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ВВЕДЕНИЕ
Ассоциации радиолярий в той или иной сте-

пени отражают прижизненные экологические 
условия обитания. При этом существуют весьма 
важные морфологические отличия между доми-
нирующими высокими таксонами (классами) 
радиолярий, обитавшими на разных глубинах 
древних морей и океанов: (1) в ассоциациях из 
глубоководных отложений палеоокеанов преоб-
ладали билатерально-симметричные таксоны, 
(2) в комплексах из отложений шельфа палеомо-
рей доминировали сферические морфотипы. 

Комплексы радиолярий нижнего турне и 
кунгура характеризуют экозоны в том смысле, 
как это рекомендовано в “Стратиграфическом 
кодексе России” (2019, с. 35, статья VII.4ж): 

(1) экозона – это слои, в которых комплекс 
остатков организмов (в данном случае радиоля-
рий) отражает их прижизненную экологическую 
ассоциацию или тафономические особенности 
ориктоценоза; 

(2) в характеристике установленных экозон 
отражено количественное соотношение так-

сонов (в настоящей статье таксонов высокого  
ранга – классов). 

Следует отметить, что валовое число экзем-
пляров того или иного таксона или совокупно 
всех таксонов в рабочей коллекции не в полной 
мере отражает истинное разнообразие ассоциа-
ций. Вместе с тем, относительное, количествен-
ное соотношение между высокими таксонами 
является надежной характеристикой биораз-
нообразия палеопопуляций. Количественное 
соотношение позволяет выразить в процентах 
отношение между собой различных групп орга-
низмов и оценить долю искомой группы в об-
щем биоразнообразии ассоциации.

Использование количественного соотноше-
ния таксонов высокого ранга в качестве индика-
тора изменения условий палеосреды представля-
ет собой методологический подход для решения 
вопросов биоразнообразия и палеоэкологии ра-
диолярий. Этот метод был предложен С.Б. Круг-
ликовой (1981, 1984) и хорошо зарекомендовал 
себя при анализе изменения таксономического 
состава современных и ископаемых радиолярий 
в разных условиях палеоморей и океанов (Круг-
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ликова, 1990, 1995, 2013; Kruglikova, 1993; Афа-
насьева, 2000; Afanasieva, 2023; Afanasieva et al.,  
2023). При этом следует подчеркнуть, что в ус-
ловиях шельфа палеоморей отмечена “конку-
ренция” между сферическими радиоляриями 
с пористым скелетом из класса Sphaerellaria и с 
сетчато-губчатым скелетом из класса Spumellaria.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 
ИССЛЕДОВАНИЙ

I. Материалом для исследования радиолярий 
кунгурского яруса Южного Урала (рис. 1, I и II) и 
нижнетурнейского подъяруса Волго-Уральского 
бассейна (рис. 1, III) послужили: 

(1)	 30 электронно-микроскопических фо-
тографий девяти видов радиолярий из разреза 
Алегазово, выполненных Х.  Коцуром (Kozur, 

1980, табл. 1, фиг. 1, 2), Х. Коцуром и Х. Мостле-
ром (Kozur, Mostler, 1989, табл. 15, фиг. 1–7a, 7b; 
табл. 16, фиг. 1a, 1b, 2, 3a, 3b, 4; табл. 17, фиг. 1a–
1c, 2–4; табл. 18, фиг. 1a–1f); образцы с радио-
ляриями были получены Коцуром от В.Е.  Ру-
женцева (ПИН АН СССР) в 1975 г. в Москве во 
время проведения VIII Международного кон-
гресса по стратиграфии и геологии карбона; 

(2)	 50 электронно-микроскопических фото-
графий радиолярий из разреза Мечетлино, вы-
полненных Б.М.  Галиуллиным на электронном 
микроскопе XL-30 ESEM в Казанском феде-
ральном ун-те (КФУ); 

(3)	 92 электронно-микроскопические фото-
графии радиолярий из шести образцов скважины 
Мелекесская-1 (инт. 1893.92–1881.7 м), выполнен-
ных В.М.  Назаровой, Московский государствен-
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52°52°

54°48°

54°

Рис. 1. Местонахождения радиолярий кунгура на Южном Урале (I и II), раннего турне в Волго-Уральском (III) и Прика-
спийском (IV) бассейнах: I – р. Ай, с. Алегазово, разрез Алегазово (Kozur, Mostler, 1989); II – р. Юрюзань, с. Мечетлино, 
разрез Мечетлино (Chernykh et al., 2022; Афанасьева, 2023а; Afanasieva, 2023); III – скважина Мелекесская-1 (Афанасьева, 
2022a, 2022б, 2023б; Afanasieva et al., 2023; Фортунатова и др., 2023); IV – массив Карачаганак (Афанасьева, 1987, 2000).
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ный ун-т им. М.В.  Ломоносова (МГУ) на электрон-
ном микроскопе TESCAN в Палеонтологическом 
ин-те им. А.А. Борисяка РАН (ПИН РАН).

II. Изучение радиолярий из кунгурских отло-
жений Южного Урала и нижнетурнейских отложе-
ний Волго-Уральского бассейна включало в себя: 

(1)	 исследование морфологии радиолярий; 
(2)	 определение таксономической принад-

лежности радиолярий; 
(3)	 анализ соотношения таксонов высокого 

ранга (классов) и оценку абсолютного и относи-
тельного числа видов и родов в четырех классах 
радиолярий; 

(4)	 для решения вопросов биоразнообразия и 
палеоэкологии радиолярий применен методоло-
гический подход, основанный на соотношении 
высших таксонов (классов) радиолярий (Круг-
ликова, 1981, 1984, 1990; Афанасьева, 2000). 

III. Систематика высших радиолярий приве-
дена по работам М.С. Афанасьевой и Э.О. Амона 
(Afanasieva et al., 2005; Афанасьева, Амон, 2006).

IV. Коллекции радиолярий.
Коллекция радиолярий Прикаспийской впа-

дины № 5507 хранится в ПИН РАН. 

Фотоколлекции радиолярий нижнего кунгу-
ра и нижнего турне были переданы для изучения 
М.С. Афанасьевой и хранятся в ПИН РАН: 

(1)	 коллекция нижней перми № 5481: 
50 электронно-микроскопических фотографий, 
любезно предоставленных Г.М.  Сунгатуллиной 
и Р.Х. Сунгатуллиным (КФУ) из отложений са-
ранинского горизонта нижнего кунгура (ниж-
няя пермь) разреза Мечетлино Южного Урала; 

(2)	 коллекция карбона № 5508: 92 электрон-
но-микроскопические фотографии, любезно 
предоставленные Л.И. Кононовой и В.М. Наза-
ровой (МГУ), Н.К.  Фортунатовой, Всероссий-
ский научно-исследовательский геологический 
нефтяной ин-т (ВНИГНИ) и Е.Л.  Зайцевой 
(МГУ, ВНИГНИ) из отложений нижнего турне 
(нижний карбон) скв. Мелекесской-1 Волго- 
Уральского бассейна.

РАДИОЛЯРИИ РАННЕГО ТУРНЕ
Раннетурнейские комплексы радиолярий из-

вестны очень мало (рис. 2, д, е, м), хотя турнейские 
радиолярии распространены достаточно широ-
ко и установлены как в глубоководных отложе-

Рис. 2. Распространение радиолярий в турнейских отложениях нижнего карбона: а – Южная Франция, Кабьер, Эро, Верх-
ние Пиренеи (Deflandre, 1952, 1953; Holdsworth, 1973, 1977; Gourmelon, 1985, 1986, 1987); б – Северная Африка, Алжир, Сахара 
(Gourmelon, 1988); в – Турция, Стамбул (Holdsworth, 1973, 1977; Noble et al., 2008); г – Германия, Рейнские сланцевые горы 
(Braun, 1989, 1990; Won, 1983, 1991a, b, 1992, 1998; Won, Seo, 2010); д – Казахстан, Прикаспийская впадина, массив Карачаганак 
(Афанасьева, 1987, 2000); е, ж – Россия: (е) Волго-Уральский бассейн, скважина Мелекесская-1 (Афанасьева, 2022a, 2022б, 
2023б; Afanasieva et al., 2023; Фортунатова и др., 2023), (ж) Оренбургское Приуралье (Афанасьева, Кононова, 2009; Afanasieva, 
Kononova, 2009); з–м – США: (з, и) Аляска и Невада (Holdsworth, Jones, 1980), (к) Юта (Park, Won, 2012), (л) Северная Дакота 
(Nazarov, Ormiston, 1987), (м) Оклахома (Ormiston, Lane, 1976; Cheng, 1986; Schwartzapfel, Holdsworth, 1996); н, о – Китай: (н)  
Гуанси (Wang, Kuang, 1993; Zhang et al., 2008; Wang et al., 2012), (о) Юньнань (Feng, Ye, 1996); п – Юго-Восточный Таиланд, район 
Саба Йой (Sashida et al., 2000); р – Малайзия, Северный Перак (Jasin, Harun, 2006); с – Восточная Австралия, хр. Нью-Ингленд 
(Aitchison, 1993). Местонахождения радиолярий турнейского яруса (а–г, ж–л, н–с) и нижнетурнейского подъяруса (д, е, м) на-
несены на адаптированную схему глобальной реконструкции континентов и океанов для раннего карбона (Scotese, 2001).
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ниях пелагиали палеоокеанов (рис. 2, а–г, з–с),  
так и в относительно мелководных отложениях 
шельфа палеоморей (рис. 2, д, е, ж). 

Американские, европейские и азиатские ра-
диоляриевые шкалы нижнего–среднего карбона 
основаны на закономерностях эволюции доми-
нирующих представителей билатерально-сим-
метричных Albaillellaria, происходившей на фоне 
развития радиолярий с пиломом Archocyrtium и 
Pylentonema, а также сферических и ставраксон-
ных радиолярий (Holdsworth, Jones, 1980; Aitchi-
son et al., 2017 и многие другие авторы). 

Однако в палеоморях Южного Урала, Волго- 
Уральского и Прикаспийского бассейнов билате-
рально-симметричные Albaillellaria практически 
неизвестны. Здесь доминировали сферические 
Spumellaria и Sphaerellaria (рис. 2, д, е, ж).

Впервые достоверные радиолярии раннего 
турне были установлены на севере Прикаспий-
ского бассейна в разрезе массива Карачаганак 
(рис. 1, IV и 2, д) (Афанасьева, 1987, 2000). Мас-
совое присутствие сферических морфотипов 
позволило установить слои с Entactiniidae gen. 
et sp.  indet. (рис. 3). Однако радиолярии имеют 
крайне неудовлетворительную сохранность, их 
скелеты сильно перекристаллизованы (рис.  4). 
Комплекс радиолярий настолько таксономиче-
ски беден, что его невозможно использовать для 

целей биостратиграфии. Но, с другой стороны, 
доминирующие сферические морфотипы позво-
ляют судить о палеосреде обитания радиолярий 
в относительно мелководных условиях массива 
Карачаганак. 

В 1996 г. Дж. Шварцапфель и Б.  Холдсуорт 
(Schwartzapfel, Holdsworth, 1996) в формации Ву-
дфорд штата Оклахома (рис. 2, м, 3) установили 
биозону радиолярий Glanta crinerensis – Protoal-
baillella media. Биозона приурочена к конодонто-
вой подзоне upper Siphonodella duplicata. Ассоци-
ация радиолярий характеризуется присутствием 
билатерально-симметричных Albaillellaria и 
радиолярий с пиломом из родов Pylentonema, 
Popofskyellum и Cyrtisphaeractenium. 

Позднее в пелагических отложениях Баньчэ-
не, юго-восточная провинция Гуанси, Китай, 
была указана (без описания) зона радиолярий 
Archocyrtium praewandi (рис.  3), охватывающая 
конодонтовые зоны Siphonodella sulcata и lower 
Siphonodella duplicata (Zhang et al., 2008).

В настоящее время достоверные и очень хо-
рошо сохранившиеся радиолярии раннетурней-
ского возраста установлены в Волго-Уральском 
бассейне в шести образцах скважины Мелекес-
ская-1 (рис. 1, III; 5) в приграничных с девоном 
отложениях золотоозерской свиты (Афанасьева, 
Кононова, 2021; Афанасьева, 2022а, 2022б, 2023б;  
Afanasieva et al., 2023; Фортунатова и др., 2023). 
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Рис. 3. Экозоны радиолярий нижнетурнейского подъяруса нижнего карбона. 

а
б

в г д
Рис. 4. Радиолярии экозоны Entactiniidae gen. et sp. indet., нижнетурнейский подъярус, северный борт Прикаспийской 
впадины, массив Карачаганак, скважина 21 (инт. 5097–5103 м, обр. 8544) (из: Афанасьева, 2000, табл. 130, фиг. 24–28): 
а–д – Entactiniidae gen. et sp. indet. (штрих = 90 мкм): а – экз. ПИН, № 5507/00126; б – экз. ПИН, № 5507/00206; в – экз. 
ПИН, № 5507/00210; г – экз. ПИН, № 5507/00219; д – экз. ПИН, № 5507/00601, шлиф.
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Изменение таксономического состава комплек-
сов и прекрасная сохранность радиолярий по-
зволяют установить в нижнетурнейских отло-
жениях скв. Мелекесская-1 две сменяющие друг 
друга снизу вверх экозоны (рис. 3): Provisocyntra 
kononovae и Spongentactinia oraia, которые рас-
сматриваются в объеме двух конодонтовых зон: 
Siphonodella duplicata и Siphonodella belkai.

Экозона Provisocyntra kononovae
Экозона Provisocyntra kononovae представле-

на 18 видами радиолярий (рис. 5; 6, фиг. 15–32). 
Она характеризуется численным преобладани-
ем своеобразного вида Provisocyntra kononovae 
Afanasieva, 2022, характерного только для ниж-
ней части разреза золотоозерской свиты. Эко-
зона рассматривается в объеме конодонтовой 
зоны Siphonodella duplicata. 

Ассоциация радиолярий отличается яр-
ким доминированием сферических пористых 
Sphaerellaria (55.6%), насчитывающих 10 видов 

(рис.  6, фиг. 15–24): Borisella cf. bykovae Afa-
nasieva, 2000, Duplexia cf. foremanae (Ormiston 
et Lane, 1976), Entactinia vulgaris Won, 1983,  
E. mariannae Afanasieva et Amon, 2017, E. zaitse-
vae Afanasieva, 2023, Radiobisphaera cf. nazarovi-
ana Won, 1997, R. sp. F, Triaenosphaera fortunato-
vae Afanasieva, 2023, T. sicarius Deflandre, 1973, 
T. spiroacus Afanasieva, 2023.

Сетчато-губчатые Spumellaria (38.9%) пред-
ставлены семью видами и играют второсте-
пенную роль в ассоциации радиолярий (рис. 6, 
фиг. 25–31): Duodecimentactinia cf. ampla Won, 
1997, Provisocyntra magniporosa Afanasieva, 2022, 
P. cassicula Nazarov et Ormiston, 1987, P. valmina-
zae Afanasieva, 2022, P.  grandis Afanasieva, 2022, 
P. kononovae Afanasieva, 2022, Spongentactinia cf. 
diplostraca (Foreman, 1963).

Среди иглистых Aculearia определен только 
один вид Ceratoikiscum cf. araneosum Afanasieva, 
2000 (рис. 6, фиг. 32). 

Рис.  5. Распространение радиолярий в нижнетурнейских отложениях золотоозерской свиты скв. Мелекесская-1  
(по М.С. Афанасьевой из: Фортунатова и др., 2023, рис. 68 с изменением и дополнением). Цветом выделены интервалы 
распространения радиолярий в двух экозонах.
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Рис. 6. Раннетурнейские радиолярии, Волго-Уральский регион, скв. Мелекесская-1, экозона Spongentactinia oraia (фиг. 1–14) и 
экозона Provisocyntra kononovae (фиг. 15–32) (по М.С. Афанасьевой из: Afanasieva et al., 2023, рис. 8, и Фортунатова и др., 2023, 
табл. 4 и 5, с изменениями и дополнением): 1 – Adamasirad cathedrarius Afanasieva, 2000 (штрих = 65 мкм); 2 – Nestelliana glomerosa 
Afanasieva, 2022 (68 мкм); 3 – N. grassiclatrata Afanasieva, 2022 (65 мкм); 4 – Provisocyntra cassicula Nazarov et Ormiston, 1987 (100 мкм); 
5 – P. magniporosa Afanasieva, 2022 (85 мкм); 6 – P. valminazae Afanasieva, 2022 (135 мкм); 7 – Spongentactinia altasulcata (Won, 1983)  
(75 мкм); 8 – S. oraia Afanasieva, 2023 (128 мкм); 9 – Entactinia zaitsevae Afanasieva, 2023 (84 мкм); 10 – E. mariannae Afanasieva et Amon, 
2017 (81 мкм); 11 – E. parapycnoclada Nazarov et Ormiston, 1985 (112 мкм); 12 – Triaenosphaera fortunatovae Afanasieva, 2023 (68 мкм); 
13 – T. spiroacus Afanasieva, 2023 (76 мкм); 14 – Spinoalius melekessensis Afanasieva, 2019 (128 мкм); 15 – Borisella cf. bykovae Afanasieva, 
2000 (85 мкм); 16 – Duplexia cf. foremanae (Ormiston et Lane, 1976) (78 мкм); 17 – Entactinia vulgaris Won, 1983 (112 мкм); 18 – E. mari
annae Afanasieva et Amon, 2017 (73 мкм); 19 – E. zaitsevae Afanasieva, 2023 (73 мкм); 20 – Triaenosphaera fortunatovae Afanasieva, 2023 
(76 мкм); 21 – T. sicarius Deflandre, 1973 (73 мкм); 22 – T. spiroacus Afanasieva, 2023 (66 мкм); 23 – Radiobisphaera cf. nazaroviana Won, 
1997 (81 мкм); 24 – R. sp. F (73 мкм); 25 – Duodecimentactinia cf. ampla Won, 1997 (87 мкм); 26 – Provisocyntra magniporosa Afanasieva, 
2022 (150 мкм); 27 – P. cassicula Nazarov et Ormiston, 1987 (148 мкм); 28 – P. valminazae Afanasieva, 2022 (124 мкм); 29 – P. grandis 
Afanasieva, 2022 (235 мкм); 30 – P. kononovae Afanasieva, 2022 (64 мкм); 31 – Spongentactinia cf. diplostraca (Foreman, 1963) (53 мкм); 
32 – Ceratoikiscum cf. araneosum Afanasieva, 2000 (53 мкм). Белой линией отмечена граница между экозонами радиолярий.
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Экозона Spongentactinia oraia
Экозона Spongentactinia oraia менее разноо-

бразна и объединяет 14 видов (рис. 5; 6, фиг. 1–14). 
На основе распространения вида Spongentactinia 
oraia Afanasieva, 2023 только в верхней части раз-
реза золотоозерской свиты экозона получила на-
звание Spongentactinia oraia и рассматривается в 
объеме конодонтовой зоны Siphonodella belkai. 

Среди радиолярий экозоны доминируют сет-
чато-губчатые Spumellaria (57.1%), которые пред-
ставлены восемью видами (рис. 6, фиг. 1–8): Ada
masirad cathedrarius Afanasieva, 2000, Nestelliana 
glomerosa Afanasieva, 2022, N. grassiclatrata Afanasie-
va, 2022, Provisocyntra cassicula Nazarov et Ormiston, 
1987, P. magniporosa Afanasieva, 2022, P. valminazae 
Afanasieva, 2022, Spongentactinia altasulcata (Won, 
1983), S. oraia Afanasieva, 2023.

Пористые Sphaerellaria насчитывают шесть 
видов (42.9%) и занимают подчиненное место 
в ассоциации (рис. 6, фиг. 9–14): Entactinia zait-
sevae Afanasieva, 2023, E. mariannae Afanasieva et 
Amon, 2017, E. parapycnoclada Nazarov et Ormi
ston, 1985, Spinoalius melekessensis Afanasieva, 
2019, Triaenosphaera fortunatovae Afanasieva, 2023, 
T. spiroacus Afanasieva, 2023.

Инверсия доминирующих морфотипов
Анализ видового состава радиолярий из ниж-

ней экозоны Provisocyntra kononovae и верхней 
экозоны Spongentactinia oraia выявил инверсию 
доминирующих морфотипов Sphaerellaria и Spu-
mellaria, что указывает на изменение условий 
обитания в разных экологических зонах шельфа 
(рис. 7, А): 

Рис. 7. Соотношение классов радиолярий в экозонах раннего турне нижнего карбона в скв. Мелекес-
ская-1 (А) и кунгурского яруса нижней перми в разрезах Мечетлино и Алегазово (Б).
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–	 от более глубоководных условий с домини-
рующими видами пористых Sphaerellaria, 

–	 к относительно мелководным обстанов-
кам, в условиях которых преобладали сетча-
то-губчатые Spumellaria.

РАДИОЛЯРИИ КУНГУРА
Коцур (Kozur, 1980) впервые установил в от-

ложениях иренского горизонта кунгурского 
яруса (рис. 1, I; 8, а) новый род и вид Ruzhence-
vispongus uralicus Kozur, 1980 (рис.  9, фиг. 1). 
Описание этого вида положило начало истории 
изучения кунгурских радиолярий.

Б.Б. Назаров и А. Ормистон (Nazarov, Ormiston, 
1986) были первыми, кто установил монотаксон-
ную ассоциацию радиолярий Ruzhencevispongus 
uralicus в объеме одного вида, но они рассматри-
вали ее в пределах верхней части байгенджинско-
го горизонта артинского яруса. Однако в статье 
Коцура (Kozur, 1980) конкретно указано местона-
хождение образца с радиоляриями из низов верх-
некунгурских отложений (основание кошелев-
ской свиты) на правобережье р. Ай у с. Алегазово 
(Мовшович и др., 1979; Kozur, 1980). 

Е.В. Мовшович и др. (1979) определили в об-
разце из разреза Алегазово Neostreptognathodus 
peqoupensis Behnken, 1975. Этот вид конодонтов, 
по мнению В.В.  Черныха (2006, с. 63), распро-
странен в саргинском горизонте артинского яру-
са и саранинском и филипповском горизонтах 
кунгурского яруса. Так что ссылка Назарова и 
Ормистона (Nazarov, Ormiston, 1986) на артин-
ский возраст отложений в 1980-е гг. в какой-то 
степени была правомерной. 

Вместе с тем, в других работах Назаров и Ор-
мистон (Nazarov, Ormiston, 1985; 1993; Назаров, 
1988; Назаров, Ормистон, 1990) ассоциацию ра-
диолярий Ruzhencevispongus uralicus больше не 
рассматривали и не упоминали. 

Позже, вероятно, именно в этом местона-
хождении у с. Алегазово на правобережье р. Ай 
из отложений иренского горизонта Черных 
(2006, с. 61) установил новый вид конодонтов 
Neostreptognathodus imperfectus Chernykh, 2006. 
Используя новый вид, он выделил в этом гори-
зонте одноименную зону (Черных, 2006, с. 25) 
(рис. 10). 

Рис. 8. Распространение радиолярий в кунгурских отложениях нижней перми: а, б – Россия: (а) Южный Урал, р. Ай, раз-
рез Алегазово (Kozur, Mostler, 1989; Амон, 1999; Amon, Chernykh, 2004; Афанасьева, 2023а; Afanasieva, 2023), (б) Южный 
Урал, р. Юрюзань, разрез Мечетлино (Chernykh et al., 2022; Афанасьева, 2023а; Afanasieva, 2023); в – Италия, Сицилия 
(Catalano et al., 1989); г – США, Невада (Holdsworth, Jones, 1980); д – Япония, префектура Киото (Ishiga et al. 1982); е–л – 
Китай: (е) провинция Ляонин (Sheng, Wang, 1985), (ж) провинция Цзянсу (Sheng, Wang, 1985; Wang, 1993; Wang et al., 1994), 
(з) провинция Аньхой (Wang, 1993; Wang et al., 1994), (и) провинция Цинхай (Zhao et al., 2016), (к) провинция Юньнань 
(Wang et al., 1994), (л) провинция Гуанси (Wang et al., 1994; Xian, Zhang, 1998; Zhang et al., 2010).
Местонахождения радиолярий нанесены на адаптированную схему глобальной реконструкции континентов и океанов 
(Scotese, 2001).
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Рис.  9. Кунгурские радиолярии Южного Урала из разреза Алегазово, экозона Alexialeks uralicus–Octatormentum permi-
cum (фиг. 1–9) и разреза Мечетлино, экозона Astroentactinia mirifica (фиг. 10–25): 1 – Ruzhencevispongus uralicus Kozur, 1980 
(штрих = 58 мкм); 2 – Copicyntra ruzhencevi ruzhencevi Kozur et Mostler, 1989 (50 мкм); 3 – C. fragilispinosa Kozur et Mostler, 1989 
(50 мкм); 4 – C. ruzhencevi gracilispinosa Kozur et Mostler, 1989 (50 мкм); 5 – Copiellintra oviformis (Kozur et Mostler, 1989) (50 мкм);  
6 – Octatormentum permicum (Kozur et Mostler, 1989) (50 мкм); 7 – Alexialeks distinctus Afanasieva, 2023 (58 мкм); 8 – A. alius 
Afanasieva, 2023 (75 мкм); 9 – A. uralicus (Kozur et Mostler, 1989) (50 мкм); 10 – Apophysiacus sakmaraensis (Kozur et Mostler, 1989) 
(90  мкм); 11 – Astroentactinia mirifica Afanasieva, 2023 (100 мкм); 12 – A. inscita Nazarov in Isakova et Nazarov, 1986 (78 мкм);  
13 – Borisella sP. K (77 мкм); 14 – Helioentactinia parvispina Afanasieva, 2023 (100 мкм); 15 – H. venusta Afanasieva, 2023 (122 мкм); 
16 – Alexialeks distinctus Afanasieva, 2023 (99 мкм); 17 – Entactinia mariannae Afanasieva et Amon, 2017 (78 мкм); 18 – E. meyeni (Kozur 
et Mostler, 1989) (109 мкм); 19 – Pluristratoentactinia sp. L (77 мкм); 20 – Copicyntra ruzhencevi gracilispinosa Kozur et Mostler, 1989 
(78 мкм); 21 – Tetragregnon sp. A (122 мкм); 22 – T. vimineum Amon, Braun et Chuvashov, 1990 (120 мкм); 23 – Quadriremis nevaden-
sis Nazarov et Ormiston, 1989 (133 мкм); 24 – Latentibifistula triacanthophora Nazarov et Ormiston, 1983 (263 мкм); 25 – Ormistonella 
gliptoacus (Nazarov et Ormiston, 1985) (149 мкм).
Обозначение:  вертикальной штриховкой отмечено отсутствие радиолярий.
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В 1989 г. Коцур и Мостлер (Kozur, Mostler, 
1989) в отложениях иренского горизонта в разре-
зе Алегазово (рис. 1, I; 8, а) установили и описа-
ли очень интересный и своеобразный комплекс 
радиолярий прекрасной сохранности (рис.  9, 
фиг. 1–9). К сожалению, этот уникальный ком-
плекс радиолярий кунгура был несправедливо и 
незаслуженно проигнорирован. 

Э.О.  Амон (Амон, 1999) установил в разрезе 
иренского горизонта на р. Ай у с. Алегазово моно-
таксонный комплекс радиолярий в ранге “слоев 
с фауной” (рис. 10), основанный на присутствии 
только одного вида Ruzhencevispongus uralicus, 
описанного в статье Коцура (Kozur, 1980). Одна-
ко, к сожалению, Амон в своих работах (Амон, 
1999; Amon, Chernykh, 2004) не сослался на ста-
тью Назарова и Ормистона (Nazarov, Ormiston, 
1986), которые уже установили монотаксонную 
ассоциацию Ruzhencevispongus uralicus, и не 
проанализировал великолепный комплекс ра-
диолярий кунгура, описанный Коцуром и Мост-
лером (Kozur, Mostler, 1989).

В настоящее время в научной литературе проч-
но закрепилось представление о присутствии 
среди биостратонов радиолярий перми двух од-
ноименных зон, отличающихся пространствен-
но-временнóй приуроченностью и таксономиче-
ским составом комплексов: 

	• монотаксонный комплекс радиолярий 
Ruzhencevispongus uralicus из отложений ирен-
ского горизонта кунгурского яруса Южного Ура-
ла (Амон, 1999; Amon, Chernykh, 2004); 

	• ассоциация Follicucullus scholasticus – 
Ruzhencevispongus uralicus, установленная сре-
ди платформенных фаций формации Гуфэн в 
нижней части маокуйского яруса средней перми 
Южного Китая (Kuwahara et al. 2007; Aitchison et 
al., 2017; Nestell et al., 2019). 

Дж. Шен и Ю.  Цзин (Sheng, Jin, 1994) уста-
новили в Южном Китае два яруса: луодианский 
и сианбоанский в составе чисянского подотдела 
(рис.  11), который коррелируется с кунгурским 
ярусом (Henderson, Shen, 2020). В рамках чисян-
ского подотдела выявлено три зоны радиолярий 
(снизу вверх) (рис.  11): Albaillella xiaodongensis, 
Albaillella sinuata и Pseudoalbaillella ishigai (Wang 
et al., 1994; Jin et al., 1999; Wang, Yang, 2007, 2011; 
Zhao et al., 2016). 

В Юго-Западной Японии в этом интервале 
также установлены три зоны радиолярий (сни-
зу вверх) (рис.  11): Pseudoalbaillella scalprata, 
Albaillella sinuata и Pseudoalbaillella longtanensis 
(Ishiga, 1986, 1990; Yao, Kuwahara, 2004; 
Shimakawa, Yao, 2006).

Ю. Ван и К. Ян (Wang, Yang, 2007, 2011), а так-
же Ч. Чжао с коллегами (Zhao et. al., 2016) осуще-
ствили корреляцию радиоляриевых зон Южного 
Китая и Юго-Западной Японии (рис. 11). 

Радиолярии кунгура Южного Урала
Кунгурские радиолярии Южного Урала уни-

кальны (рис. 9). В настоящее время нигде в мире 
больше не наблюдается такое биоразнообразие 
сферических таксонов кунгурских радиолярий 
при полном отсутствии билатерально-симмет
ричных Albaillellaria. 

Рис. 10. Радиоляриевые экозоны кунгурского яруса Южного Урала России.
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Радиолярии кунгура Южного Урала известны 
из двух местонахождений (рис. 1, I и II): 

(1)	 иренский горизонт, разрез Алегазово на 
р. Ай (Kozur, Mostler, 1989); 

(2)	 саранинский горизонт, разрез Мечетли-
но на правом берегу р. Юрюзань (Афанасьева, 
2023а; Afanasieva, 2023). 

Изменение таксономического состава ассо-
циаций радиолярий в отложениях разрезов Але-
газово и Мечетлино позволило установить две 
экозоны (рис. 10, 12): Astroentactinia mirifica для 
саранинского горизонта и Alexialeks uralicus  – 
Octatormentum permicum для иренского гори-
зонта (Afanasieva, 2023). 

Экозона Astroentactinia mirifica 
Исследование радиолярий из разреза 

Мечетлино выявило в основании кунгурско-
го яруса (слой 12) разнообразную ассоциацию 
радиолярий, представленную 16 видами (рис. 9,  
фиг. 10–25) (Afanasieva, 2023). Экозона характе-
ризуется численным преобладанием вида Astro-
entactinia mirifica Afanasieva, 2023 в отложениях 
саранинского горизонта. Она получила свое на-
звание на основе максимума частоты встречае-
мости вида A. mirifica в данном биостратиграфи-
ческом интервале. Эта экозона рассматривается 
в объеме конодонтовой зоны Neostreptognatho-
dus pnevi (рис. 12). 

Ассоциация радиолярий, установленная в 
основании кунгурского яруса разреза Мечет-
лино, отличается ярким доминированием сфе-
рических пористых Sphaerellaria (56.3%), на-
считывающих девять видов (рис. 9, фиг. 10–18): 
Alexialeks distinctus Afanasieva, 2023, Apophysiacus 
sakmaraensis (Kozur et Mostler, 1989), Astroentac-
tinia mirifica Afanasieva, 2023, A. inscita Nazarov in 
Isakova et Nazarov, 1986, Borisella sp.  K, Entacti-
nia mariannae Afanasieva et Amon, 2017, E. meyeni 
(Kozur et Mostler, 1989), Helioentactinia parvispina 
Afanasieva, 2023, H. venusta Afanasieva, 2023. 

Сетчато-губчатые Spumellaria угнетены (25%) 
и представлены только четырьмя видами (рис. 9, 
фиг. 19–22): Copicyntra ruzhencevi gracilispinosa 
Kozur et Mostler, 1989, Pluristratoentactinia sp. L, 
Tetragregnon sp. A, T. vimineum Amon, Braun et 
Chuvashov, 1990. 

Представители Stauraxonaria (18.7%) объеди-
няют всего лишь три вида (рис.  9, фиг. 23–25): 
Latentibifistula triacanthophora Nazarov et Ormis-
ton, 1983, Ormistonella gliptoacus (Nazarov et Orm-
iston, 1985) и Quadriremis nevadensis Nazarov et 
Ormiston, 1989. 

Экозона Alexialeks uralicus – 
Octatormentum permicum

Комплекс самых молодых радиолярий палео-
зоя на Южном Урале из разреза Алегазово объе-
диняет девять видов (рис. 9, фиг. 1–9) (Afanasie-
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Рис. 11. Радиоляриевые зоны кунгурского яруса Южного Китая и Юго-Западной Японии. 
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va, 2023). На основе численного преобладания 
видов Alexialeks uralicus (Kozur et Mostler, 1989) и 
Octatormentum permicum (Kozur et Mostler, 1989), 
характерных только для отложений иренского 
горизонта, экозона получила свое название и 
рассматривается в объеме конодонтовой зоны 
Neostreptognathodus imperfectus (рис. 12). 

Среди радиолярий доминируют сферические 
сетчато-губчатые Spumellaria (55.6%), пред-
ставленные пятью видами (рис.  9, фиг. 2–6): 
Copicyntra fragilispinosa Kozur et Mostler, 1989,  
C. ruzhencevi ruzhencevi Kozur et Mostler, 1989, 
C. ruzhencevi gracilispinosa Kozur et Mostler, 1989, 
Copiellintra oviformis (Kozur et Mostler, 1989) и 
Octatormentum permicum (Kozur et Mostler, 1989). 

Сферические пористые Sphaerellaria объеди-
няют три вида и занимают подчиненное место в 
ассоциации (33.3%) (рис. 9, фиг. 7–9): Alexialeks 
distinctus Afanasieva, 2023, A. alius Afanasieva, 2023 
и A. uralicus (Kozur et Mostler, 1989).

Радиолярии из класса Stauraxonaria представ-
лены только одним видом Ruzhencevispongus 
uralicus Kozur, 1980 (11.1%) (рис. 9, фиг. 1). 

Инверсия доминирующих морфотипов
Кунгурский век, как правило, характеризу-

ется относительно низким уровнем моря (Hen-
derson, Shen, 2020). В кунгурском веке Южного 
Урала постепенно исчезает доминирование бо-
гатой морской биоты артинского века. Анализ 
разнообразных окаменелостей из артинских и 
кунгурских отложений разреза Мечетлино по-
зволил проследить смену глубоководной мор-
ской обстановки конца артинского века более 
мелководными условиями в начале кунгурского 
века (Черных и др., 2018). 

Исследование ассоциации радиолярий из са-
ранинского горизонта кунгура в разрезе Мечет-
лино и сравнение ее с более молодым комплек-
сом радиолярий из иренского горизонта разреза 

Система Пермская
Отдел Нижний
Ярус Кунгурский

Горизонт Саранинский Филипповский Иренский

Зоны конодонтов Neostreptognathodus 
pnevi

Neostrepto- 
gnathodus clinei

Neostreptognathodus 
imperfectus

Экозоны радиолярий Astroentactinia mirifica —
Аlехialеks uralicus — 

Octatormentum 
permicum

Радиолярии Местонахождение 1 — 2
Apophysiacus sakmaraensis (Kozur et Mostler, 1989)
Astroentactinia inscita Nazarov in Isakova et Nazarov, 1986
Astroentactinia mirifica Afanasieva, 2023
Borisella sp. K
Entactinia mariannae Afanasieva et Amon, 2017
Entactinia meyeni (Kozur et Mostler, 1989)
Helioentactinia parvispina Afanasieva, 2023
Helioentactinia venusta Afanasieva, 2023
Latentibifistula triacanthophora Nazarov et Ormiston, 1983
Ormistonella gliptoaca (Nazarov et Ormiston, 1985)
Pluristratoentactinia sp. L
Quadriremis nevadensis Nazarov et Ormiston, 1989
Tetragregnon sp. A
Tetragregnon vimineum Amon, Braun et Chuvashov, 1990
Alexialeks distinctus Afanasieva, 2023
Copicyntra ruzhencevi gracilispinosa Kozur et Mostler, 1989
Alexialeks alius Afanasieva, 2023
Alexialeks uralicus (Kozur et Mostler, 1989)
Copicyntra fragilispinosa Kozur et Mostler, 1989
Copicyntra ruzhencevi ruzhencevi Kozur et Mostler, 1989
Copiellintra oviformis (Kozur et Mostler, 1989)
Octatormentum permicum (Kozur et Mostler, 1989)
Ruzhencevispongus uralicus Kozur, 1980

Рис. 12. Распространение радиолярий в кунгурских отложениях Южного Урала: 1 – р. Юрюзань, разрез Мечетлино (Афана-
сьева, 2023а; Afanasieva, 2023); 2 – р. Ай, разрез Алегазово (Kozur, 1980; Kozur, Mostler, 1989; Афанасьева, 2023а; Afanasieva, 2023). 
Знаками  и“–” отмечены интервалы отсутствия информации о радиоляриях. Цветом выделены интервалы распростра-
нения радиолярий в двух экозонах.
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Алегазово подтверждает гипотезу о наступлении 
более мелководных морских условий в начале 
кунгурского века. Кроме того, анализ измене-
ния видового состава комплексов радиолярий 
из отложений саранинского и иренского гори-
зонтов позволил выявить в ассоциациях ради-
олярий инверсию доминирующих морфотипов 
Sphaerellaria и Spumellaria. Это позволяет допу-
стить возможность изменения условий обита-
ния радиолярий в разных экологических частях 
шельфа (рис. 7, Б): 

–	 от относительно более глубоководных в 
саранинское время (разрез Мечетлино), харак-
теризующихся доминированием пористых мор-
фотипов Sphaerellaria, 

–	 до менее глубоководных в иренское время 
(разрез Алегазово), отличающихся преоблада-
нием сетчато-губчатых морфотипов Spumellaria.

БИОРАЗНООБРАЗИЕ РАДИОЛЯРИЕВЫХ 
СООБЩЕСТВ И УСЛОВИЯ ОБИТАНИЯ
Экологические условия обитания влияют на 

богатство и разнообразие радиоляриевых ассо-
циаций, которые связаны с приуроченностью к 
разным глубинам морей и океанов. Имеющиеся 
данные позволяют предположить существова-
ние морских и океанических ассоциаций радио-
лярий. Они различаются как по видовому соста-
ву и характеру морфологических особенностей 
скелетов, так и по количественному соотноше-
нию таксонов высокого ранга (классов) (Кругли-
кова, 1981, 1984, 1990; Афанасьева, 2000). В связи 
с этим таксономические различия между ком-
плексами радиолярий из разрезов одного воз-
раста зависели от условий осадконакопления и, 
особенно, от глубин бассейнов (Петрушевская, 
1986; Афанасьева и др., 2005; Xiao et al., 2021).

Вертикальное распределение радиолярий  
в водах палеобассейнов

Коцур (Kozur, 1993) впервые предложил ран-
жирование глубины вертикального распределе-
ния радиолярий в водах палеоокеанов на при-
мере богатой фауны радиолярий поздней перми 
Сицилии. Последующие статистические иссле-
дования разных ученых (Kuwahara et al., 2005; 
He et al., 2008, 2011; Feng, Algeo, 2014; Xiao et al., 
2017, 2021) подтвердили концепцию Коцура (Ko-
zur, 1993) о влиянии глубины прижизненного 
обитания на доминирование высоких таксонов 
в ассоциациях пермских радиолярий. 

Согласно результатам исследований Коцу-
ра (Kozur, 1993) и более поздним изысканиям 
многих исследователей (Kuwahara et al., 2005; He  

et al., 2008, 2011; Feng, Algeo, 2014; Xiao et al., 
2017, 2021), характерными интервалами обита-
ния пермских радиолярий являются, преимуще-
ственно, следующие водные толщи: 

(1)	 сферические сетчато-губчатые Spumel-
laria встречаются в основном на мелководье, на 
глубинах до 60 м; 

(2)	 сферические пористые Sphaerellaria и 
ставраксонные Latentifistularia с длинными луча-
ми-руками осваивали глубины 60–200 м; 

(3)	 билатерально-симметричные Albaillel-
laria предпочитали глубокие воды (более 200 м) 
открытого океана и обитали, в основном, на глу-
бинах 500–600 м. 

Танато-, тафо- и ориктоценозы радиолярий
Танато- и тафоценозы радиолярий могут об-

разовываться во всех зонах морей и океанов и 
потенциально могут содержать все таксоны ра-
диолярий, обитавших во всем объеме водной 
толщи вне зависимости от глубины палеобассей-
на (рис. 13). В формировании танато- и тафоце-
нозов радиолярий основное участие принимают 
популяции из тех биотопов, которые располага-
ются в интервале глубин до 500–600 м. При этом 
собственно глубина бассейна в данном районе 
значения не имеет. Таким образом, основной 
“радиоляриевый дождь” приходит из водной 
толщи, не превышающей 500–600 м (Афанасье-
ва и др., 2005; Afanasieva et al., 2005). 

Вместе с тем следует помнить, что далеко не 
все радиолярии имели возможность перейти из 
живого биоценоза в танато-, тафо- и орикто-
ценоз. Максимальная концентрация скелетов 
радиолярий в современных донных осадках по 
данным М.Г. Петрушевской (1981, 1986) состав-
ляет 10–30%. По оценке П. Де Вевера с коллега-
ми (De Wever et al., 1994, 2001), не более 30–50% 
раковин от общей продукции популяций радио-
лярий в водном столбе достигает океанического 
(морского) дна. 

Кроме того, еще в 1986 г. Петрушевская об-
ратила внимание на закономерность перехода 
радиолярий сначала в осадок, а затем в литифи-
цированные отложения (Петрушевская, 1986, 
с. 73): “после диагенеза, когда аморфный крем-
незем кристаллизуется, целых скелетов радиоля-
рий остается сравнительно немного, вероятно, в 
десятки раз меньше, чем было в рыхлом осадке”, 
т.е. около 1–3–5%. 

Сохранность и разрушение скелетов радиолярий
Переход живых организмов в ископаемое со-

стояние представляет собой непрерывный про-
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цесс преобразования скелетов, зависящий от 
геологической обстановки. Скелеты радиолярий 
начинают растворяться сразу же после гибели 
организма, которая сопровождается распадом 
цитоплазмы клетки и изменением защищающей 
органической матрицы скелета. Сохранность и 
разрушение скелетов радиолярий связаны с из-
менением в процессе фоссилизации характера 
взаимоотношений органического и минерально-
го компонентов скелета (Голубев, 1981, 1984, 1987; 
Bjørklund, Goll, 1986; Афанасьева, 1990, 2000). 

После смерти организма и распада цитоплаз-
мы клетки нефоссилизированные скелеты ради-
олярий сохраняли свою форму только благодаря 
“цементации” глобул кремнезема органически-
ми ламеллами остаточной органической матри-
цы, которые препятствовали контакту и слия-
нию соседних минеральных единиц. 

Постепенное преобразование органической 
матрицы скелета сопровождалось, с одной сто-

роны, ее полной деструкцией и, как следствие, 
распадением скелетов на отдельные структур-
ные элементы, а с другой – дублением органиче-
ских ламелл остаточной органической матрицы, 
увеличивающим прочность скелета (Голубев, 
1981, 1984, 1987; Афанасьева, 1990, 2000). Отно-
сительное содержание органической матрицы в 
скелетах живых организмов достигает 20–30%, 
что препятствует контакту и слиянию соседних 
минеральных единиц. В фоссилизированном 
скелете содержание остаточной органической 
матрицы не превышает 1% (Голубев, 1981, 1984, 
1987).

Таким образом, на избирательную сохран-
ность радиолярий влияет фактор перехода ор-
ганизма из водной среды в донный осадок и 
дальнейшее преобразование скелета в процессе 
литогенеза: (1) сначала в составе донных осад-
ков на стадии седиментогенеза, (2) затем в лити-
фицированных отложениях периода диагенеза, 

Рис. 13. Распределение радиолярий в водной толще и осадке: переход из биоценоза в тафоценоз и орик-
тоценоз. Обозначения: 1–4 – доминантные обитатели водных толщ на разных глубинах: (1) – Spumellaria, 
(2) – Sphaerellaria, (3) – Stauraxonaria, (4) – Albaillellaria; 5–8 – таксоны тафо- и ориктоценозов из вы-
шерасположенных водных слоев, которые устояли от растворения: (5) – Spumellaria, (6) – Sphaerellaria,  
(7) – Stauraxonaria, (8) – Albaillellaria; 9 – ориктоценозы.
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(3) и вплоть до физико-химически измененных 
пород на стадии катагенеза (Голубев, 1981, 1987; 
Вассоевич, 1986, 1990; Кеннетт, 1987; Афанасье-
ва, 1990, 2000). 

Отличие морских и океанских ассоциаций 
радиолярий

Анализ таксономического состава радиоля-
рий карбона и перми из разных регионов Земли 
показал отличие морских и океанских ассоциа-
ций радиолярий. Например, в достоверных ран-
нетурнейских глубоководных палеобассейнах 
Оклахомы доминировали билатерально-симме-
тричные Albaillellaria и радиолярии с пиломом 
(Cheng, 1986; Schwartzapfel, Holdsworth, 1996). В 
глубоководных палеобассейнах Китая и Японии 
в поздней перми также доминировали билате-
рально-симметричные Albaillellaria (Kuwahara  
et al., 2005; He et al., 2008, 2011; Feng, Algeo, 2014; 
Xiao et al., 2017, 2021). 

Богатство и разнообразие раннетурнейских и 
кунгурских ассоциаций радиолярий Уральского 
палеоморя были обусловлены экологическими 
условиями морского шельфа, в водах которо-
го, в целом, преобладали сферические таксоны 
Sphaerellaria и Spumellaria. При этом следует от-
метить, что среди ассоциаций радиолярий ран-
него турне и кунгура наблюдается изменение во 
времени таксономического состава экозон и ин-
версия доминирующих пористых и губчато-сет-
чатых высоких таксонов: классов Sphaerellaria и 
Spumellaria. 

Это дает основание предполагать возможность 
изменения условий обитания радиолярий в раз-
ных экологических частях шельфа (рис. 7, А, Б): 

	• относительно более глубоководные водные 
толщи характеризуются доминированием пори-
стых морфотипов Sphaerellaria: начало раннего 
турне (экозона Provisocyntra kononovae, скважи-
на Мелекесская-1) и саранинское время кунгур-
ского века (экозона Astroentactinia mirifica, раз-
рез Мечетлино); 

	• менее глубоководные части шельфа отлича-
ются преобладанием губчато-сетчатых морфо-
типов Spumellaria: конец раннего турне (экозона 
Spongentactinia oraia, скважина Мелекесская-1) 
и иренское время кунгурского века (экозона 
Alexialeks uralicus–Octatormentum permicum, 
разрез Алегазово).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Экологические условия обитания влияют на 

богатство и разнообразие радиоляриевых ассо-

циаций, которые связаны с приуроченностью 
к морским или океаническим акваториям. Они 
различаются как по видовому составу и характе-
ру морфологических особенностей скелетов, так 
и по количественному соотношению таксонов 
высокого ранга (классов). 

Использование относительного соотношения 
таксонов высокого ранга на уровне классов в ка-
честве индикатора изменения условий палеосре-
ды представляет собой методологический подход 
для решения вопросов биоразнообразия и палео-
экологии радиолярий. 

Существуют важные морфологические отли-
чия доминирующих высоких таксонов (классов) 
радиолярий, обитавших на разных глубинах: (1) 
комплексы из глубоководных отложений палео-
океанов, (2) комплексы из относительно мелко-
водных отложений шельфа палеоморей.

Характерными интервалами обитания перм-
ских радиолярий являются, преимущественно, 
следующие водные толщи (Kozur, 1993) (рис. 13): 

(1)	 сферические сетчато-губчатые Spumel-
laria встречаются, в основном, на мелководье, на 
глубинах до 60 м; 

(2)	 сферические пористые Sphaerellaria и 
ставраксонные Latentifistularia с длинными луча-
ми-руками осваивали глубины 60–200 м; 

(3)	 билатерально-симметричные Albaillel-
laria предпочитали глубокие воды (более 200 м) 
открытого океана и обитали, в основном, на глу-
бинах 500–600 м. 

В палеоморях карбона и перми билатераль-
но-симметричные Albaillellaria практически не 
известны. Здесь доминировали сферические 
Spumellaria и Sphaerellaria. 

В условиях шельфа палеоморей отмечена 
“конкуренция” между радиоляриями с пористым 
скелетом из класса Sphaerellaria и радиоляриями с 
сетчато-губчатым скелетом из класса Spumellaria. 

На избирательную сохранность радиолярий 
влияет фактор перехода живого организма из 
водной среды в донный осадок и дальнейшее 
преобразование скелета в процессе литогенеза 
(Голубев, 1981, 1984, 1987; Петрушевская, 1981, 
1986; Bjørklund, Goll, 1986; Афанасьева, 1990, 
2000; De Wever et al., 1994, 2001): 

	• опаловые скелеты радиолярий начинают 
растворяться сразу же после гибели организма; 

	• в современных океанах не более 10–30–50% 
скелетов радиолярий достигают дна; 
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	• в породе остается в десятки раз меньше ра-
диолярий, чем их было в рыхлом осадке, т.е. ме-
нее 5%. 

Анализ изменения во времени видового со-
става комплексов радиолярий из отложений 
раннего турне и кунгура Уральского палеоморя 
выявил в ассоциациях радиолярий инверсию 
доминирующих морфотипов Sphaerellaria и Spu-
mellaria. Это позволяет допустить возможность 
изменения условий обитания радиолярий в раз-
ных экологических частях шельфа (рис. 7, А, Б): 
от относительно более глубоководных, характе-
ризующихся доминированием пористых мор-
фотипов Sphaerellaria, до менее глубоководных, 
отличающихся преобладанием сетчато-губчатых 
морфотипов Spumellaria.

Изменение таксономического состава ра-
диолярий и инверсия доминирующих морфо-
типов Sphaerellaria и Spumellaria в сменяющих 
друг друга экозонах радиолярий раннего турне 
и кунгура Уральского палеоморя (рис.  7, А, Б) 
подтверждают концепцию Коцура (Kozur, 1993) 
и многих других исследователей (Kuwahara et al., 
2005; He et al., 2008, 2011; Feng, Algeo, 2014; Xiao 
et al., 2017, 2021) о влиянии глубины прижизнен-
ного обитания на приоритетное доминирование 
высоких таксонов в ассоциациях. 
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Patterns of Changes in Radiolarian Associations in the Early Tournaisian 
(Mississippian) and Kungurian (Cisuralian) in Eastern European Russia

M. S. Afanasieva
Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

There are important morphological differences between the dominant higher taxa (classes) in associations of 
radiolarians that lived at different depths of paleobasins. A similar inversion of dominant radiolarian taxa can be 
seen in the Early Tournaisian (Mississippian) and the Kungurian (Cisuralian) and may indicate a change in their 
habitat from deeper conditions where porous Sphaerellaria dominant, to less deep-water shelf environments, in 
which spongy-lattice Spumellaria prevailed.

Keywords: radiolarians, dominant high taxa (classes), habitat, Lower Tournaisian, Mississippian, Kungurian, 
Cisuralian, South Urals, Volga-Ural Basin, Russia
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