасания 
призм в поляризованном свете. В случае совпадения осей призмы 
погасают одновременно. Кроме того, элементарные призмы, слагаю­
щие простые призматические структуры, у разных видов бивальвий 
различаются по форме, строению и относительным размерам. У 
разных форм призмы имеют различное удлинение и форму попереч­
ного сечения.

В соответствии со степенью удлиненности призмы бывают 
всех видов -  от игольчатых до таблитчатых. В поперечном сечении 
призмы бывают гексагональными, неправильными пяти- и четырех­
угольными и, наконец, неправильными полигональными. В горизон­



тальном срезе призматическая структура имеет вид сотовой струк<ь 
ры. Каждая призма отделена от соседних тонкими (0.1-10 мк) коц* 
хиолиновыми стенками. Обычно стенки каждых трех соседних приЗК1 

сходятся в одной точке, образуя углы друг с другом приблизитеди  
но в 120° каждый. В верхней части эктостракума межприз менйые 
конхиолиновые стенки смыкаются с периостракумом. Элементарные 
призмы, составляющие призматические структуры экзоскелетов би­
вал ьвий, бывают арагонитовыми или калыштовыми, мало различаясь 
при этом по обшей форме. Ультрамикроскодическое изучение выянцч 
ло все же в них некоторые структурные отличия. Так, арагонитовые 
призмы имеют как поперечную, так и продольную, слегка расхода^ 
ся бороздчатость, в то время как калыштовые призмы характери­
зуются лишь поперечной бороздчатостью, а в редких случаях нали­
чием продольной бороздчатости, последняя бывает только параллели 
ной. Как выяснилось на электронномикроскопическом уровне, эле­
ментарные призмы, по крайней мере в некоторых случаях, построе­
ны из неправильных чешуеподобных кристаллов карбоната кальция, 
имеющих размеры, исчисляемые долями микрона.

Простая призматическая структура наиболее хорошо выражена 
в эктостракуме паллиального миостракума многих современных и 
ископаемых унионид и маргаритоферид (табл. 1, 6-9).

Сложная призматическая структура весьма широко распростра­
нена в экзоскелетах бивальвий и известна в минерализованных об­
разованиях не только у многих беспозвоночных, но также у ряда 
высокоорганизованных позвоночных. В частности, сложные призмати- 
ческие структуры были встречены в скорлупе яиц меловых дино­
завров Гоби, где им принадлежит ведущая роль (Колесников, Сочава, 
1972). Каждая сложная призма такой структуры состоит из несколь­
ких блоков или атементарных призм, заметно различающихся по 
кристаллографической ориентировке в зависимости от их местополо­
жения. При этом в радиальном сечении элементарные блоки каждой 
сложной призмы во многих случаях слегка (под очень малыми уг­
лами) расходятся вверх от начальных точек роста. В средних час­
тях сложных призм удлинение элементарных блоков и направление 
их оптических осей почти совпадают с общим удлинением сложных 
призм. В боковых же частях они слегка наклонены в стороны от 
середины. Поэтому в радиальном сечении в поляризованном свете 
под микроскопом разные части сложной призмы погасают нерав­
номерно.

Аналогичная картина наблюдается и в тангенциальном срезе.
В центральных частях поперечного сечения оптические оси элемен­
тарных блоков совпадают с главным направлением сложных призм, 
а по мере смещения к краям все больше от него отклоняются. По­
этому в тангенциальном сечении призм при скрещенных николях 
под микроскопом коноскопическая фигура в виде черного креста



блюдается лишь в центральных частях сложных призм. Каждая 
^ожная призма отделяется от соседних конхиолиновыми пленками, 
т е# сложные призмы заключены в конхиолиновые чехлы. Кроме то- 
го * конхиолиновые пленки, фиксирующие остановки роста, пересека­
ет сложные призмы в поперечном направлении. Этот тип структуры 

азвит в эктостракуме раковин большинства современных и ископа- 
емых унионид (табл. Г1, 7, 8 ).

Составная призматическая структура -  наиболее сложная из 
gcex известных призматических структур. В самом простом случае 
составная призма первого порядка состоит из призм второго по­
рядка» которые могут быть простыми и сложными, В соответствии 
с этим можно различать простые и сложные составные призмати­
ческие структуры (табл. II, 1-10). В более сложном случае состав­
ная призма первого порядка бывает построена из призм двух-трех 
и более порядков. При этом ориентировки призм разного порядка 
могут не совпадать. Так, например, призмы первого порядка могут 
быть перпендикулярны к поверхности раковин, а призмы второго 
порядка параллельны ей или наклонены к ней под разными углами.

Призмы всех порядков составной призматической структуры 
заключены в конхиолиновые чехлы. Сложной составной призматиче­
ской структурой обладают, например, эктостракумы раковин мело­
вых лимнических S a in s h a n d ia .  Пластинчатые структуры встреча­
ются почти у всех бивальвий и обычно составляют основную по 
объему часть их раковины. В большинстве случаев они слагают ме- 
зо- и эндостракумы, но встречаются также и в эктостракумах ра­
ковин.

Как это следует из названия, пластинчатые структуры построе­
ны из тончайших пластинок карбоната кальция, ориентированных бо­
лее или менее параллельно плоскостям нарастания раковины. Пластин­
ки эти скреплены между собой органической конхиолиновой матрицей, 
форма, относительная величина и ориентировка элементарных плас­
тинок относительно друг друга, а также ориентировка их оптических 
осей у моллюсков сильно варьируют в зависимости от таксономии, 
местоположения в раковине и стадии роста. Это обусловило большое 
разнообразие существующих у бивальвий пластинчатых структур 
(табл. Ill, 1-9).

По форме и относительному расположению элементарных плас­
тин в пределах пластинчатого типа структур можно различать две 
основные структуры -  перламутровую и листоватую. Перламутровая 
структура свойственна типу M o llu sc  а  и в экзоскелетах других 
беспозвоночных пока не встречена. В построении перламутровых 
структур принимают участие более или менее правильные гексаго­
нальные таблитчатые призмы арагонита с горизонтальными поверх­
ностями, отвечающими базопинакоиду {0 0 1 } , и боковыми гранями 
{010} и {110}, примыкающими друг к другу (рис. 14а,б). В слу­



чае превалирующего развития грани { 1 1 0 } таблички приобретают 
ромбическую форму. Элементарные таблички (толщиной порядка 
0.5-2.0 мк) группируются в более или менее параллельные элемен- 
тарные слои, разделенные тонкими конхиолиновыми пленками, В 
этих слоях элементарные таблички располагаются, как правило, noj 
ти параллельно плоскостям нарастания раковины. Каждая элементар' 
ная арагониторая табличка перламутровых структур обычно построй 
на из небольших блоков, скрепленных конхиолиновой матрицей, Та- 
ким образом, в перламутровых структурах установлено (W atabe ,

Рис. 14. Схематическое 
изображение элементарных 
пластинок Cd/CO „ пластинча­
тых структур моллюсков, 

а -  гексагональная таб­
личка арагонита перламутро­
вой структуры; б -  ромбиче­
ская арагонитовая табличка 
перламутровой структуры; в - 
удлиненная кальцитовая плас­
тинка листоватой структуры.

1965; T a y lo r  e t al*, 1969) существование как межслойной, так 
и внутритаблитч атой конхиолиновых матриц толщиной порядка 0 . 1-  
1,0 мк, построенных в свою очередь из волокон 100-200 А в диа­
метре. Наличие межслойной и внутритабличной конхиолиновых мат­
риц является существенной защитой кристаллов карбоната кальция 
перламутровых структур от растворения в кислой среде.

В зависимости от относительных ориентировок элементарных 
табличек арагонита в соседних элементарных слоях можно различать 
два крайних вида перламутровых структур -  слоистую и столбчатую. 
В слоистом перламутре элементарные таблички арагонита собраны 
в более или менее правильные параллельные слои и имеют в радиаль­
ном сечении вид кирпичной кладки. Известно большое количество 
разновидностей слоистого перламутра у пресноводных бивальвий. 
Столбчатый перламутр характеризуется таким расположением эле­
ментарных табличек в соседних (подстилающих и перекрывающих) 
слоях, при котором они образуют вертикальные колонки. Относитель­
ная высота колонок из элементарных табличек и их расположение 
относительно друг друга сильно варьирует у разных видов биваль­
вий, создавая большое число разновидностей столбчатой перламут­
ровой структуры. В большинстве случаев у пресноводных бивальвий 
(например, у U n io n a c e a  ) слоистые перламутровые структуры 
развиты в эндостракуме, а столбчатые -  в мезостракуме.

Листоватые структуры, как правило, сложены удлиненными 
кальцитовыми пластинками (длиной порядка 1 2  мк и шириной около



1 Л 3  мк) с отчетливо выраженными углами А, В, С (рис. 14,в), 
а  личина каждого из этих углов колеблется в широких пределах. 
Однако средние значения их из массовых измерений ( T u s u ji i ,  
i960; W ad а , 1967) позволяют с большой долей вероятности _отож- 

ствлять эти углы с углами между гранями { 1 1 2 0 } Л { П 0 0 }-® 
*®А (90°). {1100} Л {1010}= В (~120°) и {1010} Л {П 20}=
* С (150°) в кристалле кальцита. В зависимости от ориентировки 
элементарных пластинок различают правильную и неправильную лис­
товатые структуры. Правильная листоватая структура образована 
элементарными калыштовыми пластинками, расположенными парал­
лельно друг другу и более или менее параллельно поверхностям 
нарастания раковины. Оптические оси их при этом могут быть ори­
ентированы самым р>азным образом. В случае неправильной листова­
той структуры элементарные листочки располагаются наклонно или 
беспорядочно по отношению друг к другу и к поверхности нараста­
ния раковины. Так же беспорядочно ориентированы и их оптические 
оси. Во всех случаях элементарные пластинки кальцита в листова­
тых структурах объединяются латерально в элементарные слои.

Электронномикроскопические исследования листоватых структур 
( W atabe , 1965) показали слабое в отличие от перламутровых 
структур развитие в них межслойной конхиолиновой матрицы. Внут- 
рипластинчатая матрица в них развита достаточно и имеет толщину 
порядка 120-200 X. Листоватые структуры свойственны таксономи­
чески определенным группам B iv a lv ia  и бывают развиты во всех 
основных слоях их раковин.

Перекрещенно-пластинчатая структура является наиболее слож­
но образованным типом структуры и известна лишь у моллюсков. 
Макроскопически она имеет обычно фарфоровидный облик. В построе­
нии перекрешенно-пластинчатых структур принимают участие элемен­
тарные пластинки карбоната кальция, представляющие собой отдель­
ные кристаллографические единицы, которые группируются в блоки 
более высоких порядков. Каждому порядку структурных единиц соот­
ветствует своя органическая матрица, скрепляющая их. При этом 
пластины разных порядков в соседних блоках наклонены друг к дру­
гу и поверхности слоев нарастания раковины под разными углами, 
что наряду с изменчивостью морфологии пластин определяет боль­
шое разнообразие видов перекрещенно-пластинчатых структур. По 
характеру взаимной ориентировки элементарных пластин и блоков 
в пределах раковинных слоев бивальвий различают два основных 
вида перекрещенно-пластинчатых структур -  простой и сложный.

Перекрещенно-пластинчатые структуры встречаются во всех 
основных известковых слоях раковин определенных таксономических 
групп бивальвий (табл. Ш, 1-9). Простая перекрещенно-пластинча­
тая структура построена почти прямоугольными блоками, ориенти­
рованными так, что длинная ось их обычно располагается параллель­



но, а короткая -  перпендикулярно поверхности раковины. Каждый 
блок в свою очередь сложен элементарными пластинками, параллед^ 
ными друг другу и образующими с гранями блоков углы 90° и 4 1 °
В  каждых двух соседних блоках элементарные пластины наклонены 
в противоположные стороны под углами 82 и 98°, что и придает 
структуре характерный перекрещенно-пластинчатый облик. Сложно- 
перекрещенно-пластинчатая структура в отличие от простой харак- ! 
теризуется ориентировкой блоков и элементарных пластин в сосед^ ! 
них блоках в четырех и более направлениях. Наконец, в основных I 
известковых слоях раковин бивальвий встречаются гомогенные 
структуры. Эти структуры построены из мелких гранул карбоната 
кальция, обычно арагонита, с одинаковой кристаллографической 
ориентировкой. В  скреплении этих элементарных гранул также у ч а с т .  
вует конхиолиновая матрица.

На основе рассмотренных выше главных типов структур, раз- ! 
витых в раковинах, весь класс B iv a lv ia  может быть подразделен ! 
(O b e rlin g , 1964) на три большие группы: 1) перламутрово-приз- I 
матическую, 2) листоватую и 3) сложнопластинчатую. Каждая из 
этих основных групп в свою очередь может быть подразделена на 
ряд таксономически определенных подгрупп.

Перламутрово-призматическая группа характеризуется призма­
тическим эктостракумом и перламутровым мезэндостракумом. К 
этой группе относятся, в частности, лимнические униониды и три- [ 
гониоидиды. Листоватая группа отличается наличием листообразных 
структур в каком-либо из основных слоев раковины. Эта группа 
включает в себя одномускульных (m o no my a r ia  ) бивальвий. Слож-1 
нопластинчатая группа характеризуется наличием перекрещенно- 
пластинчатых и сложнопризматических структур в основных слоях 
раковины. Обычно эктмезостракум -  перекрещенно-пластинчатый, а 
эндостракум -  сложнопризматический, но бывают и другие соотно- | 
шения. К этой группе относится большинство изомиарий (например, : 
P s e u d o  с  a rd in ia , L im n o c y re n a  ) и некоторые анизомиарии, 
как например семейство D r e is s e n id a e .  !

Лигамент, как это доказано гистологически, образуется эпите-' 
лиальными клетками различных участков мантийного истмуса. Обыч­
но он построен из трех основных слоев: периостракума, эктостра- 
кума (конхилиума) и эндостракум а (резилиума). Конхилиум пред­
ставляет собой пластинчатый слой (или несколько слоев) слабо­
обызвествленного конхиолина, способный выдерживать различные 
виды напряжений, в том числе растягивание, сжатие, скручивание. 
Как правило, конхилиум располагается выше шарнирной оси. Рези- 
лиум построен из листовидных слоев, сложенных вертикальными 
волокнами карбоната кальция, скрепленных конхиолином, нередко с 
перламутровым блеском, которые способны выдерживать лишь на­
пряжение сжатия, при растяжении легко разрываются. Известковые



ць1 либо равномерно диффузно рассеяны в конхиолине резилиу- 
чаС (как У многих унионид), либо образуют отдельные известковые 
^ас'гк11 междУ конхиолиновыми слоями, укрепляющие резилиум -  

^тоДвсМУ* Как НР80,1,1 °» резилиум помещается у шарнирной оси или 
лй ее. Лигамент, состоящий из двух частей конхилиума и резилиу- 
HlDK называется дупливинкулярным в отличие от простого моновинку- 

лигамента, состоящего либо из конхилиума, либо из рези-м®»
яяря°г °.В некоторых случаях лигамент бывает построен из много- 

чередующихся между собой слоев конхилиума и резилиума,лйУма#
кратно

гДа еГО следУет называть поливинкулярным.

3 Минералогия и химия экзоскелетов моллюсков

раковины лимнических моллюсков состоят в основном из кристаллов 
карбоната кальция (94-99,8% СаС02 ), скрепленных между собой и 
покрытых снаружи органической конхиолиновой матрицей (0.1-5%). 
Кроме того, в составе раковин современных и ископаемых лимни­
ческих моллюсков установлено в незначительных количествах большое 
число разных минеральных образований, которые будут рассмотре­
ны несколько позже.

В основе образования в раковинах кристаллов карбоната каль­
ция лежит процесс перехода растворенного в экстрапаллиальной 
жидкости моллюска бикарбоната кальция Са ( HCO^)  ̂ в малораство­
римый кристаллический карбонат кальция СаСО  ̂ по уравнению:

Со, + ZHCO3 -■** СаСОз + Н ь 0 + СО̂  •
I

Разумеется,'это лишь грубая схема сложного, в значительной мере 
биохимического процесса, который будет специально рассмотрен 
в разделе, посвященном механизмам роста раковин.

Общая схема комплекса подвижных равновесий карбонатной 
системы в условиях биосферы может быть представлена в следую­
щем виде:

р С02 Атмосфера
(1)И Ш (а)

рС0г=**2С02 + 2Н20 =
Гидросфера

М  + (6 ) 2 -  2 +
2Н г С03̂ 2 Н  +2Н С 03= *2 Н  +  2С03 +  2С а

(S)

С0д” +  Са2+

( ? ) | |
2СаС02

Твердая фаза
♦ со3 + н3о

(8) «
СаС03

I
Твердая фаза



Изменение любого звена общего комплекса подвижных равно^ 
сий влечет за собой изменение во всех остальных ее частях. Зве^ j 
нья ( 1 ) и (2 ) обшей системы определяются содержанием СО̂  в 
атмосфере и зависят от температуры (с понижением t°  повышу 
ся растворимость С0 2  в воде, и реакция сдвигается вправо); ско^ 
рость реакции (3) ограничивается многими факторами, но может 
катализироваться биохимически угольной ангидразой; реакции (5 ) !
(8 ), (6 ) и (7) определяются величинами pH и рС02  . Например, 
уменьшение С02  в воде повышает pH и увеличивает С0^~, вслед., 
ствие чего вода насыщается СаС0^; который переходит в твердую 
фазу.

Карбонаты двухвалентных катионов кристаллизуются либо в 
тригональной системе, если их катионные радиусы лежат в преде­
лах 0.78-1.00 А, либо в ромбической и гексагональной системах, 
когда они колеблются в пределах 1.00-1.43 А. Поскольку ионный 
радиус кальция Са2+ равен 0.99 А, занимая промежуточное поло­
жение между двумя этими группами, то карбонат кальция CcuCÔ mo* 
жет кристаллизоваться как в тригональной, так и в ромбической и 
гексагональной системах. Эти£1 также объясняется, почему MgrСО̂ 
(ионный радиус 0.65 А), кристаллизуясь в тригональной
системе, изоморфен кальциту, a SrCOg ( ж S rz ^1.13 А) и ВаСОд 
(тпВа2,% 1.35 А), кристаллизуясь в ромбической системе, изоморф­
ны арагониту.

В раковинах пресноводных моллюсков СаСОg встречается в 
четырех полиморфных модификациях: в виде арагонита, кальцита, 
фатерита и аморфного СаСО^. С особенностями этих модификаций 
связаны многие» особенности сложенных ими структурных элементов 
раковины. Поэтому коротко остановимся на них.

Кальцит ( CctCOg) содержит 56.03% Со,0 и 43.97% С02  и явля­
ется наиболее устойчивой модификацией карбоната кальция в усло­
виях биосферы. В качестве примесей в кальците встречаются Mgr, 
Mtl, Fe (до 8 %) и Sr, Со , Zrt, Ва, РЪ (до 2%). Кристаллизуется каль­
цит в тригональной системе, образуя кристаллы чрезвычайно раз­
нообразного габитуса (рис. 15, Б , 7). Преобладают кристаллы приз­
матические [ 0 0 0 1 ] с гранями { 1 0 1 0 } , таблитчатые по {0 0 0 1 }, 
ромбоэдрические с гранями {0Н 2}, *{0221}, {4041}, реже {1011}, 
скаленоэдрические {2131}. Двойниковыми плоскостями обычно 
являются плоскость пинаконда (0 0 0 1 ), грань тупого ромбоэдра 
(0112) и грань спайного ромбоэдра (1011). Для кристаллов кальци­
та свойственно более 600 простых форм. Как и у всех тригональ- 
ных карбонатов, у кальцита спайность совершенная по { 1 0 1 1 } . 
Бесцветный, белый или окрашенный примесями железа, меди, маргав 
ца и других элементов, кальцит одноосный, оптически отрицатель­
ный, п 0 -1.658, =* 1.486, удельный вес 2.715, твердость 3.
Вследствие изоморфизма с Мд СО $ кальцит раковин может содержать 
примесь магнезита (>2% ). Нередко кальцит образует параморфозы



арагониту. В воде кальцит на 15% менее растворим, чем араго 
ят. Присутствие в растворе даже небольших количеств марганца 
( ) больше благоприятствует кристаллизации кальцита, чем
арагонита.

А -  кристаллы арагонита: а -  призматический, б -  
двойник, в -  псевдогексагональный тройник прорастания; 
г -  игольчатый; Б -  кристаллы кальцита: а, б -  ромбо­
эдрические, в -  таблитчатый, г -  скаленоэдрический.

Арагонит ( СаС0$ ) имеет химический состав такой же, как и 
кальцит, но чаще содержит примеси Sr (до 5.6%), Ва и РЪ . В 
качестве примесей встречаются также Mg , Fe , Ztl . В обычных 
условиях арагонит менее устойчив, чем кальцит, и кристаллизуется 
в ромбической системе. Форма кристаллов самая разнообразная. 
Наиболее часто встречаются призматические кристаллы, нередко 
сильно удлиненные до игольчатых и долотообразных (рис. 15, А). 
Обычно наиболее развиты в кристаллах арагонита следующие простые 
формы: призмы 7Я, { 1 1 0 } ,  к £ 0 1 1 } ,  пинаконды Ь £ 0 1 0 } , £ 0 0 1 } ,  
дипирамида р £111} , а также у £ 215 }и £ £061}. Пинаконд £001} 
бывает покрыт штрихами, параллельными оси а. Часто встречаются 
двойники по £ 1 1 0 } , тройники псевдогексагонального облика, а так­
же волокнистые, столбчатые, шаровидные и радиальнолучистые агре­
гаты кристаллов арагонита. Арагонит двуосный, оптически отрица­
тельный, Лл- = 1.685-1.686, TLm = 1.680-1.681, Ир = 1.530-1.531,
V  1.681-1.685, ( -  )2V = 18°, Np « с , удель-
ный вес 2.94-2.95, твердость 3.5-4, спайность несовершенная по



{ 0 1 0 } и {П О }, бесцветный, белый или окрашен примесями. По- 
вышенное содержание стронция увеличивает устойчивость этой мо- 
дификации карбоната кальция.

Ионы Ccl2+ и СО̂ 2” в  кристаллической структуре арагонита 
упакованы по способу плотнейшей гексагональной кладки, чем и 
обменяется псевдогексагональный облик тройников их кристаллов 
так как в отдельных кристаллах углы между гранями призмы не­
много отличаются от 60° и 120°, например {010} А {ПО}® 58°О0' 
Карбонаты ионов стронция и бария кристаллизуются в структурно^ 
типе арагонита, и вследствие изоморфизма они ( SrCOj и ВсиСО̂ ) 
нередко содержатся в качестве примесей в арагоните раковин мол* 
люсков. В отличие от кальцита арагонит содержит не более 1% МуСОз .

Фатерит ( jb CaCOj) еще более неустойчивая модификация кар* 
боната кальция, кристаллизуется в гексагональной системе в виде 
гексагональных чешуек. Удельный вес его -  2.25-2.45. В обычных 
условиях биосферы фатерит легко переходит в кальцит.

Аморфный карбонат кальция, встречаемый иногда в небольших 
количествах в раковинах некоторых моллюсков, является наиболее 
неустойчивым, легко переходящим в кальцит или арагонит.

Таким образом, существует ряд устойчивости различных модв. 
фикаций Со, СО £ в условиях биосферы (в порядке возрастания устой, 
чивости): аморфный (гель) —►фатерит — арагонит —  кальцит. По. 
скольку наиболее устойчивой модификацией является кальцит, то 
казалось бы, он должен был преобладать в экзоскелетах моллюсков 
и других беспозвоночных. Кроме того, в ископаемом состоянии все 
остальные модификации с течением времени должны постепенно пе­
реходить в кальцит. Однако в действительности все происходит 
не совсем так. И, в частности, в раковинах пресноводных моллюс­
ков преобладает арагонит, который к тому же довольно хорошо 
сохраняется и в ископаемом состоянии, чему способствует конхио- 
лин. В тех же случаях, когда арагонит раковин после захоронения 
их переходит в кальцит, это легко распознать по элементам струк- 
тур, свойственных только арагониту, и по несоответствию конхио- 
линовых элементов вновь образовавшимся кристаллам.

Помимо карбоната кальция, составляющего основу раковины, 
и конхиолина в раковинах пресноводных моллюсков почти всегда 
содержится некоторое количество Ва, S r, Му, Mu, Fe, S , Si н Р , 
главным образом в виде различных солей и гидроокисей, как на­
пример магнезита ( МуСО )̂, барита ( BaSO^), стронцианита ( Sr ДО 
витерита ( ВаСО^), сульфида железа ( РеБд), флюорита ( CaF^), 
фосфатов кальция и магния, а также сложных силикатов Fe и А1 
Эти примеси иногда обусловливают различные оттенки слоев рако­
вин.

По мнению А. П. Виноградова (1944), накопление некоторых 
примесей в толще раковин моллюсков, и в частности железа ( F6-



зияетея биохимическим процессом, происходящим при участии бак- 
е̂рий» водорослей, (диатомовых), концентрирующих Fe , так как 
донной форме его содержится ничтожно мало по сравнению со 

^ем железом природных вод. Наличие марганца ( Мтъ) в раковинах 
сноводных и морских моллюсков устанавливалось многими иссле- 

оВателями. Однако А. П. Виноградов (1945) впервые обратил вни­
мание на то, что в раковинах пресноводных моллюсков марганца 
одержится больше, чем в морских, что, по его мнению, может 

быть использовано в качестве критерия при выяснении генезиса 
йеМЫ* известняков.

Основную массу экзоскелетов бивальвий составляют лишь две 
модификации CaCOj -  кальцит и арагонит. При этом известны толь­
ко Д0 6  основные разновидности экзоскелетов моллюсков по этому 
признаку: экзоскелеты целиком арагонитовые и экзоскелеты, сос­
ущие из арагонита и кальцита. Целиком калыштовых экзоскеле- 

у бивальвий не обнаружено, так как миос траку мы, лигаменты и 
продиссоконхи у них всегда арагонитовые. К числу B iv a lv ia , эк- 
з о с к е л е т ы  которых построены из кальцита и арагонита, относятся 
(T ay lo r e t  аЦ, 1969): M y tila c e a , P in n a c e a ,  P te r i a c e a ,  
p e c tin ac e a , L im n a c e a , O s t r e a c e a ,  C h a m a c e a , H ip p u ri-  
t a c e a .  Целиком арагонитовые экзоскелеты установлены для Р а -  
laeo taxodon ta , C ry p to d o n ta , P a la e o h e te r d o n ta ,  A n o m a -  
lo d e s m a t a ,  а также A r c a a e a  и L im n o p s a c e a  из P r e r o -  
morphia.

Преобладающая роль в построении экзоскелетов лимнических 
моллюсков принадлежит арагониту. Другие модификации СаСО^и в  
частности фатерит и  кальцит, встречаются у них на ранних стадиях 
онтогенеза и образуются в процессе регенерации травмированных 
раковин, как, например, это наблюдал Вильбур (W ilbur, 1964) у 4 
Elliptio c o m p la n a tu s  и V iv ip a ru s  in te r te x tu s .

Преимущественное образование из водных растворов кристал­
лов той или иной модификации карбоната кальция связано с целым 
рядом факторов и в том числе с содержанием в той или иной фор­
ме различных неорганических и органических веществ, с темпера­
турой и pH среды и т.д. Кристаллизация же СаСО  ̂ в живых сис­
темах, кроме того, в значительной мере обусловлена биохимически­
ми факторами.

Из абиогенных факторов, влияющих на преимущественное об­
разование кальцита или арагонита в водной среде, существенная 
роль принадлежит ионам $г 2+ и Mg’2*, поскольку установлено, что 
первый из них связан преимущественно с арагонитом, а второй — с 
кальцитом. В результате экспериментальных исследований по со­
вместному осаждению в водном растворе $ г2* и СаСО̂  с исполь­
зованием радиоизотопа S r®5  был получен ( O x b u rg h  e t a l., 1959) 
коэффициент распределения стронция ( tf) между кальцитом, араго­
нитом в твердой фазе и раствором:



(

+, 0 . 0  2  и сохраняется в растворах разного состава.
На первый взгляд несколько неожиданными с геохимической 

точки зрения оказались результаты ( L ippm an, I960) по
кристаллизации из водных растворов СаСО̂  в зависимости от со* 
отношений в них молекулярных концентраций Mj и Са . Б  экспь

ко арагонит. Таким образом, получается, что чем больше в раств& 
ре ионов М тем меньше попадает их в кристаллизующийся 
бонат кальция, так как содержание Mgf в карбонате кальция под* 
ет от кальцита к арагониту. По мнению Липпмана ( L ippm an, 
I960), это объясняется превышением на 20% энергии дегидратации

венное образование арагонита за  счет подавления менее энергети. 
чески выгодного роста кристаллов карбоната магния.

Для установления минералогического состава экзоскелетов ис 
копаемых остатков лимнических моллюсков и других палеонтологи, 
ческих остатков наряду с иммерсионным и фотометрическим опрей 
лением оптических констант и термовесовым анализом на УТА I 
широко используется система цветных тестов (W a rn e , 1962). 
Диагностическое окрашивание минералов в сочетании с гистохими­
ческими тестами, позволяющее наблюдать пространственную локали- 
зашло минеральных и органических компонентов in  s i tu  -  непо­
средственно в препаратах, открывает большие возможности для 
изучения тонкой первичной структуры и последующих тафономичес- 
ких преобразований палеонтологических остатков.

Для идентификации арагонита и кальцита при совместном их 
нахождении в одном препарате используются различные модификаш 
реакций Мейгена с Са( НОз)^* 6Н2 0, Тугутта с AgNO  ̂ и К^СгО^ 
Лейтмейр-Фейгля с MrtSO ;̂ • 7Н^0, Ад^ЗО^и NaOH (Логвиненко, 
Заболотная, 1954; Татарский, 1955; F r ie d m a n , 1959). При опре­
делении в препаратах фосфатов используется диагностическое окр* 
шивание их молибдатом аммония после действия азотной кислоты.

(равной энергии активации) ионов Мд окруженных водными обо. 
л очками, над таковой ионов Са2+, что влечет за собой преимущес



имический состав экзоскелетов моллюсков
4. &И0Х

>жаиие органики в экзоскелетах варьирует в различных таксо- 
меняется в онтогенезе и связано также с экологическими ус-
[bOU
Органические вещества протеиновой природы, составляющие

элементарный состав его, полученный в результате изучения боль­
шего числа современных моллюсков (W ask o w ia k , 1962: N -  16.5%, 
С - 5.1%# Н -  6 . 6 % и 8  -  0.75%), меняется в зависимости от таксо­
номии и экологии моллюсков. В конхиолине моллюсков можно раз­
личать по крайней мере два вида протеинов -  конхин (накрин) и 
склероконхин. Кроме того, в конхиолине присутствуют полипептиды, 
полисахариды и липиды. В большинстве случаев основную массу кон­
хиолина составляет склероконхин, относящийся к группе весьма 
устойчивых белков-склеропротеинов. Общим свойством склеропротеи- 
нов является их чрезвычайная инертность по отношению к действию 
воды, разбавленных кислот, щелочей и протеолитических ферментов, 
что благоприятствует пассивным опорным их функциям.

Конхином можно назвать фракции конхиолина, сравнительно 
легко растворимые в дистиллированной воде, слабокислом водном 
растворе (0.2 л, НСЪ ) или щелочной среде боратного буфера ( pH а 
- 9.2) и неспособные после этого диализоваться. Хотя в экзоскеле­
тах моллюсков склероконхин обычно резко преобладает над конхином, 
в некоторых случаях, как например у пресноводных улиток ( С а т -  
peloma d ic isu m  )9 конхиолин может более чем на 60% состоять 
из конхина ( W ilbu r, S im k is s , 1968). Хими£еская1 структура кон­
хиолина до сих пор не вполне ясна. Несомненна его гетерогенная 
природа, выявленная как электронномикроскопическими исследова­
ниями (G -reg o ire , 1968), так и химическим фракционированием. 
Установлено, что часть конхиолина (главным образом склероконхи- 
на) растворима в некоторых органических кислотах, щелочах и 
водных растворах комплексных солей. В частности, из склероконхина 
разных видов бивальвий было экстрагировано ( T a n a k a  e t а!.,
1960; D e g e n s  e t aJU, 1967) не менее 8  протеиновых фракций 
при помощи 90%-ной НСООН (муравьиной кислоты), 70%-ной 
СН5 СООН (уксусной кислоты), 2 п • NH4.OH (аммония) 30%-ной 
[ Со ( Р*у ] С1/̂  (тетрапиридинкобольтхлорида), 14%-ной Си, (эти- 
лендиамина) и NciOCHgCHgSH ( тиогликолата натрия при pH в 9).

П й грУппы белков раковин моллюсков, специфичных для каждого 
вида» а в пределах вида -  для каждого слоя раковины. Средний



Последующее фракционирование посредством гель-фильтр ацИй 
дает фракции протеинов/ имеющие молекулярные веса от 2 0 0 0 0  ц0 
80000. Растворимые фракции белков, вымытые из конхиолина, ос^ 
даются обычными протеиновыми осадите ля ми, такими как сульфос ' 
лициловая кислота, трихлоруксусная кислота ( ССЦСООН), ацетон 
спирт. Содержание разных белковых фракций и их соотношение в 
конхиолине разных слоев раковин различное и меняется в зависим 
ти от таксономической принадлежности моллюска.

Белковая природа конхиолина, помимо аминокислотного соста* 
ва, о котором будет сказано ниже, подтверждена целым рядом 
стохимических реакций (ксантопротеиновой, биуретовой, Фалина, 
Миллона), давших с ним положительные эффекты. Б конхиолине щ  
люсков было установлено также присутствие амин ос ах аров -  глюко̂  
амина и галактозамина, а гистохимически, кроме того, -  нейтрал 
ных полисахаридов ( РА S -реакция после обработки диастазой), кис. 
лых мукополисахаридов ( a lc ia n  голубой, толуидин голубой), 
следов липидов (судан черный В) и хитина (хитозано-иодиновый 
тест).

Содержание конхиолина у пресноводных моллюсков в целом 
больше, чем у наземных и морских ( M c e n a k s h ie  e t a l,, igggj 
что согласуется со спецификой защитных функций матрицы в coo-n 
ветствующих условиях. Изучение аминокислотного состава конхиопн. 
новых матриц различных частей экзоскелетов моллюсков, относящю, 
ся к разным таксонам, проводилось многими исследователями 
(B e e d h a m , 1958; T a n a k a  e t a i,, I960; H a re , 1963; Hare 
A b e ls o n ,  1964, 1965; D e g e n s ,  C a r e y  e t al*, 1967; Mee- 
n a k s h ie  e t al*, 1969), в том числе и автором, преимущественно 
различными хроматографическими методами.

В конхиолиновых матрицах экзоскелетов моллюсков установле­
но 19 аминокислот, т.е. практически все основные протеиновые аш- 
нокиспоты: лизин, гистидин, аргинин, он-лизин, цистин, пропин, он- 
пролин, аспарагиновая кислота, глицин, серин, теонин, аланин, глу­
таминовая кислота, валин, метионин, тирозин, изолейцин, фенилала­
нин, лейцин. Аминокислотный состав конхиолиновых матриц разных 
слоев экзоскелетов моллюсков характеризуется своими особенности 
ми, в значительной мере обусловленными той ролью, которую они 
играют в процессу роста. Прежде всего наиболее существенные 
различия наблюдаются в аминокислотном составе конхиолина некал̂  
цинированных (периостракумы раковины, лигамента, миостракума) 
и обызвествленных (остракумы, резилиум) частей экзоскелета би- 
вальвий. Как правило, некальцинированный конхиолин имеет значи­
тельно больше кислых и меньше основных аминокислот по сравне­
нию с конхиолином обызвествленных слоев. Кислые мукополисаха- 
риды встречены почти исключительно в кальцифицированных слоях ; 
экзоскелетов бивальвий. !



конхиолин некальцинированных слоев состоит преимущественно 
сКЛероконхина, характеризуется ацидофильными свойствами, дает 

^акдян на Фенольные группы» содержит он-пролин, он-лизин, нейт- 
Ре ные полисахариды и больше тирозина и фенилаланина по срав- 
Р с конхиолином известиовистых слоев* Конхиолин известковис-йбЯ»*̂пс слоев наряду со склероконхином содержит значительное коли- 
TbU\ Bo конхина, характеризуется б азофил ьными свойствами и при- 
4 -гствием кислых мукополисахаридов.
® Интересно отметить также различие в аминокислотном составе 

онхина и склероконхина* В  конхине больше метионина, аспарагино­
вой и глутаминовой кислот, меньше тирозина, фенилаланина и гли- 
цнла и почти нет цистина в отличие от склероконхина (W ilbur, 
S im k is s ,  1 9 6 8 ) .  В  целом конхиолин бивальвий характеризуется 
большим содержанием глицина, составляющего часто половину и 
более всех аминокислот. При этом у пресноводных видов содержа­
ще глицина особенно велико.

5, Механизмы роста экзоскелетов моллюсков

Участки эпителия мантии, секретирукшие разные слои экзоскелета 
B iv a lv ia , существенно отличаются гистологически и гистохими­
чески* Так, эпителий внутренней и внешней поверхностей наружной 
мантийной складки (B e e d h a m , 1965), секретирующий периостра- 
кум и эктостракум) сходны между собой, но отличаются от эпите­
лия, секретирующего экдостракум, более высоким габитусом клеток, 
более плотной гранулированной цитоплазмой, обладающей большей 
активностью щелочной фосфатазы, и более высоким содержанием 
рибонуклеопротеинов.

Клетки эпителия мантии бивальвий, которые секретиру ют ор­
ганическую основу экзоскелета, непосредственно соприкасаются с 
ним лишь в местах прикрепления мускулов и местах роста периостра- 
кума, В остальных местах между секреторными клетками мантий­
ного эпителия и экзоскелетом существует тонкий слой экстр ап ал ли- 
альной жидкости, в которой формируются органическая и карбонат­
ная составляющие остальных частей экзоскелета. Считается, что в 
основном кровь, циркулирующая в мантии, приносит с собой вещест­
ва для формирования экзоскелета, хотя некоторые ионы внешней 
среды тоже имеют прямой доступ к растущей поверхности.

Слой экстрапаллиальной жидкости бывает таким тонким, что 
практически возможен и прямой перенос органического материала 
матриц и неорганических ионов. Эффективности снабжения растуще­
го экзоскелета ионом кальция ( Са2,+ ) способствует большая прони­
цаемость по отношению к этому иону эпителия внешней стороны



мантии в сравнении с внутренней. В частности, на примере U nio  
и A n o d o n ta  было установлено ( Istim, G ira rd , 1970), что эпи­
телий внешней стороны их мантий в три раза более проницаем ддя 
45Са^+,чем таковой внутренней стороны мантии. Интересно также 
отметить, что мантийный эпителий бивальвий более проницаем для 

Z + ------- --------- иа +  ~  ^ ---------- .------ ------- *  -------------  -----------  -------------Со, чем для К"1*. Сравнительный анализ крови и экстр а- 
паллиальной жидкости показал сходную в них концентрацию ионов, 
благоприятную для кристаллизации. Кровь большинства современных 
пресноводных бивальвий насыщена в отношении арагонита.

Химический состав и физико-химические особенности экстра- 
паллиальной жидкости определяют природу органической матрицы и 
полиморфную модификацию кристаллов карбоната кальция, растущих 
на ней. Электрофоретические исследования протеинов экстрапапли- 
альной жидкости (К о  b a y  a s  h i, 1964) показали* что у моллюсков 
с арагонитовой или арагонитовой и кальцитовой раковинами жидкость 
содержит три отдельных фракции протеинов, в то время как у почти 
целиком кальцитовых раковин обнаружена лишь одна протеиновая 
фракция.

В крови и экстрапатлиальной жидкости пресноводных бивальвий 
(например, у A n o d o n ta  c y g n e a  ) установлено присутствие в 
сравнительно значительном количестве следующих ионов: Саа+ ,
No*’ , К+ , Мп,г+, GV", SO  ̂ и РО̂  . В зависимости от экологических 
условий и времени года pH экстрапаллиальной жидкости моллюсков 
как это было установлено многими исследователями, варьирует в 
пределах 7.0-8.35.

Суточные и сезонные изменения в метаболизме кальция, обус­
ловливающем образование СаСО^, связаны с величиной pH экстра- 
палл и альной жидкости. В период максимального отложения С аСО  ̂
экзоскелета увеличению pH соответствует повышение концентрации 
иона Са2*, и наоборот. В течение неблагоприятных для роста перио- 
дов (низкие температуры, голодание), когда секреция Со,СО̂  прек­
ращается, кислые условия экстрапаллиальной жидкости могут при­
водить к травлению внутренней поверхности раковины.

Несмотря на то что в экстрапаллиальной жидкости содержат­
ся все компоненты, необходимые для построения экзоскелета, все 
же не исключается и активный перенос через экстрапаллиальную 

, жидкость в места роста раковины протеинов матрицы, синтезирован­
ных в мантийном эпителии. В связи с этим интересно отметить 
существенные различия по соотношению аминокислот между протеи­
нами экстрапаллиальной жидкости и экзоскелетов бивальвий. В част­
ности, у M e rc e n a r ia  m e r c e n a r ia  (W ilbu r, S im k is s , 1968), 
например, в экстрапаллиальной жидкости содержится в 25 раз боль­
ше гистидина и в 21 и 7 раз меньше соответственно цистина и 
пролина, чем в конхиолиновой матрице.

Многие особенности биохимического состава конхиолиновых 
матриц экзоскелетов моллюсков обусловлены той активной ролью,



они играют в механизме их роста. В образовании экзоске- 
К тов моллюсков можно различать два основных процесса, идущих 
Л целом почти одновременно. Это, во-первых, образование конхио-
лйН(овой матрицы и, во-вторых, рост на ней кристаллов карбоната
кальдия.

Механизмы биосинтеза роста конхиолиновой матрицы изучены 
еще недостаточно. Однако уже сейчас ясно, что процесс роста экзо- 
оцелетов является очень сложным, состоящим из многих сопряжен­
ных этапов. Построение экзоскелета предполагает по крайней мере 
четыре главных этапа: 1 ) биосинтез основных компонентов матрицы 
н мантии; 2 ) транспортировка этих компонентов из мантии через 
экстр апаллиальную жидкость к месту роста матрицы; 3) построение 
(рост) матрицы в соответствии с запрограммированным для данно- 
г0  таксона архитектурным планом; 4) рост кристаллов СаСО  ̂ и их 
аранжировка на конхиолиновой матрице в соответствии с ее физико­
химическими свойствами и архитектурой. г

Экстр ап аллиальная жидкость и кровь моллюсков обычно перена­
сыщены СсьСОз , т.е. являются метастабильными, вероятно, вследст­
вие присутствия некоторых ионов и в особенности фосфатов, ингиби­
рующих кристаллообразования С&СО̂  начиная с концентрации РО̂  в 

моля. Так, например, по данным, приведенным Вильбуром 
(W ilbur, S im k is s , e 1968), кровь пресноводной A n o d o n ta , со­

держащая РО̂ . 2 *1 0 “^ моля, имеет степень перенасыщения СаСО  ̂
в 366%. Поэтому метаболические процессы, ведущие к образованию 
известковых экзоскелетов, очевидно, должны включать в себя обра­
зование стимулирующей кристаллизацию СсиС0$ матрицы и, вероятно, 
удаление ингибируюпшх ее ионов. И действительно, конхиолиновые 
матрицы экзоскелетов моллюсков активно участвуют в кристаллиза­
ции CaCO  ̂ и определяют пространственное распределение образовав­
шихся элементарных кристаллов.

Согласно наиболее обоснованной концепции ( H a re ,  1963; D e ­
g en s, 1967), конхиолиновая матрица экзоскелетов моллюсков спо­
собна временно связывать в определенных своих точках соответст­
вующие ионы ( Саг+, С0 у~), определяя, таким образом, точки роста 
(зарождения) будущих кристаллов СаСО .̂

Как и все другие белки, протеины конхиолиновой матрицы пред­
ставляют собой линейные сополимеры, состоящие из мономеров -  
аминокислот, отличающихся друг от друга природой боковых радика­
лов R .

Аминокислоты могут быть электрически активными или нейтраль­
ными (вернее диполярными -  цвиттерионами). В соответствии с 
этим различают кислые аминокислоты (асп-, глу-), если они содер­
жат в боковом радикале ( R ) кислые группы ( C00H, ОН, SH ), основ­
ные (лиз , гис , арг ), если в радикале имеются основные группы 
( NH ,̂ NH ), и нейтральные аминокислоты (гли , ала , вал , илей,-,



лей р .  если в боковом радикале отсутствуют электрохимически ак­
тивные группы (рис, 2 ).

В протеинах аминокислоты связаны друг с другом пептидных^ 
связями ( — СО —Н — ), при которых карбоксил ( СООН) каждой ам^ 
нокислоты соединен с аминогруппой ( NHg) соседней аминокислоты 
с отщеплением молекулы воды ( Н^О) (см, стр. 28 )• Электрохима- 
чески активные группы в боковых радикалах аминокислот, связанны* 
в протеинах в полипептидные цепи, могут образовывать при соответч 
ствующих значениях pH определенные ионы: —СООН » -С 0 0 “+ Н* а ч 
NH^+Н+ NH^. При этом анионные группы (С0 0 ~) способны 
электростатически удерживать противоположно заряженные катионы 
(С аг+ , Mg’24-, S r2* , Ва2,+ и др,), частично нейтрализуя их заряд| 
а катионные группы ( NĤ " ) -  соответственно притягивать анионы 
( СО,- , НСО3  и др.).

Реакционно активные группы протеинов матрицы в начальных 
стадиях образования ее блокируются кислыми мукополисах ар идами 
(или гликопротеинами), В дальнейшем деполимеризация части мукси 
полисахаридов под действием ферментов освобождает аминогруппы 
и карбоксилы, что приводит к образованию ядер кристаллизации. 
Таким образом, в последовательности и конформации кислых ( К ), 
основных ( 0 ) и нейтральных ( Н ) групп в боковых радикалах амино. 
кислот, составляющих протеины конхиолиновой матрицы моллюсков, 
записана архитектура их известковых экзоскелетов. Этим, в част­
ности, можно объяснить выявленное многими исследователями (Ко. 
лесников, 1970) таксономическое и экологическое значение соотно­
шений кислых, щелочных и нейтральных аминокислот в гидролизатах 
конхиолиновой матрицы современных и ископаемых моллюсков.

Обращает на себя внимание также тот факт, что конхиолин не­
кальцинированных слоев экзоскелетов бивальвий (периостракум ра­
ковин и лигамента) имеет меньшую величину отношения кислых и 
щелочных аминокислот, чем конхиолин матриц обызвествленных 
слоев.

Отсюда становится понятным, почему мустр (рисунок) матри­
цы слоев экзоскелетов моллюсков, наблюдаемой в электронном мик­
роскопе ( G -rego ire , 1960, 1968), обладает таксономической спе­
цифичностью. Над образованием зародышей кристаллов С&СО3  и по~ 
следующим их ростом рядом исследователей велись наблюдения на 
электронномикроскопическом уровне. Влияние состава конхиолиновой 
матрицы и, возможно, содержащихся в ней ферментов из разных 
слоев раковин современных моллюсков на кристаллическую модифи­
кацию CaCOj, отлагающегося на ней, было экспериментально уста­
новлено Н.Ватейбом и К.Вильбуром (W a ta b e , W ilbu r, 1962).
Эти исследователи поместили конхиолиновую матрицу, осторожно 
декалыдафицированную при помощи ЭДТА из арагонитового слоя 
современного моллюска (E ll ip tio )  в мантийную полость другого



#**ого
моллюска ( C r a s s o s t r e a  ), выделяющего нормально каль-

и уже на следующие сутки обнаружили на ней кристаллики араго-,д0Т,

После возникновения центров кристаллизации дальнейший рост 
агрегация кристаллов CaCOg на конхиолиновой матрице может 
опекать множеством разных способов. В частности, у бивальвий 

тк1ечался рост кристаллов CaCOg в виде дендритов, спиралей (при 
винтовых дислокациях), пирамид, двойниковых комбинаций (параллель- 
BbiXi пересекающихся, взаимопроникающих двойников) и сферулитов 
(агрегатов большого числа кристаллов, расходящихся из одной точ- 
j^). По мере роста кристаллов на матрице более мелкие кристаллы 
частично или полностью подавляются более крупными, с которыми 
в д ал ь н ей ш ем  они и объединяются, захватывая все пространство 
слоя. Особенно отчетливо это наблюдается в случаях роста призм 
эктостракума, например у унионид и маргаритиферид (табл, f, фиг.5).

Познание тонких механизмов роста скелетов земных организ­
мов представляет исключительный интерес для обширного круга 
естественных наук. Одним из методологически наиболее перспектив- 
щдх путей изучения роста является исследование результатов ано­
мальных процессов. Оказавшись в исключительных, контролируемых 
условиях, организм, специфически реагируя на них, обнажает тонкие 
детали процессов, протекающих в нем. В частности, большие возмож­
ности для изучения механизмов роста и их эволюции открывает ме­
тод, основанный на исследовании последствий прижизненных травм. 
Прижизненная травма -  это своеобразный эксперимент, поставленный 
самой природой. Изучая вызванные травмами процессы регенерации, 
аномального роста и другие реакции организма, можно глубже вник­
нуть в сущность механизмов роста скелетов.

К числу палеогистохимических и микроструктурных исследова­
ний, связанных с изучением в эволюционном аспекте механизмов 
роста экзоскелетов моллюсков, относятся наши работы по изучению 
ископаемых остатков прижизненно травмированной мантии меловых 
моллюсков Гоби, а также юрского и мелового жемчуга лимнических 
моллюсков Средней Азии и Монголии (Колесников, 1972а). В процес­
се регенерации прижизненно поврежденной раковины основную роль 
играют клетки мантийного эпителия, выделяющие протеиновую мат­
рицу, которая затем минерализуется. Однако наряду с этим сущест­
венное значение в процессе регенерации раковин моллюсков принад­
лежит амебоцитам -  особой группе подвижных многофункциональных 
клеток (W a g g e , 1955; A b o l in s - K r o g is ,  1963; B e e d h a m ,
1965), Способные свободно перемещаться посредством псевдоподий, 
амебоциты играют важную роль в различных функциях всех живот­
ных, включая и моллюсков. Так, амебоциты моллюсков, обладая 
набором соответствующих ферментов, активно участвуют во всех 
стадиях пищеварения. Кроме того, они несут защитные фагоцитар­



ные функции, поглощая или обезвреживая инородные тела, в том 
числе вредные микроорганизмы и мертвые ткани самого животного 
Наконец, в случае прижизненных травм раковин моллюсков амебо- 
циты мантии наряду с защитными функциями принимают активное 
участие в регенерации раковин, особенно в начальных стадиях, вы- 
деляя протеиновую матрицу в поврежденные участки и способствуя 
последующей ее минерализации. Важная роль принадлежит амебоди^ 
там и в процессе жемчугообразования, особенно в формировании 
ядра жемчужин.

Мумифицированные остатки мантии с сохранившимся клеточные 
строением были обнаружены нами в сомкнутых раковинах лимничес^ 
к их двустворчатых моллюсков ( S a in s h a n d ia  ) из нижнемеловых 
континентальных отложений пустыни Гоби. Ископаемые остатки ман% 
тии имели вид тонкой (я*500 мк) желтой просвечивающей пленки 
протеиновой природы (с положительной биуретовой реакцией), при­
мыкающей с внутренней стороны раковины непосредственно к араго. 
нитовому перламутровому эндостракуму и погребенной в толще вто­
ричного тонкокристаллического кальцита, заполняющего внутреннюю 
полость раковины. В поперечных срезах мантии специально приго­
товленных препаратов отчетливо различался однослойный наружный 
эпителий толщиной 6-8 мк, имеющий более темный (коричневый) 
цвет.

При детальном палеогистохимическом изучении с использовани­
ем методов люминесцентной микроскопии удалось выявить участки 
мантии с заведомо прижизненно залеченными травмами. Эти участ­
ки мантии были, как правило, ненормально утолщенными (в 2.5-3,5 
раза), более темными, с гранулированной структурой. В большинстве 
случаев в серии параллельных срезов удавалось обнаружить и трав­
мирующее тело в виде минеральных, главным образом кварцевых 
зерен диаметром 100-300 мк (табл. УП, фиг. 1-4). В гистохимиче­
ских препаратах прижизненно травмированных участков мумифициро­
ванной мантии отчетливо наблюдалось скопление ископаемых остат­
ков амебоцитов (табл. УГ1, фиг. 5,8), имеющих вид отдельных удли-* 
ненноэллиптических клеток (12 х 5 мк) с довольно большой цитоплаз 
мой. Насколько позволяет судить известная нам мировая научная 
литература, это пока первая находка ископаемых остатков амебоци­
тов древних (живших около 110*10® лет назад) организмов.

Особенно большие скопления амебоцитов обнаружены около 
травмирующих зерен, при этом сами эти зерна во всех наблюден­
ных случаях были покрыты темно-коричневой органической оболоч­
кой, первоначально протеиновую природу которой удалось установить 
гистохимическими тестами. По-видимому, амебоциты, будучи не в 
состоянии растворить минеральное травмирующее тело (в отличие 
от органического), обволакивали его склеропротеинами, чем, веро­
ятно, частично нейтрализовалось неблагоприятное воздействие зер-
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на мантию. Не исключено, что после полного заключения травми- 
юшего тела в протеиновую капсулу началось бы ее обызвествле-

которое могло бы в конце концов привести к образованию жем-
а< О дн ако ни в одн ом  п р еп ар а те с л е д о в  кальцификации к ап су л ы  

наблю дать не у д а л о с ь .
Т а к и м  о б р а з о м , в р е з у л ь т а т е  п ап е о ги с то х и м и ч е ск и х  и с с л е д о -  

зниЙ и скоп аем ы х о с т а т к о в  приж изненно травм и рован н ой  м ан ти и  п о -  

лвиласъ в о з м о ж н о с т ь  п р я м о го  изучен и я эволюции п р о ц е с со в  р е г е н е -
раковин у моллюсков.

Р В процессе микроструктурных и палеобиохимических исследо­
ваний экзоскелетов мезозойских лимнических моллюсков Азии нами 
gblJi впервые обнаружен и изучен ископаемый пресноводный жемчуг, 
принадлежащий представителям нижнемеловых тригониоидид и сред- 
неюрских псевдокардиниид (Колесников, 1972а, 1973а). Весь извест­
ный Д° этого ископаемый жемчуг был морским, т.е. продуцирован 
морскими моллюсками ( R u s s e l ,  1929; B e r ry ,  1936; V o k e s ,
1955; B a c h m a e r , B in d e r , 1967).

Травмирующим началом, стимулирующим образование жемчуга, 
могут быть самые разнообразные объекты биологической и минераль­
ной природы, например яйца и личинки разных паразитов, в частнос­
ти трематод, яйца самих моллюсков, песчаные частицы и т.д. Одна­
ко, по-видимому, неприменимы условием для образования жемчуга 
является попадание жизнеспособных эпителиальных клеток мантии 
в ее соединительную ткань и образование там эпителиальной жем­
чужной капсулы. Это подтверждается экспериментами. Впрыскивание 
шприцем живых клеток наружного эпителия мантии унионид в ее 
соединительную ткань обычно приводит к образованию жемчуга. Все 
известные к настоящему времени способы искусственного выращи­
вания жемчуга так или иначе используют этот естественный меха­
низм его роста.

В зависимости от таксономической принадлежности жемчуга 
слои его имеют специфическую структуру (табл. У-У1). Известко­
вые слои жемчуга сложены различными мелкими, определенным 
образом ориентированными кристаллами арагонита или кальцита, 
скрепленными склеропротеиновой матрицей. Каждый слой отделен 
от выше и нижележащего тонкими конхиолиновыми пленками.

В тонких срезах, проведенных через центры ископаемых жем­
чужин, обнаруживаются структуры, свойственные и современному 
жемчугу. В большинстве случаев на ископаемом жемчуге отчетливо 
различаются ядро жемчужины и окружающие его тонкие концентри­
ческие слои (табл. У1, фиг. 1-17) . В некоторых случаях в ядрах 
жемчужин удавалось наблюдать небольшие ядрышки, сложенные 
темно-коричневым органическим веществом и имеющие почти сфери­
ческую форму независимо от формы жемчужины. Вещество, слагаю­
щее ядрышки, судя по положительной нингидриновой реакции (после



кислотного гидролиза) на аминокислоты, имело, по-видимому, п е р ^  
начально протеиновую природу.

В ископаемых жемчужинах обнаружены слои аналогичные 
вым материнской раковины, однако со своей спецификой структур^ 
и в несколько иных соотношениях. Среди изученного материала okq 
запись жемчужины большинства структурных типов, известных у 
современного пресноводного жемчуга. В частности, были встречены 
жемчужины 1 ) с полным набором слоев в нормальной последовав 
ности, 2 ) с многократно чередующимися наборами слоев и 3 ) с 
крашенными наборами слоев. Это указывает на то, что независимо 
от места образования жемчужина может быть построена из анало­
гов всех слоев материнской раковины.

Слои, слагающие современные и ископаемые жемчужины, по 
структуре и химическому составу обнаруживают сходство с соот­
ветствующими слоями регенерированных участков раковин, что ука- 
зывает на сходство процессов жемчугообразования с регенерацией.

Микроструктурные и гистохимические исследования регенери­
рованных участков прижизненно травмированных раковин разных ви­
дов ископаемых лимнических моллюсков позволили выяснить интерес, 
ные особенности, которые можно использовать при выяснении фило­
генетических связей между различными группами современных и 
ископаемых моллюсков, а возможно, и других организмов. Дело в 
том, что при частичном прижизненном разрушении экзоскелета 
моллюск, залечивая дефекты, образует слои, несколько отличные от 
соответствующих слоев самой раковины. При этом по микрострукту­
ре и гистохимии регенерированные участки раковины обнаруживают 
сходство со структурой раковин филогенетически близких предковых 
форм. Таким образом, на новом уровне и для новых групп моллюс­
ков (лимнических бивапьвйй) подтверждается идея И. А. Коробкова 
(1950) о возможности установления филогенетических связей по 
прижизненно травмированным раковинам моллюсков.



таксоном ические  АСПЕКТЫ МИКРОСТРУКТУР 
И ПАЛЕОБИОХИМИИ ЭКЗОСКЕЛЕТОВ 
ЛИМНИЧЕСКИХ МОЛЛЮСКОВ

Наряду с классическими сравнительно-морфологическими методами 
изучения систематики и филогении в палеонтологии в последние 
роды все больше начинают развиваться новые методы, существенно 
расширяющие наши представления в этой области знаний, К числу 
таких новых направлений исследований принадлежат биогеохимичес- 
кое, палеобиохимическое и микроструктурное, которые используют 
для таксономических и филогенетических целей данные изучения 
элементарного химического состава, минералогии, биохимии и мик­
роструктур (гистологии, ультраструктур) ископаемых остатков рас­
тительных и животных организмов, В настоящее время уже нет не­
обходимости доказывать, что закрепленные естественным отбором 
генетические мутации, через которые проявляется эволюционный 
процесс, выражаются не только во внешней морфологии, но и на 
всех других уровнях от микро- и ультраструктур тканей до моле­
кулярного и элементарно-химического состава ископаемых остатков 
организмов.

Наиболее перспективно в этом отношении изучение гомологи­
чных макромолекул и биохимических особенностей гомологичных 
тканей, так же как и их микро- и ультраструктур у таксономически 
определенных ископаемых остатков организмов. Поэтому при изу­
чении ископаемых остатков лимнических организмов нами было об­
ращено основное внимание на сравнительный микроструктурный и 
папеобиохимический анализы гомологичных элементов экзоскелетов 
моллюсков.



Поскольку микроструктурные и палеобиохимические исследов^ 
ния таксономии, хотя и тесно связанные между собою, имеют сво^ 
специфику, то их удобней рассмотреть последовательно.

1. Таксономическое значение микроструктур

Возможность использовать микростроение раковин современных мод* 
люсков для их систематики была доказана давно (C a rp e n te r ,
1844; B o g g ild , 1930; Овчинников, 1931). К настоящему времена 
в мировой литературе накопилась обширная научная информация 05  

особенностях микроструктур раковин различных групп моллюсков, 
позволяющая успешно использовать вновь получаемые данные для 
таксономических и других целей. Обилие исследований в этой об­
ласти в рамках данной работы исключает возможность даже просто* 
го перечисления основных работу поэтому упомянем лишь одну из 
последних сводных работ -  монографию Тейлора, Кеннеди и Холла 
( T a y lo r  e t al*i 1969), посвященную систематическим аспектам 
структуры современных двустворчатых моллюсков и содержащую 
довольно обширную библиографию по этому вопросу. Из отечествен­
ных исследований микростроения раковин моллюсков последних лет 
следует особо отметить работу Н. А.Чельцовой (1969), посвященную 
микроструктурному изучению меловых устриц для целей систематики, 

Микроструктуры экзоскелетов современных лимнических мол­
люсков (не говоря уже об ископаемых) до последнего времени были 
изучены для целей систематики несравненно меньше» чем у морских 
представителей этого типа. Поэтому прежде чем приступить к изу­
чению ископаемых форм, мы вынуждены были провести микрострук­
турные исследования экзоскелетов большинства родов современных 
пресноводных моллюсков. Дальнейшее изучение микроструктур экзо­
скелетов ископаемых лимнических моллюсков помогло установить 
филогенетические связи между некоторыми группами современных 
и ископаемых моллюсков. Таксономические исследования микрострук­
тур экзоскелетов лимнических моллюсков существенно дополняют и 
углубляют их морфологическую систематику. Особенно важны они 
при выявлении филогенетических связей между различными группа­
ми моллюсков, а также незаменимы в случаях, когда приходится 
иметь дело лишь с обломками раковин современных или ископаемых. 
Основные представления об особенностях микростроения экзоскеле­
тов лимнических моллюсков суммированы в предыдущей главе. Здесь 
же мы отметим лишь ряд положений принципиального характера, 
важных при изучении экзоскелетов моллюсков с таксономическими 
целями.



П р е ж д е  всего необходимо напомнить, что общий план микро-.' 
зения экзоскелетов моллюсков, т.е. наличие и относительное по­

тение (последовательность образования) основных слоев, является

еД][ИНЫМ для всего типа моллюсков. Таксономическая же специфич-
6 ть пр0513/1510X051 в соотношениях и микроструктурных особенностях 
Й их основных слоев (периостракума, эктостракума, мёзостракума 

энДосТРакУм а) • ^ри этом* проводя исследования микростроения 
0 скелетов моллюсков, необходимо различать три основных уров- 
ЭК микроструктур: 1 ) субмикроскопический (соотношение основных 
*** в при увеличении порядка Х2-100), 2) микроскопический (мик- 
оструктуры основных слоев при увеличении в пределах X1 0 0 - 2 0 0 0 )

Р 3 ) ульТр^микроскодический, или электронномикроскопический 
!оовень (микроструктуры элементарных биокристаллов и матрицы 

й увеличениях более Х2000). Каждый уровень микростроения эк- 
ПоСкелетов содержит определенную информацию. Поэтому представ- 
дяется весьма важным правильный выбор оптимального уровня мик- 
ос1руктурного исследования при решении конкретной задачи. Так,
 ̂ таксономических исследований наиболее перспективны микроско-ДЛЯ
пический и субмикроскопический уровни, в то время как для реше- 

вопросов, связанных с тонкими механизмами роста, наиболее 
удобен ультрамйкроскопический уровень в сочетании с микроскопи­
ческим. Не имея возможности здесь подробно останавливаться на 
таксономической специфичности микроструктур экзоскелетов всех 
изученных к настоящему времени ископаемых лймнических моллюс­
ков, м ы  лишь кратко коснемся некоторых из них.

Из всех изученных к настоящему времени юрских лимнических 
моллюсков наибольшее значение для стратиграфии и палеогеографи­
ческих реконструкций имеют многочисленные виды рода P s e u d o -  
cardinia M a rtin s o n , 1959. Представители этого рода были 
весьма широко распространены на территории Азии в течение ранне- 
и среднеюрской эпох (Мартинсон, 1959; Колесников, Спасская, 1961; 
К ол есн иков , 1964). Вместе с тем происхождение, систематическое 
положение и филогенетические связи этих двустворчатых моллюсков 
до сих пор были не ясны.

Несомненное морфологическое сходство представителей се­
мейств P s e u d o c a r d in i id a e  и C a rd in i id a e  Z itte l, 1881, под­
тверждается включением их в одно надсемейство. При этом их 
сначала относили условно к надсемейству U n io n o id e a  R a f in e s -  
que, 1820, а затем к надсемейству T r ig o n o d o id e a  M o d e l,
1942 (Старобогатов, 1970). Таксономический диагноз псевдокардиний 
по одним внешним морфологическим признакам иногда связан с труд-, 
но преодолимыми препятствиями вследствие конвергентного сходст­
ва их с представителями других систематических групп. В связи с 
*гим для таксономических и экологических целей было предпринято 
Детальное изучение микроструктур большинства известных видов



псевдокардиний из разных регионов нашей страны и некоторых С(̂  
предельных стран (Колесников, 1973а, 19736).

В радиальных сечениях раковин P s e u d o c a r d in ia  отчетлц^ 
различаются три основных слоя: конхиолиновый периостракум (q ^
0.95%), сложный призматический эктостракум (30.48-42.55%) и ' 
сложный перекрешенно пластинчатый эндостракум (56.74-68.37%) 
пределах каждого из этих основных слоев нередко наблюдаются нес* 
ко структурно различных слойков, строение и соотношение котор^ 
меняется у разных видов псевдокардиний (табл. Ш-1У, фиг.

В частности, в пределах эктостракума, который четко отде^ 
ется от энд остр аку ма, можно выделить по крайней мере три стру,  ̂
турно различных слоя: игольчатый, столбчатый и паркетный (табд] 
фиг. 1-9). Соотношение этих слоев у разных видов псевдокардидц^ 
различное. В большинстве случаев наиболее мощный из них игод^ 
чатый слой (0.506-0.875 мм), гораздо тоньше столбчатый (0.125*
0.208 мм) и наиболее тонкий из них паркетный (0.04-0.11 мм).

Ниже призматического эктостр аку ма у псевдокардиний распо* 
ложен Сложно перекрешенно-пластинчатый эндостракум -  наиболее 
мощный слой раковины (до 1.8 - 2  мм), отличающийся как по стру^ 
туре, так и по цвету. В некоторых случаях в пределах слоя плас* 
тинки группируются в более или менее одинаковые отдельности (бл0 
ки) -  столбчатые (высокие) или таблитчатые (низкие). По форме, 
относительной величине и ориентировке пластинок и отдельностей 
в э нд остр аку ме псевдокардиний можно различать слои со следующие 
ми основными типами структур: 1) наклонно-пластинчатой; 2) W - 
образной; 3) вертикальнопластинчатых отдельностей; 4) перистых 
(веерных) отдельностей; 5) структурой перекрешенно-пластинчатых 
отдельностей (табл. Ill, фиг. 1-9). Количество, относительная вели- 
чина и соотношение слоев с этими структурами у различных видов 
псевдокардиний существенно отличаются.

Псевдокардиний были способны образовать жемчуг, и несколь­
ко погребенных в энд остр аку ме жемчужин нам удалось наблюдать 
в радиальных срезах раковин. Это самый древний, известный науке 
пресноводный жемчуг (табл. У^фиг. 1- 8 ).

Изучение микроструктур раковин псевдокардиний показало, что 
они не имеют ничего общего с унионидами, с которыми их ранее 
связывали, относя условно те и другие к одному отряду S c h izo - 
d o n ta  (наядид). В отличие от представителей S c h iz o d o n ta , 
обладающих призматическим остр аку мом и перламутровыми слоями, 
псевдокардиний имеют сложный призматический эктостракум и слож­
но перекрешенно-пластинчатый эндостракум. Рассмотренные особен­
ности микроструктур псевдокардиний заставляют отнести их к отря­
ду H e te ro d o n ta , обладающему аналогичными структурами, и пред­
положить их связь с циренидами. На это же указывают и особеннос­
ти замка псевдокардиний -  наличие как передних, так и задних ла-



здьных зубов и рудиментов кардиальных зубов. Таким образом, 
^сноводные псевдокардинииды, (3 ^ -3 ^ )вероятно, гфоизопши от мор- 
^  и солоноватоводных кардиниид ( Т-Э^) и дали начало пресновод- 

лимноциренидам ( 3z ~Cr2).
Микроструктуры раковин разных видов псевдокардиний доста- 
сильно отличаются друг от друга, что позволяет их уверенно

ным

Сличать и оценивать степень их филогенетической близости. Одна- 
Ро рассмотрение этого вопроса выходит за рамки данной работы.
*° Среди пресноводных двустворчатых моллюсков мелового време- 
^  выделяются представители очень своеобразного семейства -  
'TriSon*°*ctfcla e  С о х , 1962. Раковины этих двустворок отличают- 

четко выраженной скульптурой, характерными зубами и значи- 
е̂льной тол с тосте нн остью. Скульптура раковин тригониоидид нало­

м а е т  скульптуру некоторых морских тригониид и кардиид. В боль- 
J0 BCTBG случаев они встречаются в красноцветных и пестроцветных 
тоШпах континентальных бассейнов аридных зон мела Азиатского 
материка. Разнообразие морфологических признаков у раковин три- 
рониоидид вызывало в некоторых случаях сомнение в генетическом 
родстве представителей данного семейства. Особенно существенное 
различие в форме раковин и скульптуре наблюдалось между предста­
вителями родов S a in s h a n d ia ,  T r ig o n io id e s  и P s e u d o h y r ia .  
Представители этих родов к настоящему времени известны из ме­
ловых континентальных отложений Средней Азии, Казахстана, Вос­
точной Сибири, Дальнего Востока, Монголии и Китая.

Для выяснения таксономических особенностей микроструктур 
экэоскелетов этих моллюсков нами было детально изучено боль­
шинство известных к настоящему времени видов саиншандий и 
псевдогирий (Колеоников, Мартинсон, 1971; Колесников, 1973а).

Раковины всех изученных видов саиншандий и псевдогирий 
имеют четыре основных различающихся по структуре, физическим 
свойствам и вещественному составу слоя: конхиолиновый периостра- 
кум, арагонитовый призматический эктостракум, арагонитовые (верх­
ний и нижний перламутровые) м ез- и эндостракумы. Миостракум у 
саиншандий и псевдогирий двуслойный, состоящий из конхиолинового 
периостракума и арагонитового призматического эктостракума. 
Своеобразную структуру имеет их лигамент, в котором отчетливо 
различаются конхиолиновый периостракум, арагонитовый эктостра­
кум и эндостракум.

Каждый вид псевдогщзий и' саиншандий характеризуется свои­
ми особенностями микроструктуры периостракума и разными соот­
ношениями его слоев, что может быть использовано для таксономи­
ческих целей. В частности, отношение толщины нижнего слоя к вер­
хнему у псевдогирий ( я* 1 2 ) гораздо больше, чем у саиншандий 
(«3). Относительная величина периостракума несколько меняется 
°т вида к виду и в целом зависит от условий обитания моллюсков.



В среднем относительная толщина периостракума псевдогирий почТй 
в 1 .8  раза меньше, чем у саиншандий.

Наружная скульптура раковин захватывает весь призматичес- 
кий слой, не затрагивая, однако, глубоко нижележащий слой, что 
указывает, вероятно, на недавнее вторичное происхождение скуль­
птуры саиншандий. Хотя толщина призматического слоя у разных 
видов псевдогирий колеблется в широких пределах (0.27-1.4 мм) 
относительная толщина его в среднем довольно стабильна (9.5% у 
псевдогирий и 1 1 . 1% у саиншандий).

Призматический остракум построен из вертикально ориентиро­
ванных довольно широких (0.15-0.27 мм) сложных призм арагонита, 
В большинстве случаев эти призмы дугообразно выгнуты к вент­
ральному краю и несколько сужены книзу. Верхние концы призм 
спрямлены, и поэтому почти перпендикулярны поверхности створу 
Высота и ширина призм у разных видов псевдогирий меняется в 
широких пределах, однако удлинение их (отношение высоты к шири* 
не) более или менее постоянно (2.9-3.7 у псевдогирий й 4-5 у Сацц 
шандий). Малая удлиненность и сложная структура призм эктостра- 
кума отличает тригониоидид от большинства унионид и тригониид, 
у которых призмы имеют удлинение обычно не менее 8 - 1 2  (табл.Щ 
1- 10).

В поперечном сечении призмы имеют форму неправильных пя­
ти- и шестиугольников со сглаженными углами. Сложные призмы 
первого порядка построены из более мелких призм второго поряд­
ка. Структура и удлиненность призм первого и второго порядка 
позволяет довольно надежно различать разные виды саиншандий и 
псевдогирий и в целом отличать их от других представителей три­
гониоидид.

^ Непосредственно под призматическим эктостракумом лежит 
перламутровый мезостракум, который у саиншандий и псевдогирий 
имеет довольно значительную мощность. При значительных вариа­
циях толщины верхнего перламутра (в вентральной части) у разнъп 
видов относительная толщина его обычно не выходит за пределы 
23.5-28.7% у псевдогирий и 31.4-33% у саиншандий. Перламутровый 
мезостракум обоих родов характеризуется наличием ясных, особен­
но четко выраженных в верхних частях слоя полос роста несколь­
ких порядков -  от широких (1320 мк) годичных до очень узких 
(0.9 мк), возможно, суточных (табл. IX, фиг. 2-11). Продолжитель­
ность жизни наиболее крупных экземпляров саиншандий и псевдо­
гирий, судя по линиям годичного прироста, колебалась в пределах 
11-18 лет. При этом максимальный прирост обычно происходил меж­
ду 3 и 8  годами жизни моллюска. Участвующие в построении замоч­
ного .аппарата слои перламутра сильно обогащены прослоями и линз* 
ми конхиолина, благодаря чему обладают большей пластичностью и 
четкой слоистостью, по крайней мере двух порядков. У перламутра



-очного аппарата саиншандий и псввдогирий преобладают IV- и 
^образные структуры, у разных видов довольно различные (табл, 
vill фиг. Перламутровый экзостракум у саиншандий и псевдо-

является наиболее мощным (48.6% створки у первых и до 
у вторых). Редуцированные или даже полностью утраченные 

бы отчетливо различаются по микроструктуре перламутра замка,
^  крайне* м е р е  д л я  п сев д о ги р и й .

П оск ол ьк у верхн ий и нижний п е р л а м ут р о в ы е  сл ои  в ы к л и н и ваю т- 

в противополож ны х н ап равл ен и ях, т о  о х а р ак те р и зо в ан ы  они м о г у т  

быть м акси м ал ьн ы м и  зн ач ен и ям и  их м о щ н о сте й  с о о т в е т с т в е н н о  в  

центральной и д о р зал ь н о й  ч а с т я х  раковин ы . Б  ц е л о м  дл я саинш андий  

й псевдогирий х а р а к т е р н а  в е с ь м а  больш ая дол я п е р л а м ут р о в ы х сл о е в  

(00-89%) в  обш ей с т р у к т у р е  раковины  и п р еоб ладан и е по м ощ н ости  

нюкнего п е р л а м у т р а  н ад вер хн и м .

В ы явлен ны е о со б е н н о ст и  м и к р о ст р у к т у р ы  раковин саинш андий  

я псевдогирий м о г у т  б ы ть , нап ри м ер, и сп ол ьзован ы  дл я у ста н о в л е н и я  

филогенетических с в я з е й  их с  д р у ги м и  п р е д с та в и т е л я м и  три гон и ои ди д. 

3 ч астн ости , ср а в н и те л ь н о  с л а б о  ск ул ьп ти р о в ан н ы е раковин ы  п с е в д о -  

ририй в м е с т е  с  т е м  н е с у т  в  толщ е св о и х с л о е в  рел и к ты  п реж ней  

скульптуры. По э т и м  р е л и к т а м  м ож н о р е к о н с т р у и р о в а т ь  внеш нюю  

скульптуру п редк ов п сев д о ги р и й  с  их хорош о вы раж енной с и с т е м о й  

радиальны х и к он ц ен три ческ и х р е б е р .

В большинстве случаев миостракум линзовидный, т.е. наиболее 
мощный в центральной части раковины и утончающийся к ее краям, 
у которых часто призматический слой совсем исчезает. В отличие 
от многих унионид и псевдогирий миостракум саиншандий характери­
зуется более мощным по сравнению с призматическим эктостраку- 
мом ( ~' 57 мк) конхиолиновым периостракумом ( — 110 мк). Для 
миостракума псевдогирий, напротив, характерно то, что периостра- 
кум его значительно (в 4 раза) тоньше призматического слоя, тог­
да как у саиншандий наблюдается обратное соотношение. В этом от­
ношении псевдогирии ближе к унионидам, чем саиншандии.

Интересно также отметить, что периостракум миостракума псев­
догирий имеет структуру, близкую к собственно периостракуму, тог­
да как призматический слой его существенно отличается от экто- 
стракума. Призматический слой миостракума саиншандий обнаружива­
ет большее сходство с призматическим слоем большинства унионид, 
чем призматический остракум их с таковым унионид. Миостракумы 
различных видов саиншандий и псевдогирий заметно различаются и 
могут быть использованы в качестве систематических признаков.

Лигамент у саиншандий и псевдогирий наружный, довольно мощ­
ный (800-1400 мк), опистодетный, сомкнутый, с характерной струк­
турой слоев (табл. УН1, фиг. 5-9). В радиальных срезах его раз­
личается три основных слоя: очень тонкий конхиолиновый периостра­
кум, наиболее мощный волокнистый арагонитовый эктостракум (ре-



зилиум) и массивный в значительной мере конхиолиновый эндостр^ 
кум (конхилиум). По структуре, соотношению слоев лигамента и 
особенностям крепления его к раковине разные виды саиншандий и 
псевдогирий хорошо различаются.

Микроструктурные исследования псевдокардиний тригониоидид 
унионид и лимноциренид наряду с исследованиями других лимничес- 
ких моллюсков (Колесников, Мартинсон, 1071; Колесников, 1073а, 
19736) показали, что в экзоскелетах лимнических бивальвий встре- 
чаются практически все основные типы микроструктур известные 
у морских представителей этого класса. Это открывает пути для 
выяснения вопросов происхождения и филогении разных групп лим­
нических моллюсков.

Изучение микроструктур всех слоев экзоскелетов большинства 
известных видов ископаемых лимнических моллюсков показало, что 
особенности строения каждого слоя и соотношение их может быть 
успешно использовано для таксономических целей. Выделенные по 
внешним морфологическим признакам виды достаточно четко различа* 
ются и по микроструктурам их экзоскелетов. Это позволяет при 
определенной степени сохранности надежно идентифицировать виды 
моллюсков даже по обломкам их раковин, что потенциально расши­
ряет стратиграфическое значение этой группы.

2. Таксономическое значение биохимического состава 
экзоскелетов лимнических моллюсков

На возможность использования химического состава организмов в 
качестве их систематического признака указывал еше Ч. Дарвин. 
Весь комплекс научных фактов, добытых с тех пор биохимией и мо­
лекулярной биологией, подтвердил существование биохимического вы­
ражения таксономической специфичности. Теперь уже нет необходи­
мости доказывать, что каждому таксономическому уровню свойствен 
свой специфический, сложившийся в процессе длительной эволюции, 
биохимический состав и определенный набор метаболических 
процессов.

При изучении биохимического проявления таксономической спе­
цифичности следует различать два основных уровня. Это, во-первых, 
уровень макромолекул биополимеров, а во-вторых -  уровень моно­
мерных молекул, составляющих биополимеры. Наконец, третий уро­
вень -  уровень элементарного состава живого вещества -  является 
уже областью биогеохимии.

На разных уровнях вещественного состава живого вещества 
таксономическая специфичность его проявляется в различной степе­
ни. Наиболее полно она выражена на макромолекулярном уровне



овных биополимеров -  белков* нуклеиновых кислот, полисахари- 
0̂  й т#д. Видоспецифичность биополимеров зафиксирована в их пер­
иной и вторичных структурах, т.е. в наборе, последовательности 
0И*йОмеров и в пространственной структуре. Особенно перспективно 
 ̂ филогенетических целей изучение гомологичных макромолекул

^полимеров.
На следующем уровне мономерных составляющих биополимеров 

/ минокислот, пуринов, пиримидинов, сахаров, жирных кислот и т .д .) 
якоономическая специфичность проявляется уже менее определенно,

I омономеры, з а  и скл ю чен и ем  редк и х минорны х, не о б л а д аю т в и д о -  

пеи**Фичностью  са м и  по с е ^е » Уж е по с а м о й  св о е й  с у т и  э л е м е н т а р -  
с ^кирпичей*, и з к о то р ы х п о стр о е н о  в с е  р азн о о б р ази е  б и о п о л и м е -

Видоспецифичность проявляется в наборе, относительном содер­
жании и соотношениях мономеров в той мере, в какой они отражают 
специфичный состав и строение биополимеров, в состав которых 
0нн входили. Наконец, таксономическая специфичность элементарного 
с0Става организмов носит еще более обобщенный характер. Она яв­
ляется по сути дела отражением усредненной биохимической специ- 
^ности, поскольку химические элементы находятся в живом веще- 
сТВе не в свободном виде, а входят в состав жизненно важных 
таксономических специфичных биомолекул или обрадуют с ними
комплексы.

Изучение наиболее непосредственно связанных с филогенией 
особенностей биополимеров сопряжено с большими аналитическими 
трудностями. Наиболее ощутимые результаты для выявления филоге­
нетических взаимоотношений между современными организмами, хо­
тя и не такие, как первоначально ожидалось, дала серология или 
иммунохимия ( L e o n e , 1964). Иммунохимические методы выявления 
филогенетических связей основаны на том, что степень активности, 
с которой антигенные белки и полисахариды одного организма реа­
гируют с антителами против антигенов другого организма, определя­
ется степенью родственной близости этих организмов. К сожалению, 
этот метод, использующий иммунные свойства нативных белков, в 
своем классическом варианте не применим к палеонтологическим 
объектам. Непосредственное изучение первичной и вторичной струк­
тур палеобиополимеров для филогенетических целей было бы наибо­
лее информативным. Однако такого рода исследования в палеобиохи- 
мии встречают дополнительные, пока труднопреодолимые препятствия, 
связанные с тафономическими особенностями ископаемого материала. 
Требуется разработка новых специальных методов исследования.

Отдельные попытки изучения ископаемых биополимеров, глав­
ным образом палеопротеинов, для таксономических целей делались 
нами на различном палеонтологическом материале наилучшей сохран­
ности. В частности, изучались палеопротеины матриц различных 
слоев экзоскелетов и ископаемые остатки мантии разных видов: три-



гониоидид, унионид, лимноциренид, вивипарид, псевдокардиниид и 
других мезозойских и кайнозойских лимнических моллюсков, давцц  ̂
положительную биуретовую реакцию на полипептиды. Предварител^ 
диализованные для удаления свободных аминокислот и другие низк^ 
молекулярных соединений, образцы палеопротеинов последовательно 
обрабатывались в системе органических растворителей. Было уста^ 
новлено, что палеопротеины матриц экзоскелетов лимнических mcvu 
люсков частично растворяются в растворах (различной концентрац^ 
мочевины, тиогликолевой, дихлоруксусной и надуксусной кислот, в 
растворах LiBr, аммония и комплексных солей: Ga-этилендиамиц 
и тетрапиридинкобальтхлорида [ Со ( Ру)4.] СЪ2  . Последующее дЦстч 
вие на перешедшие в раствор фракции палеопротеинов, обычными 
белковыми осадите ля ми (ацетоном, спиртом, трихлоруксусной кисл^ 
той) приводило к выпаданию их в осадок.

Всего таким способом из палеопротеинов экзоскелетов мезозой 
ских и кайнозойских лимнических моллюсков удалось выделить до 
восьми различных фракций. Методами тонкослойной гельфильтрацин 
было установлено затем, что молекулярные веса этих фракций нахо. 
дились в пределах 1000-8000. Количественные соотношения выделен, 
ных фракций палеопротеинов обнаружили ясно выраженную в ид ©спе­
цифичность. Однако трудность нахождения палеонтологического ма­
териала необходимого уровня сохранности пока сильно ограничивают 
возможность использования данных фракционирования палеобиополи­
меров для таксономических целей. В настоящее время изучение так- 
сономической специфичности биохимического состава современных и 
палеонтологических объектов наиболее разработано для уровня моно- 
мерных компонентов биополимеров. При этом для таксономических 
исследований современных и ископаемых лимнических моллюсков 
наиболее доступно изучение аминокислотного состава протеиновых 
матриц из основных слоев после их предварительной деполимериза­
ции гидролизом. Еще более перспективным было бы изучение соот­
ношений азотистых оснований выделяемых из полинуклеотидов па­
леонтологических остатков в результате гидролиза, так как ДНК 
непосредственно связана с генотипом организма. Однако пуриновые 
и пиримидиновые основания, которые иногда удается выделить из 
палеонтологических остатков, в экзоскелетах лимнических моллюска 
до последнего времени обнаружены не были. Лишь в том случае 
из ископаемых остатков мантии меловых саиншандий удалось в по­
следнее время выделить и количественно хроматографически разде­
лить аденин, гуанин, цитозин и тимин.

Вид оспе цифичность аминокислотного состава протеиновых мат­
риц раковин современных моллюсков была доказана почти одновре­
менно работами ряда исследователей разных стран ( R o c h e  et ai 
1961; F lo rk in , 1963, 1965; H a re , A b e ls o n , 1964). Более того 
сравнительное биохимическое исследование состава конхиолина рако-



^  различных родов пелеципод, гастропод и цефалопод и фактор- 
3 й анализ полученных данных позволило Дегенсу с соавторами 
^ eg e n s ,  1967; G -h ise lin  e t al*f 1967) разработать даже схе- 
' их филогении, Палеобиохимические исследования раковин пресно- 

дных моллюсков разного геологического возраста, выполненные в 
^еЙ лаборатории, также обнаружили специфичность аминокислотно- 

^  состава склеропротеинов матриц разных слоев раковин и измен­
чивость состава конхиолина аналогичных слоев в связи с таксономи- 
ей и экологией (Колесников, 1970, 19726).

Для палеобиохимических исследований таксономической специ­
фичности аминокислотного состава протеинов можно использовать 
дрбой слой экзоскелетов лимнических моллюсков. Однако наиболее 
целесообразно выбирать слой с максимальным содержанием палео- 
цротеинов. В результате многочисленных исследований современно- 
ро и ископаемого материала установлена некоторая закономерность 
з распределении органических веществ в экзоскелетах лимнических 
моллюсков, способная облегчить эту задачу. Это постеленное убы­
вание концентрации органических и увеличение неорганических компо­
нентов в последовательных слоях раковин от наружной стороны к 
внутренней. Слои экзоскелетов моллюсков в порядке убывания со­
держания органических компонентов образуют следующий ряд: перио- 
стракум, конхилиум, резилиум, призматический эктостракум, мезо- 
стракум замка, мезострафм и эндостракум.

В силу экологических и тафономических особенностей в экзо­
скелетах лимнических моллюсков аридных климатических зон хоро­
шо развиты и нередко сохраняются в ископаемом состоянии все • 
основные известковые слои с органическими матрицами. Это сильно 
облегчило палеобиохимические исследования саиншандий, псевдоги- 
рий, тригониоидесов, пликитотригониоидесов, бугинелл, протэллиптий 
и других меловых лимнических моллюсков Азии. Гораздо сложней 
обстояло дело с ископаемыми лимническими моллюсками гумидных 
зон, у которых обычно лучше развит и чаще других сохраняется 
периостракум. Поэтому мы провели исследование периостракумов 
ископаемых пресноводных моллюсков с целью выяснения возмож­
ности использования их для палеобиохимических целей (Колесни­
ков, 1970).

Для анализов были отобраны из среднеюрских континентальных 
отложений якутской свиты бассейна образцы раковин шести видов 
пресноводных пелеципод -  F e r g a n o c o n c h a  s u b c e n t r a l i s  
T sch . ( F .S . ) ,  F . c u r t a  T s c h ,  (T . c u ) > T u tu e l la  c r a s -  
s a  R ag . ( Т .  c r ) ,  T . e lo n g a ta  R a g . (T . e l ) ,  P s e u d o c a r -  
dinia u n g r e n s i s  M art. ( P s ,  u ) f P s .  d u r a ic a  M art. ( P s .  
d ) , и одного вида пресноводных гастропод -  B ith y n ia  j u r a s s i -  
са  М. Хотя ископаемые остатки раковин с сохранившимся пери-: 
остракумом в гумидных мезозойских континентальных отложениях



и не редкость, однако подобрать серию остатков, раковин опредед^ 
ных видов одинаково хорошей сохранности оказалось возможным 
лишь благодаря специальным сборам и наличию обширной коплекцци > 
ископаемых лимнических моллюсков Азии в Секторе палеолимнодск 
гии ИО АН СССР. Подбор близких форм сохранности периостраку- 
мов проводился по их спектрам отражения, снятым на фотоэлект- : 
рическом фотометре.

Рис. 16. Ами- ' 

нокислотные спект- 1 

ры палеопротеинов 
периостраку мов 
среднеюрских лим­
нических моллю­
сков (в молярных 

п р оц ен тах).

1 -  лизин;
2 -  орнитин; 3 -

-  ги сти ди н ; 4 -  арги. 
нин; 5 -  цистин;

6 -  пролин; 7 -  аспа. 

р аги н о в ая  ки сл ота;

8 -  глицин; 9 -

-  сер и н ; 10 -  трео­

нин; 11 -  аланин;

12 -  г л у т а м и н о ­

в ая  * к и сл о т а ; 13 -

-  валин; 14 -  м ети о­

нин; 15 -  тирозин;

*16 -  изолейцин;

17 -  фенилаланин;

18 -  лейцин; 19 -
-  неидентифицирован- 

ны е ам ин оки слоты .

Все идентифицированные аминокислоты, содержащиеся в гидро­
лизатах исследованных образцов периостракумов, за  исключением 
орнитин а, относятся к числу обычных протеиновых аминокислот. По­
мимо связанных аминокислот, выделенных лишь после длительного 
гидролиза, во всех образцах были обнаружены и свободные аминокис­
лоты, которые, однако, здесь не рассматриваются.



Конхиолин периостракумов большинства современных моллюс- 
остоит в основном из 19 аминокислот, В ископаемых перио- 

ах изученных образцов идентифицировано до 18 аминокислот, 
этом в них не установлены он-пролин и он-лизин, входящие в 

1РЙ в многих современных форм, но обнаружен орнитин, обычно 
^твую ш ий в современном конхиолине. Однако орнитин мог час-

&
г*

образоваться при гидролизе из аргинина. Как и в современ- 
цери ос траку мах, в ископаемых остатках изученных образцов 
преобладает глицин (до 39%) и содержится относительно много

icnaPагиновой кислоты, пролина, серина, аланина, тирозина, глута-
0зоЙ кислоты и фенилаланина. Сравнение аминокислотного соста- 
0СКопаемых остатков периостраку мов с таковым современных 

киосков указывает на то, что этот состав не претерпел очень 
деятельных изменений после захоронения раковин.

12 -

Рис. 17. График таксономичес- 
специфичности биохимического 

^ а в а  периостраку мов юрских лим- 
нических моллюсков.

I—III -  отнош ения ам и н оки сл от:

1 - кислые/щелочные, II -  пролин/фе- 
лялапанин, III -  глицин-пролин; 1 -  
perganoconcha; s u b c e n t r a l i s ,  ц -
2 - F , c u r ta ,  3 -  T u tu e lla  
crassa, 4 -  T , e lo n g a ta , 5 -  
P seu d o card in ia  u n g r e n s i s ,
6 - P s # d u r a ic a ,  7 -  B ith y n ia  

j u r a s s i c a ,
0

r

1 2  3 4 5 8 7

Суммарная* концентрация аминокислот в ископаемых периостра- 
кумах разных видов неодинакова и меняется в пределах 32-49 
мкмоль/ г.

Относительное содержание в них протеинов (или суммы амино­
кислот) в большей мере связано с экологией и тафономией моллюс­
ков, чем с их систематикой, и виды одного рода по этому призна­
ку нередко отличаются больше, чем виды разных родов. Для выяв­
ления таксономических различий на ископаемом материале гораздо 
более надежным критерием оказался спектр относительных концент­
раций индивидуальных аминокислот в периостракумах. Ископаемые



остатки периостракумов разных видов изученных образцов отлиц 
ся друг от друга по относительному содержанию большинства 
тифицир ованных в них аминокислот (рис. 16). При этом виды р* 
родов по спектру концентраций аминокислот периостракумов otjiJ^ 
ются значительно больше, чем виды одного рода. ^

Учитьгаая ту особую роль, которую играют в построении
вины аминокислоты со свободными группами ( COO", NH  ̂ )# м о ^  
предположить, что соотношение кислых и щелочных аминокислот

имеет некоторый генетический смысл, что подтверждается
его таксономической изменчивостью на примере изученных обра^ 
цов ( рис. 17).

Еще более четким показателем таксономической специфично^ 
оказались отношения концентраций разных аминокислот и их соче? 
ний. Например, изученные виды ископаемых пресноводных моллюс* 
ков можно различать по отношению концентраций: 1 ) гетероцикла^ 
кой аминокислоты, пролила, к ароматической аминокислоте, фена*
л аланину 2 ) глицина к пролину ( )  и 3) кислых амино*
кислот к основным ( “ ) (рис. 17).

Наблюдаемые филогенетические различия аминокислотного сос. 
тава в ископаемых остатках раковин пресноводных моллюсков со. 
гласу ются с современными представителями о внешней морфологвв 
раковин как макроскопическом выражении молекулярных биохими. 
ческих особенностей организма ( D e g e n s ,  1967). Таксономическая 
изменчивость склеропротеинов раковин связана с той активной 
ролью, которую играет их состав и пространственная конформация 
в механизме роста раковин.



Глава 7

ддЛЕОЭКОЛОГИЧЕСКИЕ АСПЕКТЫ ПАЛЕОБИОХИМИИ 
й МИКРОСТРУКТУР ЭКЗОСКЕЛЕТОВ 
доМНИЧЕСКИХ МОЛЛЮСКОВ

При взаимодействии живого вещества и среды изменяется и то и 
другое, т.е. изменение среды влияет определенным образом на эво­
люцию живого вещества, а живые организмы в свою очередь с мо­
мента своего возникновения становятся мощным фактором воздей­
ствия на среду. Поэтому палеоэкология, так же как и экология, 
занимается изучением как реакций живого вещества на условия сре­
ды, так и реакций среды на развитие жизни. Результаты взаимо­
действия этих двух основных компонентов биосферы „записаны" как 
в специфике живого вещества, так и в различных особенностях 
среды. Отсюда и возможность двоякого подхода к единой палео­
экологической задаче -  реконструкции физических, химических, био­
химических и биологических особенностей биосферы, а в нашем 
частном случае -  континентальных бассейнов минувших эпох. Други­
ми словами, можно, с одной стороны, изучать состав, строение, 
свойства и пространственное размещение лимнических осадочных 
образований, а с другой -  исследовать палеонтологические остатки 
лимнических организмов. В сущности, наиболее полные и достовер­
ные результаты можно получить лишь путем сочетания этих двух 
подходов, особенно принимая во внимание неполноту геологической 
летописи.

Палеоэкологическое изучение осадочных образований с целью 
реконструкции физико-химических условий в водных бассейнах в 
период их накопления давно уже является признанным направлением 
в геологии. Палеолимнология, используя достижения в этой области



отечественной и зарубежной науки, имеет возможность в настоят 
время реконструировать обширный комплекс экологических услощ,  ̂
характерных для лимнических бассейнов прошлого. ^

Среди основных экологических параметров континентальных 
водоемов, имеющих наибольшее значение для палеолимнологическ&> 
реконструкций и которые можно оценить с помощью палеобиохи^ 
ческих и микроструктурных исследований, следует в первую очер^ 
назвать климат и гидрохимию. При этом климат, определяющий ^  
ловой и водный балансы, в значительной мере контролирует и хи- 
мизм вод. Из компонентов климата ведущим является температур^ 
ный режим и баланс влаги. Тепловой режим может быть охарактерй 
зован максимальными, средними и минимальными значениями годо* 
вых, сезонных и суточных температур, амплитудой их колебаний, 
сезонным распределением и т.д. В водном балансе необходимо 
ние общего соотношения прихода и расхода влаги. Главными гидр<̂  
химическими характеристиками являются минерализация вод, или 
соленость (количество минеральных веществ в воде в мг/л или 
г /к г), и химический (ионный) состав воды.

По степени минерализации среди континентальных вод разлита, 
ют (Алекин, 1970) пресные ( ^  1%о), солоноватые (1-24.7%о ), со% 
ные (24.7-50%о ) воды и рассолы ( > 50%о ). Лимничеокие водоемы 
настоящего и прошлого могут иметь соленость всех перечисленных 
степеней в отличие от рек, минерализация воды которых не подни- 
мается обычно выше 1 -2 % о  , а также в отличие от вод Мирового 
океана, соленость (34.7%© ) которых довольно стабильна. При оцен­
ке химизма вод континентальных водоемов прошлого удобно исполь­
зовать классификацию природных вод, разработанную А. О. Алехиным 
(1970), в основу которой положено соотношение преобладающих 
анионов ( HGOJ, S0% , GV ) и катионов ( Са2,+ , Mg2+, No,*).

Существуют некоторые особенности химического состава вод 
континентов и океана, позволяющие их разграничивать. В  частности, 
для морской воды характерно преобладание одновалентных ионов 
( Na+ и ЯГ ) и довольно постоянный состав, слабо меняющийся 
даже при опреснении, в то время как в континентальных водах пре­
обладают двухвалентные катионы ( Ca2+, Mg'2* ) и анионы ( НСО̂*, 
30£ ). Однако при этом необходимо учитывать отмеченное О. А. Але­
хиным (1970) закономерное изменение ионного состава воды озер 
с изменением степени их минерализации, обусловленное различной 
растворимостью солей [0.5-1%ь ( НСО3 + bQ/2/+ ) —-  (so£" +
+ Na+) — -  3-5%. (30 i _ , C l "  + Na+) J .

Условной границей распространения пресноводной фауны в 
эстуариях считается соленость в 5%о . В  соответствии с масштаба­
ми и задачами палеолимнологических реконструкций, а также возмож 
ностями существующих методов при оценке экологических парамет­
ров пользуются их абсолютными и относительными величинами, со­



0]jseниями и колебаниями этих величин, а также качественными
и ^ктеристиками, обобщенными комплексными, прямыми и косвен- 

суждениями. Нельзя забывать, что палеолимнологические ре- 
gciрукпии возможны и целесообразны лишь для значительных 

jL-ервалов времени, и поэтому основное значение приобретают 
^обшеННые средине качественные и полуколичественные характе- 
р*с1*ки.

1. Палеоэкологическое значение палеобиохимии

^химические реакции организма на физические и химические па— 
-метры среды фиксируются в составе и структуре органических 

компонентов экзоскелетов беспозвоночных* Возможности палеоэколо­
гических интерпретаций палеобиохими ческих особенностей ископае-

остатков лимнических организмов вообще довольно широки.
Здесь же мы ограничимся лишь кратким рассмотрением использова­
ний палеобиохимии экзоскелетов лимнических моллюсков для палео­
зоологических целей.

Одной из важнейших для палеоэкологии характеристик моллюс­
ков является относительное содержание протеинов в их экзоскеле­
тах, или соотношение органических и неорганических компонентов, 
которые могут быть выражены в виде отношений: конхиолин/ СаСО ,̂
N (протеиновый)^ СаС03 , сумма аминокислот/ СаС03 , относительной 
толщиной периостракума и т.д. Многочисленными исследованиями 
современных и ископаемых моллюсков установлено, что относитель­
ное содержание протеинов в экзоскелетах у лимнических моллюсков 
в целом заметно выше, чем у наземных и морских. Периостракум 
лимнических моллюсков в большинстве случаев более развит и 
сложней устроен, чем у морских. В пределах лимнической группы 
моллюсков относительное содержание протеинов и толщина перио­
стракума зависят от климата и химизма среды-, и в частности от 
температуры, солености и pH воды.

Каждый вид моллюсков секретирует в определенном количест­
ве свойственную ему склеропротеиновую матрицу, определяющую 
структуру минеральной части раковины и ее морфологию в целом. 
Количество же СаС03, кристаллизующегося на этой основе, контро­
лируется содержанием ионов Ссь2’* , НС03  , С03  в окружающей 
среде, что в свою очередь в значительной мере определяется кли­
матическими факторами. В экзоскелетах моллюсков органические и 
минеральные компоненты, обладающие различными полями устой­
чивости и тесно связанные между собой, защищают друг друга от 
агрессивных воздействий окружающей среды. Так, конхиолин пе­
риостракума и матриц известковых слоев защищает СаС0 3  от раст­



ворения в кислой, восстановительной среде гумидного климата, 
дучи в этих условиях более устойчивым. В то же время СаСО̂  '  
другие неорганические компоненты известковых слоев защищают 
протеиновые матрицы экзоскелетов от разрушения в щелочной, 
окислительной обстановке жаркого аридного климата,а также от 
вредных бактериальных и энергетических воздействий. Поэтому 
переходе лимнических моллюсков из одной климатической зоны в 
другую у них происходит инверсия защитных функций органичес­
ких и неорганических компонентов раковины.

В кислых, восстановительных условиях лимнических бассейнов 
гумидных климатических зон для защиты от растворения СаСО̂  Не 
обходим более мощный периостракум и более развитая конхиолино*" 
вая матрица остальных слоев. В лимнических же бассейнах арид­
ных зон моллюски удовлетворяются относительно более тонким пе- 
риостракумом, и им требуется большее количество СаСОз для 
щиты органической матрицы от разрушения в щелочных, окислителе 
ных условиях жаркого аридного климата. Повышенная обычно мине* 
рализация лимнических водоемов аридных зон способствует повышен 
ной минерализации органических матриц экзоскелетов. Этим и 
объясняется наблюдаемое на современном и ископаемом материале 
снижение отношений конхиолин/ СаСО̂  и периостракум/ Са,С0$ у лим­
нических моллюсков тех же или таксономически близких групп при 
переходе от умеренного гумидного климата к жаркому гумидному 
и наконец к жаркому аридному климату.

Закономерности, рассмотренные выше, были прослежены нами 
на обширном материале ископаемых лимнических моллюсков из раз* 
личных палеоклиматических зон Азии, и в частности на юрских 
псе вдокардиниях, ферганоконхах, тутуеллах, сибиреконхах, аргуниел- 
л ах и меловых саиншандиях, псевдогириях, протэллиптиях, куниоп- 
сисах, лимноциренидах и вивипаридах (Колесников, 1970; Колесни­
ков, Мартинсон, 1971).

В пределах одной климатической зоны относительное содержа­
ние конхиолин а в раковинах лимнических моллюсков может быть 
связано с колебаниями солености (обусловленными колебаниями 
климата), как это было показано Дегенсом на примере миоценовых 
плянорбид из лимнических отложений ФРГ ( D e g e n s ,  L o v e , 1965), 
В результате исследований последних лет (W ilb u r, S im k is s , 
1968; M e e n a k s h ie  e t аЦ, 1969) было установлено влияние искус 
ственного и естественного изменения солености вод на аминокис­
лотный состав протеинов пер и остр аку ма и органических матриц 
других слоев экзоскелетов моллюсков, в том числе и лимнических. 
Так, повышение солености (в эксперименте -  концентрации NdCI ) 
до 20% приводило у современных лимнических гастропод Potam o- 
p y rg u s  к заметному увеличению содержания гистидина, глута­
миновой кислоты и лейцина с одновременным снижением количества



аСцаРагиновой кислоты и глицина в периостракуме. В целом у лим-
еских гастропод в пери остр аку мах отмечается больше глицина 

Меньше лизина, аргинина, аспарагиновой кислоты и серина, чем 
1 м°РскИХв Отмечается также ( D e g e n s  e t аЦ, 1967) тенденция 
* концентрации глицина, изолейцина, лейцина и валина наряду с 
К\1вньшением треонина, глутаминовой кислоты и пролина в органи- 
•г' сКИХ матрицах моллюсков с повышением температуры. Однако 
цей этом не следует забывать о существовании видоспецифичности 
^химических реакций на экологические условия.

Палеосоленость, равно как и химический (ионный) состав вод 
континентальных водоемов прошлого, может быть офеделена путем 
изучения содержания В, СЪ, Вт, Му, Sr и других элементов, сор­
бированных органическим веществом экзоскелетов лимнических 
моллюсков, о чем подробней будет сказано несколько позже.

Наконец, для определения палеотемператур лимнических бас­
сейнов прошлого и относительной влажности палеоклимата могут 
быть использованы тафономические методы, основанные на количе­
ственной оценке степени сохранности биогенных компонентов экзо- 
скелетов и применении уравнений кинетики. Однако поскольку основ- 
вое назначение этих методов -  оценка тафономических преобразо­
ваний организмов минувших эпох, то их целесообразней рассмотреть 
в следующей главе, посвященной пачеобиохимическим аспектам та- 
фономии.

2, Палеоэкологические аспекты микроструктурных 
и биогеахимических исследований

В настоящее время наиболее обширную информацию об основных фи­
зических и химических параметрах континентальных водоемов прош­
лого дает изучение минеральной части экзоскелетов, лимнических 
моллюсков. Это и понятно, поскольку к минеральным составляющим 
приложимы самые разнообразные методы исследований, разработан­
ные для минералов в других науках и нередко для других целей.

Для реконструкции палеотемператур в палеолимнологии успеш­
но используется классический метод, разработанный X. Юри ( U re y  
et al*» 1951; Тейс и др., 1960; Боуэн, 1969) и основанный на 
измерении соотношения стабильных изотопов кислорода О16 /  0 1в 
в органогенном СаСО .̂ В нашей лаборатории этот метод из-оа от­
сутствия соответствующей масс- спектроскопической аппаратуры 
не применялся, хотя несомненна его большая перспективность.
Оценки палеотемператур могут быть проведены, кроме того, на ос­
нове изучения отношений MgVCa и Sr /  Ga в раковинах моллюсков, 
з том числе и лимнических (Берлин, Хабаков, 1960; Берлин и др.,



1970). Однако при этом необходимо учитывать, что эти отношения 
связаны также и с соленостью.

Кроме этих широкоизвестных методов определения палеотем­
ператур в палеолимнологии, в последнее время делаются попытки 
использовать методы газово-жидких включений и треков спонтанно- 
го деления в органогенных минералах экзоскелетов и в аутигенны* 
минералах лимнических отложений.

Палеогидрохимическиё реконструкции лимнических бассейнов 
минувших геологических эпох в настоящее время могут проводиться 
на основе нескольких независимых методов, дополняющих друг дру  ̂
га и дающих возможность взаимного контроля.

В процессе своего роста экзоскелеты лимнических гидр об ион- 
тов захватывают из окружающей среды содержащиеся в ней соеди­
нения и элементы. В зависимости от формы захвата компонентов 
среды (консервация, совместная кристаллизация, адсорбция) разли­
чают по крайней мере три их типа: включения легкорастворимых 
солей, труднорастворимые соли и поглощенный комплекс анионов и 
катионов. Все они отражают в той или иной мере особенности хи­
мизма первоначальной среды и могут с учетом свойственных им 
ограничений быть использованы для палеогидрохимических реконст­
рукций лимнических бассейнов.

В качестве показателя палеосолености континентальных водое­
мов прошлого успешно используются (Гуляева, Иткина, 1962; Гуляе­
ва, Поделько, 1967) содержание в глинистых породах основных 
элементов ( СЪ, Вт, 2 , F , Na ), входящих в состав легкораствори­
мых солей, или различные их отношения ( Вт /  Э ; С1 /  Вт; CL /  F ;
No,/Со, ). Однако легкорастворимые соли, наиболее непосредственно 
отражающие химизм вод, вследствие большой геохимической подвиж­
ности требуют исключительных условий для своей неизменной со­
хранности в ископаемом состоянии. К числу наиболее благоприят­
ных условий для консервации солевого состава первичной среды 
относится образование газово-жидких внутри- и межкристальных 
включений в карбонатных слоях раковин моллюсков, а также в син­
генетических карбонатах, гипсах, опалах и других аутигенных мине­
ралах.

Изучение внутрикристальных включений окружающей среды в 
минералах с целью получения всесторонней геохимической информа­
ции выросло в обширную научную дисциплину со своими методами 
исследования (Ермаков, 1972). Весьма перспективны и палеогидро- 
химические аспекты изучения жидких включений в осадочных карбо­
натах и гипсах (L a m a r, S h r o d e ,  1953 ; W e b e r , 1964 ; Sabou- 
r a u d - R e s s e t ,  1972; S a b o r a u d  e t aLt 1 9 7 2 ) .

В самое последнее время жидкие включения удалось обнаружить 
в толстостенных арагонитовых раковинах мезозойских лимнических 
моллюсков (тригониоидид, унионид, псевдокардиниид), однако иссле-



длйя их еще не завершены. Вероятно, с подобными включениями 
Нерастворимых солей* захваченных раковиной в процессе роста, 
П\ .эан° отмеченное ранее у ископаемых лимнических моллюсков 
С00личение содержания Na с повышением минерализации вод при 
У оеходе от гумвдных к аридным условиям.
11 При использовании труднорастворимых солей в качестве палео- 

р0химических показателей применяются отношения Мд /  С а  и 
j  Ca в составе известковых слоев раковин. Эти отношения в 

^овинах и сыворотке крови пресноводных моллюсков на порядок 
 ̂ е чем у морских, что хорошо коррелируется с соответствующи- 

^  соотношениями их в пресной и морской воде.
Одним из наиболее разработанных методов палеогидрохимиче- 

Cfgx реконструкций в настоящее время является метод, основанный 
ра изучении поглощенного (адсорбированного) комплекса ионов. 
Примененный первоначально К. К. Гедройцем (1922) для изучения 
^мнзма почв, этот метод в дальнейшем усилиями ряда исследовате­
ля и в особенности И. С.Грамберга (1970) и Н.С.Спиро (1965) 
сТал наиболее распространенным палеогидрохимическим методом, 
успешно используемым и в палеолимнологии.

Состав катионов ( Na+ , К*1", Мд 9 Н+), поглощенных
глинистыми минералами, окислами и гидроокислами железа, марган­
ца и органическими компонентами осадочных пород и палеонтоло­
гических остатков, находится в определенной зависимости от ионно­
го состава и концентрации водных растворов, с которыми они сопри­
касались до начала процессов литификации. На основе изучения сорб­
ционной активности поглощающих сред в опытах с искусственными 
пресными, солоноватыми и морскими водами (Спиро, 1965; L ud­
wig, 1970) и определения поглощенного комплекса катионов в па­
леонтологических остатках возможны количественные оценки соле­
ности и ионного состава вод континентальных водоемов прошлого.

Наконец, в качестве критерия палеосолености в палеолимноло­
гии может быть использовано содержание бора в глинистых минера­
лах и известковых раковинах лимнических моллюсков, поскольку 
оно резко различно в пресных и морских водах и осадках (Кейт,
Дегенс, 1961; Гуляева, Поделько, 1967). Средняя величина содер­
жания бора в современных и ископаемых осадках пресноводного 
генезиса (44*10“^% ) на порядок меньше, чем в морских (115* 10“^%), 
как это было установлено исследованиями Кейта и Дегенса (1961).

Ограничивающими факторами использования бора в качестве 
показателя палеосолености является возможное аномальное содержа­
ние его в областях денудации и обогащение в результате вулкани­
ческой деятельности. В арагонитовых раковинах мезозойских лим-^ 
нических моллюсков (саиншандий, псевдогирий, протэллиптий, кунио- 
псисов и псевдокардиний) из разных палеоклиматических зон Азии 
содержание бора колебалось в основном в пределах 1Ы 0“4-105«10“4%, 
достигая в некоторых случаях значений, характерных для солонова- 
тък и почти соленых озер.



Скорость роста всякого организма в каждый определенный 
отрезок времени, с одной стороны, запрограммирована в его гено  ̂
типе, а с другой -  является функцией среды его обитания. Следо*. 
вательно, колебания жизненных условий обусловливают и колебания 
скорости роста. В микроструктурах экзоскелетов многих беспоаво*. 
ночных эти колебания записаны довольно определенно. Эта счаст- 
ливая особенность экзоскелетов и положена в основу палеоэкологи 
чеоких реконструкций путем изучения микроструктур их прироста. 
Однако только благодаря огромному объему исследований по выяв­
лению влияния факторов среды (температуры, солености, pH t 
намики, глубины) на относительную скорость прироста экзоскеле­
тов различных беспозвоночных в естественных и лабораторных уело, 
виях стало возможным практическое применение этого метода ддя 
палеоэкологических целей. В настоящее время установлено ( P an - 
n e lla , 1072; Колесников, Мартинсон, 1971), что при определенных 
условиях в экзоскелетах моллюсков можно различить полосы при­
роста нескольких порядков -  годичные, сезонные, месячные, недель* 
ные, суточные и более мелкие.

В особенностях микроструктур полос прироста зафиксированы 
все реакции организма на изменения условий среды (температуры, 
солености, трофности, динамики, глубины и т .д .). Микроструктурно^ 
изучение прироста экзоскелетов ископаемых лимнических моллюсков 
позволяет получать важную информацию о продолжительности и конт. 
растности времен года (сезонов), палеотемпературах и глубийе 
водоемов, времени репродукционных периодов, сезоне и возрасте 
гибели моллюсков. При этом количественный анализ и статистиче­
ская обработка данных изучения -  линий прироста разных порядков 
и их соотношений -  позволяет получить приближенную количествен­
ную оценку экологических условий в древних лимнических водоемах,

Принятая в нашей лаборатории методика изучения микрострук­
тур экзоскелетов лимнических моллюсков для палеоэкологических 
целей сводится к приготовлению из каждой изучаемой раковины 
серии специальных препаратов. В зависимости от целей и объектов 
существует несколько вариантов методики приготовления препара­
тов. В общем случае изготовляется серия параллельных срезов с 
раковины, которые после соответствующего проявления (окрашива­
ния или травления 5% ЭДТА) изучаются под микроскопом. Время 
травления слабыми растворами кислот устанавливается эксперимен­
тально в зависимости от особенностей образца (состава и сохран­
ности). В некоторых случаях удается сильно упростить технику при­
готовления препарата путем использования реплик со срезов на 

'ацетатную пленку и органическое стекло.
Приготовленный одним из описанных выше способов препарат 

изучают под микроскопом (МБИ-6, МЛ-2) при увеличениях, позво­
ляющих наблюдать одновременно линии прироста разных порядков, 
и фотографируют последовательно весь срез с перекрытием, с тем



чгобы составить непрерывный разрез. С серии полученных таким
обРазОМ негативов Делают на фотопластинку (9x12) позитив спектра 

ир°ста каждого среза при помощи фотоувеличителя и специальной 
офсеты. Позитив со спектрами микроприроста исследуют на компо- 

*аТоре ИЗА-2 и измеряют параметры прироста для всей серии сре- 
каждого экземпляра. Полученные данные после статистической 

^работки используются для дальнейших построений и анализа палео- 
^ологических условий в лимнических бассейнах прошлого.

Попытки решить одну и ту же задачу разными методами не 
сЛучаЙны, поскольку, каждый из методов имеет свои ограничения и 
фебует проверки путем сопоставления данных, полученных неза­
висимыми методами. Тем более отрадно отметить* что в большин­
стве случаев палеоэкологические реконструкции, выполненные в 
иалеолимнологии всеми рассмотренными выше методами, дают хо­
рошо сопоставимые результаты.



Г л а в а  8

ПАЛЕОБИОХИМИЧЕСКИЕ АСПЕКТЫ ТАФОНОМИИ

Тафономия -  наука об условиях сохранности остатков организмов 
в ископаемом состоянии -  была создана и названа нашими выдаю* 
щимися соотечественниками сравнительно недавно. Среди много* 
численных аспектов тафономии современную палеобиохимию 
прежде всего интересует изучение на молекулярном уровне по­
смертного преобразования живого вещества в условиях литосферы. 
Основная цель палеобиохимической .тафономии заключается в установ­
лении условий, определяющих наилучшую консервацию тканей и со­
хранность биомолекул в процессе литогенеза. Необходимость таких 
исследований определяется тем, что для решения большинства рас­
смотренных выше палеолимналогических задач методами палеобио­
химии требуется материал уникальной сохранности, а также возмож­
ность количественной оценки его тафономического преобразования. 
Чтобы быть целенаправленным, поиск и оценка такого материала 
должны иметь строго научную основу.

В самом широком смысле палеобиохимическая тафономия пред­
ставляет собой одно из звеньев большого биологического круговоро­
та веществ в природе. Основная часть отмирающего живого вещест­
ва минерализуется до погребения. Лишь незначительная доля из 
погребенных в осадок остатков организмов фоссилизируется и дохо­
дит до нас в ископаемом состоянии в том или ином виде. Доля по­
гребенного и фоссилизированного органического вещества предопреде­
лялась совокупностью географических и геологических условий и ме­
нялась во времени и пространстве. В зависимости от комплекса 
факторов в фоссилизир о ванных остатках в той или иной форме сохра­
няются первичные биоструктуры и отдельные биомолекулы.

К числу основных тафономических факторов относятся темпера­
тура, влажность, концентрация водородных ионов ( pH ), окислитель-



^становительный потенциал ( ЕЧ), биохимическое воздействие» 
Алогические особенности вмещающих толщ» характер вторичной 
^Аализации и тектонические условия. В разных условиях в за -

цМ°сТИ 0 7  пРодолжительности воздействия различные сочетания 
&с деленных факторов приобретают ведущее значение в преобра­
жении тех или иных исходных компонентов живого вещества. В 
^ м случае, как это выяснено уже давно, наиболее благоприят- 
°V для сохранности большинства биогенных соединений является 
АрдеЙ выход их из зоны окисления и сферы ферментативного воз- 
61дствия микроорганизмов в условиях минимальной влажности и 
flJcf0eHHbix умеренных или низких температур.
11 Экспериментальное изучение с целью количественной оценки

отдельных физических и химических факторов среды литоге- 
^  ̂ на характер и степень изменения исходных органических ве- 
-  проводилось многими исследователями (V a lle n ty n e , 1900, 
1964; A b e ls o n , 1963; Дегенс, 1967; S e l l e r s ,  1965; G -reg o ire , 
1068; Дроздова, 1968; R o lfe , B re tt , 1969). Особенно привлекала 
их идея создания универсального ряда устойчивости органических 
решеств в ископаемом состоянии в зависимости от основного, как 
ogg полагали, фактора -  температуры. Исходя из экспериментальных 
данных пиролиза чистых биогенных соединений (главным образом 
аминокислот) на основе уравнений кинетики рассчитывались конс­
танты скорости распада, которые рассматривались в качестве кри­
терия устойчивости этих соединений в ископаемом состоянии. Таким 
способом отдельными авторами ( A b e ls o n ,  1963; V a lle n ty n e ,
1964, и т.д.) для одних и тех же соединений были получены различ­
ные ряды устойчивости. Была даже выдвинута гипотеза о прямой 
связи между температурой плавления аминокислот и сохранностью 
нх в ископаемом состоянии.

Однако дальнейшие исследования показали слишком значитель­
ные расхождения между фактической устойчивостью аминокислот в 
ископаемом состоянии и теоретически рассчитанной. В частности, 
наименее устойчивые, по таким расчетам, аминокислоты неоднократ­
но находились нами и другими исследователями в древнейших (до 
1.6е 10^ лет) докембрийских слабометаморфизованных отложениях.
Кроме того, экспериментальный пиролиз аминокислот и других био­
генных соединений непосредственно в палеонтологических остатках 
(в запаянных в атмосфере аргона ампулах) дал значения, отличные 
от таковых для чистых веществ. Стало очевидным, что первоначаль­
ная модель тафономических преобразований, положенная в основу 
определения устойчивости органических соединений, была слишком 
упрощена и не учитывала важных факторов. Постепенно стало выяв­
ляться в полной мере значение для тафономии процессов вторичной 
минерализации (окремнения, карбонатизации, фосфатизации), автолиза 
(автоферментации), стерилизующего действия растительных антисеп-



тиков, консервирующего эффекта конденсированного органического 
вещества и минфалов, включая минеральные компоненты скелето 
организмов.

При низких значениях pH (3-6), нередко встречающихся в 
континентальных водоемах, и наличии в растворе даже небольшие 
количеств $i02 существенное значение приобретают процессы сила 
цификации (окремнения) остатков лимнических организмов (в осоГ 
бенности растительных и экзоскелетов беспозвоночных). Особый 
интерес для тафономии представляют явления локального окремнеа^ 
вызванные местными понижениями pH вокруг отмерших организмо 
в результате бактериального разложения их органического веществ 
ва с выделением С02 . А низкие значения pH благоприятствуют, 
с одной стороны, растворению СаСО̂  экзоскелетов, а с другой .. 
коагуляции Si02 7tH20, что способствует очень тонкому замещению 
тканей организмов с сохранением мельчайших деталей их строения 
Последующая постепенная дегидратация гелей кремнезема приводит 
к образованию опала, надежно защищающего оставшиеся органичес­
кие вещества от всевозможных последующих неблагоприятных воз­
действий.

Тафономические возможности силикагелей совершенно уникаль­
ны. Они способны давать реплики вплоть до молекулярного уровня. 
Дело в том, что силикагели обладают свойством специфической изби­
рательной адсорбции, заключающимся в способности сохранять „па- 
мять" о веществе, в присутствии которого они формуются. Эта 
„память" проявляется в том, что сформованный таким образом сили­
кагель приобретает повышенную избирательную адсорбционную спо­
собность к молекулам вещества формователя.

Явление специфической адсорбции силикагелей было открыто 
еще в 1930 г. М. Б. Поляковым. Однако разработано и объяснено 
оно было лишь сравнительно недавно рядом исследователей и в осо­
бенности В. В. Патрикеевым (Патрикеев, Шолин, 1964; Воронков и 
др.# 1971). Это явление используется нами вслед за В. В. Патрикее­
вым в количественной тонкослойной хроматографии для разделения 
веществ с близкими и оптических изомеров. Объясняется „па­
мять" специфически сформованных силикагелей „отпечатками" („реп­
ликами"), выраженными в пространственном разхмещении молекул 
Si02 в соответствии с формой молекул органических веществ фор­
мователя. После дегидратации гель кремнезема сохраняет молеку­
лярные реплики даже в весьма жестких условиях, в которых сами 
органические молекулы уже существовать не могут. Эта особен­
ность кремнезема может быть использована для реконструкции 
исчезнувших биомолекул в древнейших архейских кремнистых поро­
дах -  свидетелях начала биогенного синтеза на Земле.

Большое значение для правильного понимания конечных резуль­
татов тафойомических преобразований биогенных веществ имеет яв-



ie**e взаимной экранизации (защиты) органических и минеральных 
,N0i°HeHTOB 014 неблагоприятных воздействий среды. При этом 
темы» состоящие из органических и минеральных компонентов.гЦС',совой, например, являются экзоскелеты организмов, в целом могут 

* более устойчивы (к более широкому спектру условий), чем
составляющая в отдельности. Объясняется это явление, ве- 
тем» что более устойчивые в данных условиях компоненты 

^-гемы, в частности различные минералы и конденсированное (ме- 
^орфизованнов) органическое вещество (например, кероген), бе- 
Т т на себя основную энергетическую нагрузку неблагоприятных 
Ро3действий# защищая тем самым сорбированные, внутрикристальные 

различным образом связанные с ними малоизмененные биомо-
Л0КУЛЫ*

На повышенную устойчивость сорбированных на глинистых ми­
нералах протеинов и аминокислот против ферментативного и мине­
рального гидролиза, а также различных энергетических воздействий 
обратили внимание давно (M a tts o n , 1932). Дальнейшие исследо- 
ваЯия на самом различном материале, включая литологические об­
разцы разного возраста, подтвердили суть этого наблюдения ( К г о е -  
pelin, 1966; B a jo r , 1967; Клубова, 1971, и др.).

Сравнительный анализ данных пиролиза экзоскелетов нижнеме­
ловых лимнических моллюсков (лимноциренид) и чистой склеропротеи- 
аовой матрицы выявил существенно большую устойчивость протеинов 
первых (Колесников, 1971). В настоящее время единственный пока 
путь оценки защитного эффекта -  это эксперимент с конкретными 
образцами (определение энергии активации). Этим способом мы и 
пользуемся при количественной оценке основных параметров тафо­
номических преобразований биогенных соединений в палеонтологи­
ческих образцах. Помимо рядов устойчивости биогенных соединений, 
для более полных тафономических реконструкций необходимо изуче­
ние полей устойчивости каждого соединения в широком диапазоне 
условий при совместном их действии.

Процесс разложения биополимеров в условиях биосферы и ли­
тосферы довольно сложен. Упрощенная схема разложения протеинов 
в биосфере может быть представлена на стр. 122.

Изучение конечных продуктов распада протеинов в палеонтоло­
гических остатках иногда дает возможность оценить преобладающее 
направление их преобразования.

В качестве критерия для оценки степени тафономических изме­
нений протеинов матрицы экзоскелетов ископаемых моллюсков нами 
используется относительное содержание полипептидов, аминокислот 
и N, С, S. В некоторых случаях удобнее использовать отношения 
C/N, С/ Н,  0 /  С и другие в органическом веществе раковин (H u d ­
son, 1967; Дегенс, 1967). Помимо этого, за критерии степени 
сохранности биогенных соединений палеонтологических остатков



Меланино- и ме- 
ланоидинообразо- 
вание (амино­
кислоты + угле­
воды)

Протеины
(гидролиз)

\
Полипептиды

\
Пептиды

I
Аминокислоты

Амины

I
NH3, С0г , Н20,
сн4 , H2s 
N, C,S

1 . Дезаминирование:
а) окислительное 
( «-кетокислоты,
индол, С02  , NHj);
б) восстановительна
(жирные кислоты 
NH3 , H2S );
в) гидролитическое
(мочевина, NH3 ),

2. Д е к а р б о к с и л и р о в а н н е
(амины)

принимают различные их физические свойства. Возможность их 
использования была подтверждена палеобиохимическими анализами и 
сравнительным изучением спектров отражения, показателей прелом* 
ления, блеска, микротвердости и плотности палеопротеинов экзоске­
летов мезозойских лимнических моллюсков разных районов Азии 
(Колесников, 1970; Колесников, Мартинсон, 1971).

Одним из наиболее интересных направлений в палеобиохимичес- 
кой тафономии является изучение термостабильности палеобиомоле­
кул с учетом фактора времени, экранирующего эффекта и других па­
раметров диагенеза. Эти исследования позволили подойти к количе­
ственной оценке палеотемператур и метаморфизма (в частности, 
его продолжительности). Теоретическую основу этого метода удоб­
ней всего рассмотреть на примере кинетики пиролиза (термическо­
го распада) аминокислот, например в склеропротеинах экзоскелетов 
лимнических моллюсков. Прежде всего, как это было эксперимен­
тально показано Дегенсом ( D e g e n s ,  1964) и Валлентайном 
( V aU en ty n e , 1964), а затем подтверждено многими другими ис­
следователями, реакция термического разложения аминокислот в 
инертной среде является реакцией первого порядка. Другими слова­
ми, при пиролизе аминокислот установлено, что логарифмы концент­
рации ( 1 ъС) находятся в линейной зависимости от времени ( t  ), 
т.е. на графике дают прямую линию. Скорость химической реакции 
можно измерить по уменьшению во времени ( t  ) концентрации ( С ) 
исходного вещества (например, аминокислот), распадающегося в 
ходе определенного химического процесса, или по увеличению кон­
центрации нового вещества, образующегося в результате реакции 
(например, аминов, азота, углерода).

Скорость ( v  ) реакции первого порядка определяется согласно 
зависимости



V
dC
d t

( 1 )

v  -  скорость реакции; С -  концентрация исходного вещества, 
время реакции; Jr -  удельная скорость реакции (константа ско- 

реакции в обратных секундах -  сек."*). Таким образом, ско- 
о̂сть реакшш разложения прямо пропорциональна концентрации ис­

т о г о  вещества. В данном случае -  -  скорость, с которой
^вныпается концентрация. Интегрируя уравнение (1) в пределах 

концентрации от CQ до С1 и времени от tQ до t f , получим

t ,

---- - Ъть CQ ~ ЪъС, *  * ( -  t0  ) , (2)

или, переходя от натуральных логарифмов к десятичным, имеем

k t г г .303 у

где С0 “ концентрация в начале реакции при t0 =• 0 ; £7
центрация по истечении времени t  ~ t 1 — tg  . 

Потенциирование уравнения (2) дает

(3)

кон-

- k t
в (4)

Удельная скорость реакции распада может быть представлена 
числовым значением к ( т.е. долей вещества, распадающегося в 
секунду) или периодом полураспада (£*), т.е. временем, в течение 
которого распадается половина данного количества вещества. Бес­
смысленно говорить о времени полного разложения вещества, по­
скольку теоретически для этого потребуется бесконечное время.

Для случая полураспада ( гГ ) должно соблюдаться условие

Отсюда из уравнения (3 ) имеем

к = 2.303

0.S
4 2

0.693

V0.S
а из него -  X ш 0.693 (5)



Для реакций первого порядка период полураспада ( ) не завис
от исходной концентрации. Скорость реакции разложения может ** 
быть, кроме того, выражена в долях распада, связанных с осноьа 
нием натурального логарифма ( е ), что удобно для дальнейших 
расчетов.

Например, скорость реакции может быть выражена в —  *
1 е 

“ 2.718 "  °* 368 распада ( Г -  0.368). При этом должно соблюл
даться условие

%_ ± __1_
С -1 7

1 е 2.718
2.718 -  е .

Подставляя это значение в уравнение (3), имеем

Отсюда

2 .303

' ( 0. 368)

Ъд-е ~

о. does'

0 .999S

*0.368 
1А* ----
Тс (6)

где Г ( 0 . 3 6 8 ) -  время 0.368 распада.
Как уже говорилось выше, скорость термического разложения 

аминокислот можно измерить по уменьшению их концентрации во 
времени (по мере протекания реакции разложения). Уменьшение
концентрации аминокислот с течением времени , dC .

V / м ож ет  быть

установлено по крайней мере двумя путями. Во-первых, это можно 
сделать экспериментальным путем. Для этого требуется знать 
исходные концентрации ( С0  ) аминокислот и аналитически установ­
ленные концентрации ( С1  ) их после пиролиза в течение определен­
ного времени ( t  ). Второй путь применим для палеонтологических 
объектов. Он заключается в теоретическом расчете исходных кон­
центраций ( С0 ) аминокислот на основании процентного содержания 
углистого (J) ) вещества и азота ( N ) при контроле на основе 
данных о биохимической специфичности таксономически определенно­
го организма. Конечная концентрация ( С1 ) в этом случае опреде­
ляется в палеонтологическом образце количественным палеобиохи- 
мическим методом.

Экспериментальное определение изменения концентрации ами­
нокислот во времени при определенном термальном воздействии мы 
проводили следующим образом.

Запаянные в токе аргона или в вакууме стеклянные ампулы с 
1 ) аминокислотами заданной концентрации, или 2 ) со смесью ами­
нокислот заданной концентрации или протеинами с определенными



ералами или породами (известите, аргиллит, арагонит, монтмо- 
^онит» силикагель и т»д»), или 3) палеонтологические образцы с 
^  итически определенной концентрацией аминокислот, нагревались 
^ п0СТоянных заданных температурах Т (298°К, 383°К) в тече- 
^  заданных промежутков времени t 3 . . . .  t n  )7равных
^.ретственно: 36- 102f 8-103, 2*104 секунд» По истечении заданно- 

времени ампулы охлаждались и в лих определялись концентра- 
^  аминокислот ( £/♦ С29 Сд • • • ).
^  Для определения удельной скорости реакции ( к ) необходимо 

„слить логарифмы концентрации ( lgC f ). После этого удельную 
орость реакции можно либо вычислить по формуле (3), либо най- 

^ ррафически. Для графического определения удельной скорости 
т акции ( к ) на основании табличных данных строится график зави- 
^ оСти 1J  С от t  . Для этого на ось абсцисс наносится значе- 

£ , а на ось ординат значение Ъд С (для соответствующих 
^мен нагревания). Для соблюдения размерности выбирают масш- 
таб, увеличивая I f  С в 10^ раз» На график наносятся точки, соот­
ветствующие ЪдС после определенного времени t  пиролиза при 
определенной температуре Г • Полученные точки соединяют между 
ообой» При этом должна получиться прямая линия, если рассматри­
ваемая реакция первого порядка. С  осью абсцисс эта прямая обра­
зует угол (сС )# тангенс которого определяет значение к , соглас­
но формуле: к = tg*об *2.303. А так как мы откладывали на графике 
1,у£*103, то полученное значение следует умножить на 1 0 В не­
которых случаях удобней на график наносить не ЪдС у а Ъд С°С19 
для чего используются те же табличные данные, так как ЪдС1/С° ~ 
* Ц С °  -  I g r С 1.

Зная удельную скорость реакции ( к ) для определенной тем­
пературы Ту можно подсчитать период полураспада для данной 

0.693температуры -  ^—  или величины ^  о.ЗбВ ш распада
по.формуле (6).

Пользуясь этими данными можно, в частности, вычислить про­
межуток времени, за который аминокислоты разложатся, скажем, 
на 90% (или их останется 10%)» Из равенства (3) следует

100
2 • 303 • Ъд

90%

Анализируя изменения концентрации ( С ) аминокислот после 
пиролиза при постоянных температурах ( Т ) за различные проме­
жутки времени ( t 1, t 2J ), а также делая такие анализы
для различных заданных постоянных температур ( Т1 , Т2 , Т2 . . .  Тп ), 
можно рассчитать значения удельных скоростей распада для различ­



ных температур ( Дг_ , к-  , Дг_ . . .  Л_ ), на основании которых к.
Ч Г2 Т3 тп  Мо*цс

получить значение энергии активации -  £ а  (кал./мол.). На осно^
нии полученных табличных данных ( , 7сг  . . .

V тг т3 г» стР°ам
график, откладывая на оси абсцисс обратные значения Г а Ва
оси ординат логарифмы удельных скоростей разложения -  Ъд-

( Ъдг %r  , 1д“Ду , Т'ОГД'т- или на оси ординат -  значения1 2  3 ^
логарифма удельной скорости реакции ( \<$к), а на оси абсцисс  ̂
значение температур Г .

Согласно уравнению (8), мы должны получить прямую, нанося 
на ось абсцисс у  , а на оси ординат Ъд’к . Если энергия акти  ̂
вации ( £а  ) меняется с температурой, то зависимость ЪфХ от 

будет криволинейной, и в этом случае определяется по на­
клону касательной к кривой. Зная угол наклона ( ) полученной
прямой к оси абсцисс, можно определить энергию активации ( £а ) 
исходя из следующих положений. Если прологарифмируем уравнение 
Аррениуса:

Тс ш А -е  _ Т Г  , (7)

получим Ео.Ъд-* -  гд-Л---------------------  .
2 .303  R Г

(8)

Взяв производную по температуре Г от ly fr , имеем
dIfк £ *

а г  "  2 .303  ' R ‘ T Z ’

так как А -  постоянная и, следовательно, будет равна нулю.
Интегрируя полученное уравнение (9) в пределах температуры 

от Tf до 7̂  и удельной скорости распада от до , имеем

1<Г 2 .3 0 3  * R

(тг - т , )
■ПГ^Г

отсюда *2 7V • R • 2 .3 0 3

Т2 ' Т1
где R -  универсальная газовая постоянная, равная 1.987 к ал./град, 
моль. Поэтому предыдущую формулу можно записать следующим 
образом:



( 10)ъ^ ‘ г*
4 . S 7 6

^ рГии активации ( £а ) можно сделать, используя график 
Ьсг к от -L- или Iff* J: от Г .

омендуется брать наиболее удаленные значения к и

Т1 -  Гf
^мошью этой формулы можно по табличным данным рассчитать 

 ̂ — активации исследованных веществ (аминокислот), для чего
Т . Расчет

_ . . .  зависи-
>  tgr к от -f-

рассматривая уравнение (10) и соответствующий график, мож-
л v видеть, что отношение 10" ** представляет собой тангенс у г -  

80 у Ч - г ,
ла ( образованного прямой с осью абсцисс, отсюда

£а «  2.303  • tg-cC R - Г -  4.F76-tg-cC-T  . (11)

Пользуясь полученными данными, можно определить значение 
частотного фактора А . Частотный фактор А (частота колеба­
ла атомов в молекуле) имеет значения в пределах 10^-10^. Ве­
личину его можно рассчитать, зная к т , Т и £а  (т.е. удельную 
сКорость реакции для заданной температуры,- абсолютную темпера­
туру реакции и энергию активации данной реакции), по уравнению 
(8), откуда

Ъдг А
2 .3 0 3 - + 1*  V 4.578  - Г

+ ^ ^ • ( 1 2 )

В предыдущих случаях значение удельной скорости реакции 
для разных температур ( кт ) мы получили экспериментально (пи­
ролизом). Однако, рассчитав на основании экспериментально полу­
ченных значений кт для нескольких температур, значение энергии 
активации для данного вещества ( Еа ) и частотный фактор ( А ), 
можно, пользуясь уравнением Аррениуса, рассчитать значение кт 
для любой температуры (так как £ а  -  получено эксперименталь­
но, А — рассчитано и Г -  задано):

к -  *  a n t i l o a  ( l a А -------- — ---- )
Г \  4.5-76 - Г '

или

Г a n t i l o g r  ( ------^ ------- Ъf  А \  “\
L  V  576- Т I J

- /
(13)



Пользуясь этим методом, можно рассчитать палеотемпературЬ1 
торым было подвержено органическое вещество в ископаемом СОс 
тоянии, а также продолжительность термального воздействия (т.е  ̂
время метаморфизма).

Подставив в уравнение скорости реакции (4) значение уцеЛь 
ной скорости реакции ( ~к1 ) из уравнения Аррениуса (7), полуЧи̂  
уравнение

- 4  • t  • е
с *  с0 ' е • (14)

Пользуясь этой формулой после некоторого ее преобразования 
и данными количественного палеобиохимического анализа, можно 
рассчитать:

1) время ( t  ), в течение которого первоначальная концентра 
ция аминокислот ( С0 ) изменилась до концентрации С при тем

пературе Т (т.е. абсолютный возраст);
2) температуру Т , которая необходима для того, чтобы пер* 

воначальная концентрация CQ изменилась до концентрации С в ^  
чение времени t  .

Рассчитать время ( t m  ), необходимое для того, чтобы при 
температуре Т концентрация аминокислот уменьшилась от исход, 
ной концентрации (которую можно рассчитать из аналитических 
данных) С0 до наблюдаемой концентрации С , можно следующим 
образом:

t m
1.369 1013• a n t i — )

9 V • S76  • Т /

9

где -  время в миллионах лет (10^ лет).
Первоначальную концентрацию палеопротеинов аминокислот мож­

но оценить независимым способом, используя данные объема мали­
цы, ее плотность, содержание азота, применяя общий для белков 
показатель (6.25 N ) или дифференцированный -  с учетом качествен­
ного и количественного состава аминокислот.

Аналогичным образом рассчитать температуру Т , необходи­
мую для того, чтобы в течение времени t  первоначальная кон-



йТраиия аминокислот CQ изменилась бы до наблюдаемой
^  /7. Xinwurt ГГЛ ОПЛ ПЛМЛТТ1ЛЙ /4«ЛНГ>1 ягтт/ч •0аЦИИ , можно по следующей формуле:

Ь.576 ( l g A - t m +  13.567

концент-

Таким образом, пользуясь различными палеобиохимическими 
^годами, в настоящее время можно, с одной стороны, подучить 
представление о характере и степени тафономических преобразований 
^йВого вещества, а с другой -  количественно оценить некоторые 
диаметры среды диагенеза.



Г л а в а  9

ГЕОХРОНОЛОГИЧЕСКИЕ АСПЕКТЫ В 
ПАЛЕОЛИМНОЛОГИИ

Геохронологические аспекты в палеолимналогических исследованиях 
имеют особенно важное значение, поскольку основные преимущест­
ва палеолимнологии, состоящие в эволюционном подходе, как раз и 
определяются возможностями установления последовательности изу­
чаемых событий, их продолжительности и абсолютного возраста.

Для установления относительного геологического возраста в 
палеолимнологии давно уж успешно используется классический метод 
биостратиграфии, основанный на изучении внешнеморфологических 
изменений в ходе эволюции остатков различных лимнических орга­
низмов, как животных, так и растительных. При этом большое зна­
чение для стратиграфии лимнических отложений имеют моллюски 
(двустворчатые и брюхоногие), остракоды, конхостраки, насекомые, 
харофиты, диатомовые, а также споры и пыльца различных расти­
тельных организмов. Несомненно, важное биостратиграфическое зна­
чение имеют и остатки различных позвоночных: рыб, черепах, кро­
кодилов, динозавров, ихтиозавров и млекопитающих. Палеобиохими- 
ческие и микроструктурные исследования ископаемых остатков лим­
нических организмов, значительно уточняющие таксономический 
диагноз и позволяющие устанавливать их филогенетические связи, 
существенно расширяют возможность биостратиграфического метода, 
равно как и возможности относительной и даже абсолютной гео­
хронологии.

Одна из таких возможностей была уже рассмотрена в преды­
дущей главе, посвященной тафономическим вопросам палеобиохимии. 
Она основана на том, что процесс распада компонентов живого ве­
щества после его захоронения при определенных условиях поддается



оДЯх1ествеиному физическому описанию и может поэтому служить 
*роеГ° Рода кинетическим геохронометром. Для геохронологии лим- 
Leciatx отложений можно использовать данные биохимической эво- 
л1опИИ, т.е. данные о последовательности появления определенных 
*оМЯ°нентов живого вещества в ходе эволюции (в последовательных 
0доях осадочной оболочки Земли). В биостратиграфических целях, 
р 0 частности для корреляции отложений в пределах отдельных кон- 
Г0нентальных водоемов, можно уже сейчас использовать палеобио- 
зсйь4ические спектры лимнических осадков прошлого.

Существует также целый ряд геохимических методов, которые 
можно применить для определения абсолютного геологического воз­
раста лимнических образований. К их числу относятся радиологиче­
ские методы, использующие соотношения изотопов, и в частности 
радиоуглеродный метод по С1* /  С12 в кайнозойских ( < 70*10^ лет) 
вале°нтологических остатках, а также К -  А 9 “ ТЪ-РЪ, ЯЪ-Sr и 
другие методы (Гамильтон, 1968; G -u s ta v s s o n , 1972) для ауто­
генных, сингенетических минералов, лимнических отложений и ске­
летов организмов. Наконец, для геохронологических целей можно 
использовать метод термолюминесценции раковин моллюсков (Ефре-

F-CI
нова, Иванов, 1971), фтор-хлор-апатитовый ( ~р~ q-~~ ) метод для кос­
тей кайнозойских позвоночных ( W y s o c z a n s k i ,  1969), палеомаг- 
нитный и другие методы. Однако в настоящее время наибольший 
интерес для палеолимнологии представляют два особых геохроноло­
гических метода, основанных на радиологических и микроструктур - 
ных исследованиях. Первый из них -  метод треков осколков спонтан­
ного деления тяжелых элементов в минералах. Второй метод можно 
условно назвать методом астрономической биохронометрии.

Среди радиологических методов, разработанных к настоящему 
времени, наибольший интерес для геохронологии лимнических обра­
зований представляет метод треков, осколков спонтанного деления 
урана, применимый как к осадочным аутогенным, сингенетическим 
минералам, так и к минералам палеонтологических остатков (экзо- 
и эндоскелетов). Еще в 1947 г. В.Г.Хлопиным и Э.К.Герлингом 
(1947) было впервые предложено абсолютный возраст минералов 
определять по количеству накопившихся в них продуктов спонтанно­
го деления урана. Однако, поскольку скорость спонтанного деления 
урана чрезвычайно мала, технически было очень трудно определить 
в минералах весьма низкие концентрации продуктов деления. Наибо­
лее перспективным оказался метод оценки результатов спонтанного 
деления урана по количеству актов деления, путем подсчета обра­
зующихся в минералах, треков. Рассматриваемый метод определения 
абсолютного геологического возраста по трекам спонтанного деле­
ния U238 разработан в самые последние годы рядом исследовате­
лей применительно в основном к минералам изверженных пород



( P r ie c e ,  W a lk e r , 1962, 1963; F l e i s c h e r ,  P r ic e ,  1964; Ц]у  ̂
колкжов, 1970; Комаров и др., 1972; F l e i s c h e r ,  1972; W ag n er 
1972).

Сущность этого метода заключается в следующем. При спон­
танном делении тяжелых элементов, например Uz*e , 7“h,23*
образуются осколки деления, обладающие колоссальной кинетичес- * 
кой энергией, измеряемой десятками миллионов электроновольт 
(до ** 166 Мэв для U238 ). При прохождении этих тяжелых ос­
колков через различные среды вследствие торможения При столкно­
вении с атомами среды возникают различные эффекты, наблюдать 
которые можно, например, при помощи камеры Вильсона или фото- 
эмульсионным способом* В случае если акты спонтанного деления 
происходят в каком-либо минерале (например, в СаСО^, Са,$Р0^ 
скелетов различных организмов), то в результате столкновения 
тяжелых частиц, обладающих огромной энергией, с атомами крис­
таллической решетки этих минералов, обладающей сравнительно 
низкой энергией связи (измеряемой единицами электроновольт), воз­
никают тонкие узкие локальные нарушения в виде так называемых 
треков. Однако эти треки, имеющие диаметр 50-100 А при длине по­
рядка 10 мк, недоступны для непосредственного наблюдения в опти­
ческий микроскоп.

Возможность наблюдать треки спонтанного деления ( U ) 
при помощи оптического микроскопа появилась в результате иссле­
дований Прайса и Уокера ( P r i c e ,  W a lk e r , 1962), которые раз­
работали метод химического проявления треков путем их протравли­
вания при определенных условиях различными концентрациями раз­
ных кислот и щелочей ( НСЪ, HF, Н3 РО4., HNO3 , КОН, NaOH). Ме­
тод этот основан на том, что в плоских препаратах образцов минера­
лов вскрытая часть цилиндра трека вследствие ослабления зоны 
вокруг трека растворяется быстрей, чем ненарушенные участки.
При этом образуется (проявляется) полный трек, видимый в опти­
ческий микроскоп (например, в МБИ-6 при х200-800), форма попе­
речного сечения которого связана, как показали исследования А. Н. 
Комарова (1968), определенным образом с типом минерала, что 
расширяет сферы его использования, например в области изучения: 
кристаллических особенностей минералов.

Плотность треков осколков спонтанного деления U (Л^), 
т.е. количество треков на единицу площади минерала, связана опре­
деленным образом с абсолютным возрастом его образования. В об­
щем случае для определения абсолютного возваста минерала исполь­
зуется зависимость между количеством UZ38 в минерале ( £^33 
щлотностью треков (ty ) в нем и его возрастом ( t  ), которая опи­
сывается уравнением (Шу колкжов, 1970)

t
2 .3
- X I  ч

\ l23B
( 1 )



гд0 ~ константа скорости сС-распада U ; -  констан­
та скорости спонтанного деления.

Количество U2"  в минералах можно определить стандартны- 
^  аналитическими методами, в большинстве случаев довольно тех- 
^дчески сложными. Поэтому возможность использования треков 
фонтанного деления U298 для геохронологии практически появилась 
лцшь после разработки Прайсом и Уокером ( P r ic e ,  W a lk e r ,
1 9 6 3 ) универсального метода, основанного на использовании нейт- 
ронно-индупированного деления U298 в минерале. Сущность этого 
метода заключается в том, что образец минерала после подсчета 
плотности треков спонтанного деления U298 облучают в атомном 
реакторе или постоянным источником заданной дозой тепловых 
нейтронов ( Ф ) и определяют плотность треков индуцированного 
деления ( ) как разность между общей плотностью треков и
плотностью треков спонтанного деления. Плотность треков индуци­
рованного деления связана с количеством U238 следующей зависи­
мостью:

сггв * ------------------------------- (2)

где t  -  длительность облучения образца тепловыми нейтронами;
~ поперечное сечение деления U29^ тепловыми нейтронами;

3 -  изотопное отношение U 29У /  I/298 в природной смеси. Заме­
нив в уравнении (1) Сг38 его значением, определенным из уравне­
ния (2), получим формулу (3) для определения абсолютного воз­
раста минералов по соотношению плотностей треков осколков спон­
танного и нейтронно-индуцированного деления урана, учитывающую 
и Л-распад U298 :

t 2 . 3
Ч

^ ** • ф  - V  • <$}гг?  * *
А/,- (3)

Пользуясь этим уравнением и достижимой в настоящее время точ­
ностью измерения входящих в него величин, теоретически можно, 
согласно Ю. А. Шуколюкову (1970),. рпредэлять абсолютный возраст 
минералов в пределах п  • 10~1-5*10** Лет.

В случае определения возраста более молодых фанерозойских 
( < 500*10® лет) минералов можно пренебречь об-распадом, и тог­
да формула (3) существенно упрощается. При использовании постоян­
ного источника тепловых нейтронов [^детекторов с нанесенным на 
них заданным количеством ( С ) урана ] удобно для оцределения 
возраста минералов по соотношению количества треков спонтанного 
и нейтронно-индуцированного деления пользоваться, bcngfo&a А.Н. 
Комаровым (1972), более простым уравнением:
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где -  количество актов деления на детекторе; г -  Нфектц 
ность регистрации осколков деления детектором.

Как и в любом другом методе, возможность практического й 
пользования метода треков для абсолютной геохронологии ограни^ 
на комплексом условий. К числу основных ограничений относятся-^
1) определенные пределы содержания урана в образце ( п  • 10-8-.
-  л .10"5 г /г ) , 2) определенный уровень плотности треков 
трек/см2), 3) возможность отличать треки от других дефектов 
кристаллической решетки минералов, 4) определенный уровень го- 
могенности урана в образце, 5) возможность термального * отжига* 
треков и, наконец, 6) возможность вторичного накопления урана 
особенно в органическом веществе палеонтологических остатков.

В осадочных лимнических отложениях разного геологического 
возраста встречаются в качестве аутогенных сингенетических мине 
ралов гипс, барит, флюорит, апатит, а также силикаты: роговая об- 
манка, полевые шпаты, слюды, лейкоофен, циркон, турмалин, приме­
нимость к которым метода треков осколков спонтанного деления 
иа3в для геохронологических целей не требует особого пояснения 
поскольку для этих минералов и был разработан этот метод. Кроме 
того, в последнее время треки осколков спонтанного деления урана 
удалось обнаружить в ископаемых арагонитовых раковинах лимни­
ческих моллюсков, и в частности в толстостенных раковинах мело­
вых тригонионид и унионид из аридных зон Азии.

При изучении треков в карбонатных экзоскелетах возникают 
дополнительные трудности проявления треков и отличия их от дру­
гих дефектов, что связано с особенностью матричного строения 
„биокристаплов" СаСО^. В отличие от абиогенных карбонатов, для 
проявления треков в которых успешно используются сильные мине­
ральные кислоты,и в частности 10%-ная НСЪ (S ip p e l, G lo v e r, 
1964), проявление треков в карбонатных экзоскелетах лучше прово­
дить слабыми растворами органических кислот (уксусной, муравьи­
ной, лимонной и ЭДТА). Предварительные исследования возможнос­
ти применения метода треков спонтанного деления урана в СаСО̂  
раковин мезозойских лимнических моллюсков для геохронологических 
целей в некоторых случаях дал обнадеживающие результаты.

Следующий метод абсолютной геохронологии, условно назван­
ный методом астробиохронометрии и основанный на астрономических 
данных о движении системы Земля-Луна и результатах новой науки 
биохронометрии, открывает большие возможности перед палеолим­
нологией. Идею этого метода одними из первых предложили Манк 
и Мак-Дональд ( M unk , M a c D o n a ld , 1900), а первым, кто до­
казал на примере ископаемых кораллов возможность ее практическо-



осуществления, был Уэлльс (V\£ells, 1963). Сущность этого 
т0да заключается в том, что вековое замедление скорости враще-

Земли, выражающееся в увеличении с течением времени про- 
^^деятельности суточного цикла (дня), фиксируется в структурах 
* га организмов. Отсюда, определив величину этого изменения в 
^онтологических остатках и сопоставив ее с теоретически рас- 
0 данными величинами для соответствующего геологического перио­
да* можно определить их абсолютный возраст.

Существование биологических часов, т.е. различных уровней 
периодичности во всех проявлениях жизни животных и растительных 
дераниэмов, было известно давно, однако лишь в последние годы 
(рюннинг, 1961, 1964; Эмме, 1967) возникла новая наука -  биохро- 
йометрия, занимающаяся на всех уровнях, от целого организма до 
^еток и их органелл (Стрелер, 1964), и даже на молекулярном 
(Заленчик, 1970), изучением биологических ритмов физиологических 
процессов (биочасов).

Одним из основных факторов, определяющих ритмы в живой 
природе и представляющих собой главную „пружину* биологических 
засов, является движение системы Земля-Луна вокруг Солнца. С 
этим сложным движением связаны периодические колебания освещен­
ности, теплового потока, влажности атмосферы, ее барометрическо- 
ро давления и электрического потенциала, а также гравитации и 
космической радиации, влияющие на все жизненные процессы живого 
аешества Земли. Из всех ритмов нас в данном случае интересуют 
только те, что фиксируются в структурах роста организмов. К их 
числу относятся суточные, приливно-отливные, лунного месяца, 
сезонные, годичные и разные многолетние ритмы, которые доста­
точно четко проявляются в кольцах и полосах прироста древесных 
растений, чешуе рыб, кораллов, раковин моллюсков и т.д.

Многочисленные исследования микроструктур прироста раковин 
разных таксономических групп морских и пресноводных моллюсков 
из разных климатических зон и разных экологических условий по­
зволяют в настоящее время надежно различать полосы прироста 
всех порядков -  от суточных до годичных включительно. Соответ­
ствие полос прироста определенного ранга строго определенным 
интервалам времени в настоящее время не вызывает сомнений, по­
скольку это достоверно подтверждено многократными эксперимента­
ми на живых моллюсках ( P a n n e l la ,  M a c C lin to c k , 1968; P a r -  
row, 1971; C la rk , 1968; B e r ry ,  B a r k e r ,  1968; D o n a ld , 
Pannella, 1970), у которых день за днем был прослежен посте­
пенный прирост в течение нескольких лет. Микроструктуры прироста 
всех порядков наблюдались многими исследователями для различных 
палеонтологических объектов фанерозоя (кораллы, моллюски) и даже 
из верхнего докембрия для строматолитов (Келлер, 1971;Pannella , 
1972).



Как уже отмечалось выше, в раковинах современных и искоц 
мых лимнических моллюсков при использовании специально разраб*6'  
тайных методик микроструктурного анализа удается достаточно на 
дежно различать полосы прироста нескольких порядков, в том чисп 
годичные, сезонные, месячные и суточные. Таким образом, на ос-9 
нове изучения раковин ископаемых лимнических моллюсков становц 
ся возможным определить продолжительность их жизни, выраженную* 
через количество суток в году и лунном месяце, что является не­
обходимым условием для астробиохронометрического метода.

Для того чтобы лучше представить себе возможности и огра­
ничения этого метода,необходимо хотя бы кратко остановиться на 
его астрономических аспектах. Диссипация энергии приливов, воз­
никающих под влиянием гравитационных взаимодействий между 
Землей, Луной и Солнцем, приводит к ряду существенных астроно­
мических, геофизических и биологических последствий, которые и 
использует астробиохронометрия. Поскольку силы гравитационного 
притяжения, вызывающие приливы, обратно пропорциональны кубу 
расстояний между взаимодействующими телами, то, несмотря на 
значительно большую массу Солнца, его приливная сила в настоя­
щее время почти в 2.2 раза меньше приливной силы Луны. Таким 
образом, наблюдаемые приливы представляют собой суммарный 
эффект лунных и солнечных приливов. При этом в момент совокуп­
ного действия приливных сил Луны и Солнца, который приходится 
на новолуние и полнолуние, возникают наиболее сильные -  сизигий­
ные приливы. Когда же эти силы действуют в противоположных 
направлениях (во время первой и третьей четверти Луны), то обра­
зуются наиболее низкие -  квадратурные приливы.

Одним из результатов диосипации приливной энергии является 
„вековое* замедление скорости вращения Земли вокруг своей поляр­
ной оси, что приводит к увеличению периода обращения Земли во­
круг своей оси, т.е. к удлинению земных суточных циклов. А по­
скольку момент количества движения системы Земля-Луна должен 
оставаться постоянным, то замедление вращенир Земли приводит 
к ускорению орбитального движения Луны. Увеличение же орбиталь­
ной скорости Луны влечет за собой увеличение размеров ее орби­
ты и соответствующее уменьшение угловой скорости ее движения. 
Вследствие этого продолжительность синодического периода Луны 
(периода смены лунных фаз) возрастает.

Количественные оценки величины замедления скорости враще­
ния Земли и уменьшения угловой скорости движения Луны, полу­
ченные из непосредственных астрономических наблюдший за послед­
ние 250 лет и рассчитанные теоретически на основе законов Кепле­
ра, дали согласующиеся результаты. Изменения орбитальной ско­
рости движения Луны ( ) во времени ( t  ) в современный пери­
од (Стейси, 1972) оцениваются величиной:



-1.09* 10- ^  рад./сек. ̂
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ПоЯЬзуясь третьим законом Кеплера, можно, дифференцируя уравне- 
фв ^4 Л3 = у(М+т)} определить численное значение изменения во 
семени ( t  ) радиуса ( R ) орбиты Луны, т.е. скорость удаления 
Z  от Земли:

ЗЯ_
“i t

2 . J L
3 ' Щ ' i t 1.04 • 10"7 см /сек .» 3.3 см/год.

Измеренные со спутников величины запаздывания приливных высту­
пов по фазе позволили непосредственно определить величину з  вмен­
ения вращения Земли, вызванного приливами. По данным Ньютона 
(tfewton, 1968), относительное уменьшение угловой скорости вра­
щения Земли оценивается величинами, лежащими в пределах 
10.8 • 10~1 *-21.4 • Н Г11 в год, или 3.9 • 10“^ -4 .9 5  • 10“2^ рад./сек?. 
Теоретические расчеты (Стейси, 1972), исходящие из сохранения 
полного момента количества движения ( С ) системы Земля-Луна 
без учета солнечных приливов, дают величину уменьшения угловой 
скорости вращения Земли ( а> ) во времени ( t  ), близкую к эмпи­
рической:

2
d<o 1 ш MR dcotг_____ в «  • .. « ■ . .  ..— ..
d t  3 М+т С i t -4.85 • 1 (Г 2 2  рад./сек.2,

где 771 и М — соответственно массы Луны и Земли.
Таким образом, по большинству оценок, включая и самые по­

следние (Монин, 1972), в настоящее время замедление вращения 
Земли приводит к удлинению ее суточного цикла (периода обраще­
ния вокруг оси) на 1.6-1.7 сек. за  10® лет, или 5* Ю-8 сек. в сут­
ки. А так как величину периода обращения Земли вокруг Солнца 
современная астрономия принимает постоянной ( «  31556925.9747 
сек.), то удлинение во времени земных суточных циклов (продолжи­
тельность которых в настоящее время 24лЗл 56* ,555) влечет за  со­
бой уменьшение количества суточных циклов (дней) в году (равное 
сейчас 365.2422). Аналогичным образом, в соответствии с уменьше­
нием во времени угловой скорости орбитального движения Луны 
возрастает продолжительность синодического периода Луны (равно­
го в настоящее время 29.530582 суток). Экстраполяция этих данных 
в прошлое позволяет рассчитать продолжительность земных суточ­
ных циклов, количество суточных циклов в году и количество су­
точных циклов в синодическом периоде Луны для каждого геологи­
ческого периода геохронологической шкалы Земли (рис. 18). А 
это позволяет решать и обратную задачу, т.е. по количеству су­



точных циклов в году или синодическом периоде Луны можно опре 
делить геологический возраст.

Работы ряда исследователей ( P a n n e lla ,  M a cC lin to c k , 
1968; B a r ry ,  B a r k e r ,  1968; P a n n e lla ,  1972) показали на 
примерах раковин морских моллюсков всего фанерозояч что на нн̂  
фиксируется закономерное уменьшение с течением геологического 
времени продолжительности суток и увеличение количества су тс*

Рис, 18. График изменения количества суточных циклов 
в году в течение геологического времени.

в году и в лунном месяце. При этом моллюски в силу особенностей 
роста и строения своих раковин являются одним из наиболее пер­
спективных объектов для астробиохронометрического метода.

Изучение раковин современных, кайнозойских и мезозойских 
лимнических моллюсков из разных районов СССР отметило сопря­
женное с геологическим временем изменение количества суточных 
линий нарастания в пределах годичных и месячных полос роста.
В частности, у разных видов меловых саиншандий, псевдогирий 
и унионид количество дневных линий годичных полос коле­
балось в пределах 369-376, что близко к теоретически рассчитанно­
му количеству суточных циклов в году для мелового периода. Наи­
более пригодными для геохронологических целей оказались толстост 
ные раковины меловых тригоиноидид и унионид и юрских унионид и 
псевдокординий.



Методика биохронометричесхого анализа, принятая нами, пре- 
усматривает изготовление тонких полированных радиальных срезов 
оПреДеЛеннЬ1х слоев раковин в местах их наибольшего утолщения с 
последующим г проявлением* линий нарастания путем обработки сла- 
^ми растворами органических кислот (уксусной, муравьиной, ЭДТА) 
^  окрашивания. Препараты или изготовленные с них на синтети­
ческих полимерах реплики изучаются и фотографируются под микро­
кодами МБИ-6 и МЛ-2 при косом освещении. Из негативов, снятых 
с перекрытием при помощи специальной кассеты и фотоувеличителя, 
составляется на одной фотопластинке полный разрез непрерывной 
последовательности линий нарастания раковины -  биохронограмма. 
Дальнейшее изучение биохронограмм, т.е. замеры ширины и под­
ает числа полос роста разных порядков, производится с высокой 
точностью на компараторе ИЗА-2 с последующей статистической 
обработкой. Совершенно естественно, что и этот изящный метод 
геохронологии имеет свой комплекс ограничений, связанных не 
только с тафономией и неучитываемой спецификой физиологических 
реакций организмов, но и с различным уровнем точности разных 
астрономических экстраполяций, учитывающих различный комплекс 
одновременно действующих факторов. Несомненно, как и всякий дру­
гой, этот метод геохронологии требует своего дальнейшего совер­
шенствования. Тем не менее даже в существующем виде в сочета­
нии с другими независимыми методами он открывает новые возмож­
ности для палеолимнологии.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Палеобиохимические и микроструктурные исследования являются 
далеко не единственными подходами к решению основных проблем 
палеолимнологии. Однако в сочетании с другими классическими 
методами они открывают совершенно новые горизонты для палео- 
лимнологии. С другой стороны, палеолимнологические аспекты па­
леобиохимии хотя и не исчерпывают всех сторон палеобиохимии, . 
тем не менее затрагивают в той или иной степени большинство 
из них, способствуя развитию этой новой возникшей буквально на 
наших глазах науки.
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ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЕ ТАБЛИЦЫ МИКРОСТРУКТУР

Таблица I

1 -  2  -  периостракум и начальные стадии роста призм эктостраку- 
да U nio  sp*, радиальное сечение (х560); 3 -  периостракум и 
призмы эктостракума M a rg a r it if e ra  sp*f радиальное сечение 
(х520); 4 -  периостракум U nio sp*, тангенциальное сечение на 
границе с призматическим эктостракумом (х80); 5 -  периостракум 
г призмы эктостракума M a rg a r it if e ra  sp*, радиальное сечение 
(х400); 6  -  7 -  миостракумы разных видов .M a rg a r it ife ra  
радиальное сечение (х2 0 0 ); 8  -  миостракум S a in s h a n d ia  sp*, 
Сг2 »Радиа/1ЬНОе сечение (х2 0 0 ), видны периостракум, призматичес­
кий эктостракум и перламутровый мезостракум; 9  -  миостракум 
S a in sh a n d ia  s c u lp tu r a ta  M art*, Сг^» радиальное сечение 
(х180), видны темный -  периостракум и слоистый -  призматический 
эктостр акум. •

Таблица II

1 -  сложно-призматический эктостр аку к* и перламутровый ме­
зостракум P H c a to tr ig o n io id e s  s p # 1, C r^ a lb i  радиальное 
сечение (х50); 2  -  радиальное сечение сложных призм эктостраку- 
иа S a in s h a n d ia  s c u lp tu r a ta  M art*, C r 2  (х800); 3 -  призма­
тический эктостр акум и перламутровый мезостракум S a in s h a n ­
dia d u s h iu le n s a  M art* e t Koi*, C r^ , радиальное сечение 
1x50); 4 -  сложные призмы эктостракума P s e u d o h y r ia  u c h e n -  
sa Mart* e t K o l* 9 радиальное сечение (x90); 5 -  радиальное 
сечение сложной составной призмы эктостракума P s e u d o h y r ia  
bu rja tica  K oL , С г 2  (х800), видны призмы второго порядка; 6  -  
призматический эктостр акум U nio w e r e s t s c h a g in i  K o l^ C r ^ - J ^ ,



тангенциальное сечение (х480); 7 -  призматический эктостракум 
U n io  w e r e s t s c h a g i n i  K o l . ,  радиальное сечение (х480), видц^ 
линии роста трех порядков; 8  -  периостракум и призмы эктостра^ 
кума S a i n s h a n d i a  s p . ,  радиальное сечение (х800); 9 -  танген- 
циальное сечение призм эктостракума S a i n s h a n d i a  s p . f (x llo o ) !  
1 0  -  радиальное сечение сложной составной призмы S a i n s h a n d i a *  
m o n g o l i c a  M a r t . ,  C r 1 - 2  (х1400), видны призмы второго поряд  ̂
ка; 11 -  перламутр эндостракума T r i g o n i o i d e s  u r g a l e n s i s  
J a k . 9 С г ^ 2 »  тангенциальное сечение (х!400).

Таблица III

1 -  сложный призматический эктостракум и сложный перекре- 
щенно-пластинчатый мезэндостракум P s e u d  о c a r d  in i а  го b u s t  а 
M ik ., J 2 , радиальное сечение (х72); 2 -  контакт призматического 
эктостракума со сложноперекрещенно-пластинчатым мезэндостраку- 
мом P s e u d o c a r d in ia  r o b u s t a  M ik., радиальное сечение (х250) 
видны слои .игольчатый*', .канатный*, .перистый*'; 3 -  сложи оде* 
рекрещенно-пластинчатый мезэндостракум P s e u d o c a r d in ia  ro ­
b u s ta  M ik .f радиальное сечение (х250); 4 -  пластинчатые слои 
сложноперекрещенно-пластинчатого мезэндостракума P s e u d  ссаг- 
d in ia  lo n g a  M art., радиальное сечение (х180); 5 -  структура 
мезэндостракума замка P s e u d o c a r d in ia  c a r in a t a  K.0 I., 3  

радиальное сечение (х180); 6  -  структура .канатного*' слоя мезо- 
стракума P s e u d o c a r d in ia  e lo n g a ta  M art., радиальное сече­
ние (х520); 7 -  элементарные (суточные) линии роста перекрещение 
пластинчатого эндостракума P s e u d o c a r d in ia  c r i s t a t a  Mik., 
радиальное сечение (х2 0 0 ); 8  -  ромбическая структура .паркетного' 
слоя эктостракума P s e u d o c a r d in ia  r o b u s ta  M ik., радиальное 
сечение (х1200); 9 -  элементарные пластинки .паркетного*" слоя 
эктостракума P s e u d o c a r d in ia  g lo b o s a  К оЦ , J 2 ,радиальное 
сечение (х560).

Таблица 1У

1 -  эктостракум P s e u d o c a r d in ia  r o b u s ta  M ik., J 2> ра­
диальное сечение (х72), видны .игольчатый*', .столбчатый*' и .пар­
кетный*' слои; 2  -  линии роста первого и второго порядков в .игсль 
чатом*' слое эктостракума P s e u d o c a r d in ia  c r i s t a t a  M ik., 
радиальное сечение (х140); 3 -  линии роста третьего порядка призм 
.игольчатого*" слоя эктостракума P s .  r o b u s ta  M ik ., радиальное 
сечение (х252); 4 -  :элементарные линии роста призм .игольчатого' 
слоя P s .  r o b u s ta  M ik., радиальное сечение (х520); 5 -  соотно-



ение „игольчатого*, встолбчатого* и „паркетного* слоев эктостра- 
^ма P s .  r o b u s ta  M ik., радиальное сечение (х140); 6  -  контакт 
столбчатого* и „паркетного слоев эктостракума P s ,  r o b u s ta  
Цко радиальное сечение (х250), видны начальные стадии образо- 
акия „паркетной* структуры; 7 -  призмы „столбчатого* слоя и 
паркетный слой эктостракума Ps* r o b u s ta  M ik,, радиальное 
ечение (х520); 8  -  полосы роста первого порядка и элементарные 
лнии роста призм „столбчатого* слоя эктостракума P s ,  r o b u s ta  
4ik*i радиальное сечение (х1680); 9 -  элементарные линии роста 
лфоких призм „столбчатого* слоя эктостракума P s ,  c r i s t a t a  
4ik,, радиальное сечение (х2 2 0 0 ).

Таблица У

1 -  слои эндостракума и прикрепленный жемчуг P s e u d  о c a r -  
ini а  r o b u s ta  M ik., J 2 , радиальное сечение (х128); 2 -  погребен­
ий в эндостракуме жемчуг P s e u d o c a r d in ia  a rk i t ic a  K oL , J 2 , 
адиальное сечение (х252); 3-4 -  структура двуядерных жемчужин 
?5 , a rk i t ic a  K oL , радиальное сечение (х252); 5 -  структура 
югребенной в эндостракуме жемчужины P s ,  a rk i t ic a  K oL i Раци­
льное сечение (х252); 6  -  структура ядра жемчужины P s ,  го -  
iusta M ik .,, радиальное сечение (х560); 7-8 -  структура слоев 
[вмчужины P s ,  a rk i t ic a  KoL» радиальное сечение через центр 
[вмчужины (х50О); 9 -  наклонно-пластинчатый слой эктостракума 
>s. r o b u s ta  M ik., радиальное сечение (х560); 10 -  перистые 
цельности перекрещенно-пластинчатого мезостракума P s e u d o -  
a rd in ia  m ag  п а  Kol«, J 2 , радиальное сечение (х252).

Таблица У 1

1-17 -  микроструктура погребенного жемчуга P l ic a to r ig o -  
lioides d u s h iu le n s a  M art, e t K o L t C r^ ; 1 -  раковина c 
огребенным в перламутровом эндостракуме жемчугом, радиальное 
вчение (х24); 2, 3, 6 , 7 -  слои перламутрового эндостракума рф- 
овины с погребенными жемчужинами; 4, 8-9 -  центральная часть 
«гребенной жемчужины, радиальное сечение (х1 0 0 ), видно ядро с 
рагментами ядрышка и все основные слои: конхиолиновый перио- 
тракум, эктостракум, перламутровые мезо- и энд ос траку мы; 5 -  
емчужина, частично погребенная в экзоперламутре раковины, ра- 
[альное сечение (х50); 11-11 -  слои погребенной жемчужины, при­
дающие к ядру, радиальное сечение (х2 0 0 ); 1 2  -  призматический 
Пой жемчужины на стыке с эндоперламутром, радиальный срез 
:420); 13 -  призматический слой жемчужины у контакта с конхио-



линовым периостракумом, радиальное сечение (х1260); 14 -  Мио 
стракум раковины, радиальное сечение (х420), видны периостракС 
и призматический эктостракум; 15 -  слои экзоперламутра, рада М 
ное сечение (х70); 16 — призматический слой жемчужины между Ь" 
двумя слоями экзоперламутра, радиальное сечение (х1260); 17 

экзоперламутр жемчужины, радиальное сечение (х1260), видны те 
ные слои конхиолина между слоями экзоперламутра.

Таблица УИ

1-8 -  гистология мантии S a in s h a n d ia  s c u lp tu ra ta  
M a rt., C r^ ; 1 -  участок прижизненно травмированной мантии, ра«. 
диальное сечение (х250); 2 -  участок мантии с „травмирующим* 
минеральным зерном, радиальное сечение (х180); 3 -  участок ман­
тии в районе жорганической* (слева) и „минеральной* (справа) 
травм, увеличенная деталь фиг. 1, (х400); 4 -  „травмирующее* ми­
неральное зерно, частично покрытое веществом протеиновой приро­
ды, и амебоциты, увеличенная деталь правой части фиг. 3 (х840)*
5  -  скопление амебоцитов вокруг травмы, увеличенная деталь л е в о й  
части фиг. 3, (х840); 6 - 8  -  скопление амебоцитов в разных участ­
ках травм, увеличенная- деталь фиг. 1, (х840).

Таблица У1Н

1 -  структура замка P s e u d o h y r ia  a l a s h a n ic a  M art.,
С г 2 , раДиальное сечение (х60); 2 -  микроструктура участка зуба 
S a in s h a n d ia  s c u lp tu r a ta  M art., C r 2 » продольное сечение 
(х90); 3 -  микроструктура зубной пластинки S a in s h a n d ia  то п -  
g o l ic a  M a rt,, C r ^ ^ t  продольное сечение (х90); 4 -  структура 
перламутровых слоев замка P s e u d o h y r ia  b u r ja t ic a  К о 1. ,С г 2 , 
радиальное сечение (х120); 5 -  структура лигамента и замка 
P l ic a to tr ig o n io id e s  s p .  19С г ^ 9 радиальное сечение (х48); 6 - 
микроструктура лигамента P s e u d o h y r ia  a l a s h a n ic a  M art., р* 
диальное сечение (х180); 7 -  микроструктура лигамента S a in ­
s h a n d ia  s c u lp tu r a ta  M a rt., радиальное сечение (х80); 8  -  
структура лигамента и замка B u g in e lla  k o z lo v i B a r s b . ,  С г2» 
радиальное сечение (х80); 9 -  микроструктура лигамента S a in ­
s h a n d ia  s c u lp tu r a ta  M a rt., радиальное сечение (х160), видно 
ступенчатое крепление слоев резилиума к раковине.



Таблица IX

1 -  линии роста первого и третьего порядков акт-, м ез- и 
1остракумов U nio s p . f (xlOO); 2 -  линии роста перламутрового 
зостракума S a in s h a n d ia  s c u lp tu r a ta  M a r t .,четвертого по- 
цса в пределах полосы второго порядка (х650); 3 -  линии роста 
„тамутрового мезостракума S a in s h a n d ia  s c u lp tu r a ta  M art, 
ррертого порядка в пределах полосы второго порядка (х800); 4 -  
#и роста перламутрового мезостракума S a in s h a n d ia  s c u lp tu -  
а  M art, четвертого порядка в пределах полосы третьего поряд- 
(х800); 5 -  линии роста перламутрового мезостракума S a in -  
a n d ia  s c u lp tu r a ta  M art, четвертого порядка (суточные)
•400); 6  -  линии роста перламутрового мезостракума P s e u ~  
h y ria  u c h e n s a  M art, e t K o l. четвертого порядка в преде- 
[ полосы второго порядка (х800); 7 -  полосы роста третьего 
>ядка P s e u d o h y r ia  u c h e n s a  M a rt, e t K o l. (x200); 8  -  
щи роста перламутрового мезостракума P s e u d o h y r ia  b u r ja t i-  

K ol. четвертого порядка (x2400); 9 -  элементарные линии 
;та перламутра мезостракума T r ig o n io id e s  u r g a le n s i s
t+t (xll20); 10 -  полосы роста третьего порядка P s e u -
h y r ia  u c h e n s a  M a rt, e t K o l  (x320); 11 -  полосы роста 
щамутрового эндостракума P s e u d o h y r ia  b u r ja t ic a  K o l.
»тьего порядка (x800).
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