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Введение 
 
Древнейшие этапы развития флоры, относя-

щиеся к ранним стадиям развития Земли в докем-
брии, хорошо представлены в палеонтологиче-
ской летописи начиная с уровня примерно в 2 
млрд л. На раннерифейском этапе эволюции био-
сферы в отложениях возрастом около 1,5 млрд л. 
встречаются многочисленные микроостатки как 
прокариотных цианобактерий, так и эвкариотных, 
в первую очередь зеленых, микроводорослей. До 
недавнего времени уровень эволюционного раз-
вития раннерифейской микрофлоры недооцени-
вался; все разнообразие найденных морфотипов в 
основном сводилось к таксонам различных циа-
нобактерий, и многие относительно сложно по-

строенные и крупные формы, найденные в ранне-
мезопротерозойских отложениях, считались мик-
рофоссилиями более молодого возраста, присут-
ствующими в породах, ошибочно датированных 
ранним рифеем. Только находки последних 10–15 
лет подтвердили высокий уровень эволюционной 
продвинутости докембрийской эвкариотной мик-
рофлоры уже в интервале 1,8–1,4 млрд л. н. В 
данной статье мы анализируем на новом материа-
ле серию раннерифейских микробиот Волго-
Уральской области (Башкирского Предуралья) 
Восточно-Европейской платформы и Анабарского 
поднятия Сибирской платформы, первоначально 
ошибочно датированных как позднерифейские. 

 
Микробиота калтасинской свиты Волго-Уральского района 

 
Одной из наиболее интересных и проблема-

тичных ассоциаций микрофоссилий раннерифей-
ского возраста является микробиота калтасин-
ской свиты Башкирского Предуралья, происхо-
дящая из серии параметрических скважин (рис. 
1): Бедряжская-203 (56,340809° с.ш., 55,475973° 
в.д.), Азино-Пальниковская-133 (56,523374° с.ш., 
53,529541° в.д.) и Восточно-Аскинская-1 
(56,0538° с.ш., 59,4210° в.д.). Калтасинская ассо-
циация микрофоссилий содержит остатки отно-
сительно сложно построенных и крупных мик-
роорганизмов, что ранее и стало причиной пред-
положений о ее позднерифейском возрасте [Вейс 
и др., 2000]. В результате проведенных исследо-
ваний установлен таксономический состав мик-

робиоты калтасинской свиты из арланской и ар-
шитской ее подсвит, который был сравнен с со-
ставом ассоциаций микрофоссилий из других 
одновозрастных микробиот Сибири, Китая и Ав-
стралии. Удалось установить, что в ее составе 
доминируют действительно остатки достаточно 
крупных микроорганизмов, многие из которых 
представляют собой несомненные эвкариоты 
ввиду их большого размера и своеобразной мор-
фологии: внутри шагреневых оболочек присут-
ствуют цистоподобные тела, исключающие воз-
можность рассматривать их как пустые колонии 
прокариот. Здесь встречены Leiosphaeridia Eise-
nack, Synsphaeridium Eisenack, Polytrichoides 
Hermann, Rugosoopsis Timofeev et Hermann, Ela-
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Рис. 1. Положение скважин с калтасинской микробиотой в Башкирском Предуралье (А) и соотношение разреза 

Башкирского мегантиклинория (Б) с разрезом Волго-Уральской области (В) по данным скважин 
 

Скважины: АП-133 – Азино-Пальниковская-133, ВА-1 – Восточно-Аскинская-1, Б-203 – Бедряжская-203.  
Свиты верхнедокембрийских отложений Башкирского мегантиклинория (Западного склона Южного Урала): 

ai-bin – айская-большеинзерская, st-sr – саткинская-суранская, bk-js – бакальская-юшинская, ms – машакская, zg 
– зигальгинская, zk – зигазино-комаровская, av – авзянская, zl – зильмердакская, kt – катавская, in – инзерская, 
mn – миньярская, uk – укская, kr – криволукская.  

Свиты верхнедокембрийских отложений Волго-Уральского региона: sg – сигаевская, kt – костинская, nr – 
норкинская, rt – ротковская, mn – минаевская, kl – калтасинская (подсвиты: kl1 – саузовская, kl2 – арланская, kl3 
– аршитская), kb – кабаковская, nd – надеждинская, tk – тукаевская, ol – ольховская, us – усовская, ln – леони-
довская, pr – приютовская, sn – шиханская, lz – леузинская, bc – байкибашевская, sp – старопетровская, sl – са-
лиховская, kn – карлинская.  

Положение в разрезе калтасинской микробиоты показано стрелкой; цифры изотопного датирования Re-Os 
методом [Sperling et al., 2014] приведены в прямоугольнике под стрелкой (по [Кэй и др., 2007; Козлов и др., 
2011; Краснобаев и др., 2012; Puchkov et al., 2012, 2013; и др.]).  
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tera Hermann, (?) Moyeria B.Thusu, Rectia 
Jankauskas, Tortunema Hermann, Siphonophycus 
Schopf, Oscillatoriopsis Schopf и др. (табл. I). Ос-
татки являются формами с достаточно широким 
стратиграфическим распространением и, по со-
временным представлениям, типичны для ранне-
го рифея, поднимаясь и в поздний рифей, а мор-
фологически сложные индекс-таксоны поздне-
рифейского возраста здесь отсутствуют. Это ис-
ключает ранее сделанное А.Ф. Вейсом с соавто-
рами [2000] заключение о позднерифейском воз-
расте калтасинской свиты, как и ряде других 
толщ, развитых в авлакогенах Восточно-
Европейской платформы.  

Вывод о раннерифейском возрасте калтасин-
ской свиты Волго-Уральской области, которая 
является аналогом саткинской свиты нижнего 
рифея Башкирского мегантиклинория, подтвер-
ждается и новейшими определениями изотопно-
го возраста из ее арланской подсвиты, откуда и 
извлечено большинство изученных микроостат-
ков. 187Re/188Os и 187Os/188Os определения аргил-
литов арланской подсвиты показали значения 
1414±40 и 1427±43 млн л. [Sperling et al., 2014]. 
Это согласуется как с составом калтасинской 
микробиоты, так и с новейшими датировками 
разреза Башкирского мегантиклинория, уверенно 
коррелируемого с разрезом Волго-Уральской об-
ласти по геологическим и геофизическим дан-
ным [Кэй и др., 2007; Козлов и др., 2011; Крас-
нобаев и др., 2012; Puchkov et al., 2012, 2013; и 
др.].   

Достаточно интересной оказалась интерпре-
тация палеоэкологических обстановок обитания 
калтасинской микробиоты, полученной с приме-
нением новейших методик на оборудовании Гар-
вардского университета. Применение геохими-
ческих методов с использованием в первую оче-
редь высокореагентного железа (FeHR), а также 
изотопов углерода и серы, неожиданно показало 
наличие аэробных окислительных условий при 
накоплении относительно глубоководных слан-
цев арланской подсвиты (отношение FeHR/FeT 

<0,38). Этот вывод подтверждается данными ор-
ганической геохимии, и набор биомаркеров, при-
сутствующих в этих породах, также говорит о 
наличии оксигенных окислительных условий 
[Sperling et al., 2014].  

Результаты этих исследований противоречат 
общепринятой концепции существования в ин-
тервале примерно от 2 до 0,6 млрд л. н. преиму-
щественно анаэробного океана [Canfield, 1998]. 
Согласно этой модели, появившийся в атмосфере 
свободный кислород после Великого окисли-
тельного события 2,4–2,2 млрд л. н. [Шопф, 
2014] в океанах присутствовал только в их самой 
верхней части, а более глубокие части бассейнов 
оставались анаэробными, напоминая современ-
ное Черное море [Anbar, Knoll, 2002].  

До последнего времени эта концепция под-
тверждалась данными органической и неоргани-
ческой геохимии, но выявленное наличие в осад-
ках калтасинской свиты свободного кислорода 
заставляет пересмотреть эту модель и предполо-
жить, что в раннем протерозое и рифее распре-
деление кислорода в глубоководных частях бас-
сейна носило мозаичный характер и оксигенные 
условия латерально были сопряжены с анаэроб-
ными. Подобная модель может быть применена 
и для объяснения эмпирически установленного 
присутствия в нижнем рифее двух главных типов 
микробиот (см. [Сергеев, 2006; Сергеев и др., 
2010]). В одних микробиотах, приуроченных к 
анаэробным условиям, доминировали мелкие, 
по-видимому, прокариотные микроорганизмы 
(например, микробиоты саткинской, бакальcкой 
свиты Урала или омахтинской свиты Учуро-
Майского региона), в то время как в кислород-
ных обстановках широким распространением 
пользовались эвкариотные относительно круп-
ные микроорганизмы, присутствующие в калта-
синской, котуйканской, усть-ильинской свитах и 
некоторых других толщах раннего рифея, кото-
рые и стали причиной первоначального вывода 
А.Ф. Вейса и его коллег [2000, 2001] о поздне-
рифейском возрасте содержащих их отложений. 

 
Микробиоты билляхской серии Анабарского поднятия Сибири 

 
Усть-ильинская и котуйканская свиты бил-

ляхской серии Анабарского поднятия Сибири 
содержат ассоциации разнообразных и относи-
тельно крупных остатков микроорганизмов. 
Изученные микрофоссилии происходят из серии 
обнажений в бассейнах двух рек (рис. 2): р. Ко-
туйкан – обн. АК-1 (56,340809° с.ш., 55,475973° 
в.д.), АК-12 (70,6207° с.ш., 105,0155° в.д.), АК-13 
(70,5886° с.ш., 104,9712° в.д.), АК-14 (70,6016° 
с.ш., 104,8987° в.д.); р. Фомич – обн. AF-5 

(71,6861° с.ш., 107,6419° в.д.), AF-6 (71,643455° 
с.ш., 107,7473° в.д.), AF-7 (71,6403° с.ш., 
107,7645° в.д.). Обильные и разнообразные орга-
ностенные микрофоссилии из этих толщ отра-
жают уровень эволюционного развития микро-
биот в начале раннего рифея, предшествующий 
взрывообразной диверсификации эвкариот в 
позднем рифее. 

Разрез билляхской серии содержит характер-
ные для нижнего рифея строматолиты и окрем-
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Рис. 2. Положение разрезов с усть-ильинской и котуйканской микробиотами (А)  
и разрез верхнедокембрийских отложений Западного Прианабарья (Б) 

 
Данные изотопного датирования показаны справа от разреза (по [Горохов и др., 1991; Ernst et al., 2000; Ве-

селовский и др., 2006, 2009; Зайцева и др., 2014]). 
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ненные микрофоссилии [Крылов, 1975; Sergeev 
et al., 1995], а его изотопный возраст лежит в 
пределах от 1483±5 до 1513±51 млн л. [Горохов и 
др., 1991; Ernst et al., 2000; Веселовский и др., 
2006, 2009; Зайцева и др., 2014; Vorob’eva et al., 
2015]. В отличие от многих одновозрастных 
микробиот из мелководных фаций, содержащих 
морфологически простые нитчатые и коккоид-
ные формы, котуйканская и усть-ильинская ас-
социации характеризуют открытоморские шель-
фовые фации и содержат разнообразные остатки 
эвкариот: мегасфероморфные акритархи, ветвя-
щиеся нитчатые формы, вероятные улотриксо-
вые и хлорококковые зеленые водоросли, а также 
другие морфологически сложные микроорганиз-
мы неопределенного систематического положе-
ния [Сергеев и др., 2010]. Котуйканская и усть-
ильинская ассоциации, как и калтасинская явля-
ются ключевыми для разработки общей модели 
биостратиграфического расчленения протерозоя, 
поскольку содержат таксоны микрофоссилий, 
которые долгое время были известны только из 
отложений верхнего рифея [Вейс, Воробьева, 
1992; Вейс, Петров, 1994; Вейс и др., 2001].  

Несмотря на то, что в обеих свитах присутст-
вуют многочисленные остатки микроорганизмов, 

типичных для позднепротерозойских отложений 
(например, Elatera, Rugosoopsis, Palaeastrum 
Butterfield, Pterospermopsimorpha Timofeev, Eoso-
lena Hermann и Navifusa Combaz, Lange et 
Pansart), характерные индекс-таксоны верхнего 
рифея Trachyhystrichosphaera Hermann и Prolato-
forma Mikhailova здесь отсутствуют. В составе 
микробиот установлены несколько десятков ви-
дов нитчатых и коккоидных микрофоссилий; 
описаны два новых рода и пять новых видов (Hi-
rudiforma lancetica Vorob’eva et Sergeev, H. sim-
metrica Vorob’eva et Sergeev, Lineaforma elongata 
Vorob’eva et Sergeev, Elatera minor Vorob’eva et 
Sergeev, Eosolena minuta Vorob’eva et Sergeev; 
табл. II), характерных только для данного стра-
тиграфического уровня, что повышает возмож-
ности использования микрофоссилий для дета-
лизации стратиграфической шкалы верхнего до-
кембрия [Vorob’eva et al., 2015]. При этом ниж-
нерифейские таксоны акантоморфных акритарх, 
такие как Tappania и Shuiyousphaeridium, отсут-
ствуют в открыто-морских отложениях котуй-
канской и усть-ильинской свит, что говорит о 
достаточно сложной фациально-экологической 
модели латерального распределения сообществ 
микроорганизмов в рифейских бассейнах. 

 
Заключение 

 
Выполненная ревизия таксономического со-

става усть-ильинской, котуйканской и калтасин-
ской микробиот показывают наличие в раннери-
фейских ассоциациях микрофоссилий крупных и 
сложно построенных микроорганизмов, предпо-
ложительно эвкариотных водорослей и, в част-
ности, хлорофит. Аналогичные или практически 
идентичные формы присутствуют и в позднери-
фейских толщах, что привело первоначально к 
ошибочному отнесению многих раннерифейских 
микробиот к позднему рифею.  

Морфологически достаточно сложные микро-
организмы появились в докембрии значительно 
раньше, чем это считалось до недавнего времени, 
что позволяет по-новому взглянуть на эволюцию 
жизни в докембрии в целом. При этом многие 
сложно устроенные формы проходят через весь 
рифей практически без изменений, что заставля-
ет допустить беспрецедентный эволюционный 
консерватизм не только у прокариотных циано-
бактерий, но и у низших эвкариот. Подобные 
предположения высказывались и ранее (напри-
мер, [Butterfield, 2005; Knoll, 2014; Agić et al., 
2015]), а новые данные в целом подтверждают 
эту гипотезу. Возможно, консерватизм низших 
эукариот связан с существованием на Земле в 
течение более миллиарда лет практически неиз-

менных условий со стабильным углеродным 
циклом, получивших название «скучного милли-
арда» («boring billion») [Holland, 2006]. 

М.Брэйзер и Дж.Линдсай [Brasier, Lindsay, 
1998] предложили концепцию эвкариотной эво-
люции, при которой стабильный углеродный 
цикл и бедный, но стабильный цикл питания де-
лали устойчивыми взаимоотношения во времени 
фотосимбионтов, инкорпорированных в эвкари-
отную клетку. При таком круговороте углерода в 
жизненном цикле низших эвкариот, по-
видимому, доминировала асексуальная стадия 
[Agić et al., 2015], при которой практически от-
сутствовали эволюционные изменения. Лишь 
когда около 1 млрд л. н., вблизи рубежа среднего 
и позднего рифея (мезо- и неопротерозоя) устой-
чивый этап развития планеты закончился, на-
чавшиеся изменения условий обитания, зафик-
сированные прежде всего в цикле углерода, при-
вели к радикальным преобразованиям среди са-
мих организмов, выразившимся во взрывообраз-
ной диверсификации низших эвкариот, окре-
щенной в свое время Г.А. Заварзиным «неопро-
терозойской революцией» (см. [Сергеев и др., 
1996]). 

Работа выполнена при поддержке РФФИ 
(проекты №13-05-00127 и 14-05-00323). 
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Объяснения к фототаблицам 

 
Длина одинарной масштабной линейки 10 мкм, двойной – 100 мкм 

 
 

Таблица I 
Микрофоссилии калтасинской свиты 

 
Фиг. 1. Leiosphaeridia tenuissima Eisenack (боль-

шой светлый диск) и L. crassa (Naumova) Jankauskas 
(меньший темный диск). 

Фиг. 2. Leiosphaeridia sp. 
Фиг. 3. Leiosphaeridia ternata (Timofeev) Mikhailova 

et Jankauskas. 
Фиг. 4. Leiosphaeridia atava (Naumova) Jankauskas. 
Фиг. 5. Pterospermopsimorpha pileiformis Timofeev. 
Фиг. 6. Leiosphaeridia wimanii (Brotzen) Butterfield. 
Фиг. 7. Eosolena minuta Vorob’eva et Sergeev. 
Фиг. 8. Rectia sp. 
Фиг. 9. Tortunema wernadskii (Schepeleva) Butterfield. 
Фиг. 10. Polytrichoides lineatus Hermann. 
Фиг. 11. Siphonophycus punctatum Maithy. 
Фиг. 12. Spiromorpha aff. segmentata (Prasad et 

Asher) Yin, Yuan, Meng et Hu. 
Фиг. 13. Pseudodendron anteridium Butterfield. 
Фиг. 14. Rectia sp. 
Фиг. 15. Pellicularia tenera Yankauskas. 
Фиг. 16. Navifusa sp. 
Фиг. 17. Сфероморфные акритархи с проблема-

тичными шипами. 

Таблица II 
Микрофоссилии нижней подсвиты 

котуйканской свиты 
 
Фиг. 1. Elatera minor Vorob’eva et Sergeev. 
Фиг. 2. Eosolena minuta Vorob’eva et Sergeev. 
Фиг. 3. Plicatidium latum Yankauskas. 
Фиг. 4. Rugosoopsis tenuis Timofeev et Hermann. 
Фиг. 5. Oscillatoriopsis longa Timofeev et Hermann. 
Фиг. 6. Hirudiforma simmetrica Vorob’eva et Sergeev. 
Фиг. 7. Hirudiforma lancetica Vorob’eva et Sergeev. 
Фиг. 8. Lineaforma elongata Vorob’eva et Sergeev. 
Фиг. 9. Pterospermopsimorpha pileiformis Timofeev. 
Фиг. 10. Chuaria circularis Walcott. 
Фиг. 11. Palaeastrum dyptocranum Butterfield. 
Фиг. 12. Неназванная форма 1 (из [Vorob’eva et al., 

2015]). 
Фиг. 13. Pseudodendron anteridium Butterfield. 
Фиг. 14. Polytrichoides lineatus Hermann. 
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