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Результаты изучения строматолитов показали направленный и необратимый характер их эволю-
ции. Дальнейшее детальное изучение строения позволило выявить соподчиненность структур раз-
личных иерархических уровней и согласованность их изменения во времени, что указывает на на-
личие у макроскопического строматолитообразователя морфогенетических и адаптивных возмож-
ностей – свойств целостного организма. Это вступало в противоречие с существующими на тот
момент представлениями о невозможности образования прокариотами организованных сообществ
или многоклеточных организмов. Считалось, что для образования многоклеточных организмов и
любых сообществ с развитой коммуникацией требуется высокая структурная сложность элементов.
Бактерии рассматривались как не обладающие достаточной сложностью одиночные или колони-
альные организмы. Однако прямое наблюдение их скоплений выявило признаки высокоорганизо-
ванных сообществ, сопоставимых по своей целостности с организмами. Это заставляет по-иному
подойти к природе возникновения сообществ и источникам их сложности. На основании единства
наблюдаемых процессов, помимо самих цианобактерий, рассматриваются данные по другим груп-
пам бактерий, а также по модульным организмам и сообществам многоклеточных эукариот.
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Для большинства палеонтологических объек-
тов биологическая природа видна уже при перво-
начальном рассмотрении их строения. При изу-
чении строматолитов – минерализованных сооб-
ществ нитчатых цианобактерий – их генезис,
соподчинение морфологических признаков, меха-
низм образования и другие важные параметры не
столь очевидны. Поэтому дополнительным ин-
струментом в выяснении природы строматолитов
может выступить характер их изменения в геоло-
гическом времени как отражение их эволюции.

Поскольку строматолиты обладают крайне не-
внятной и неустойчивой морфологией по сравне-
нию с остатками заведомых организмов, долгое
время их исследования ограничивались упомина-
ниями в качестве объектов неясной природы, за-
нимающих промежуточное положение между
текстурами пород и палеонтологическими объек-
тами. Практическая необходимость расчленения
и корреляции докембрийских карбонатных толщ,
в которых по эволюционным причинам нет ске-
летных остатков, вызвала особый интерес к стро-

матолитам как единственным макроскопическим
ископаемым, содержащимся в них. Основные ра-
боты в этой области проводились в течение 50–
80-х гг. ХХ в. – соответственно, на этот период
приходится основной массив публикаций. Когда
задачи геологического характера в целом были
выполнены, их интенсивность резко снизилась.
С одной стороны, за этот период был решен ряд
сугубо биологических задач – разработаны прин-
ципы морфологического описания, классифика-
ции, доказано наличие у строматолитов биологи-
ческой эволюции. Но, с другой стороны, эти ис-
следования вывели на первый план вопрос о
носителе организменных свойств строматолито-
образователя.

Строматолиты образуются в результате жизне-
деятельности сообщества бентосных нитчатых
цианобактерий. Они являются микроскопиче-
скими фотосинтетиками и по этой причине не
могут существовать как индивидуальные орга-
низмы, поскольку будут погребены осадком даже
при минимальном его взмучивании. Благодаря
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действию этого и других факторов нитчатые бен-
тосные цианобактерии существуют в виде макро-
скопических сообществ – кожистых пленок. Фи-
зическая целостность пленок активно поддержи-
вается составляющими их микроорганизмами
путем направленного движения и выделения сли-
зистого матрикса. Благодаря этому бентосное со-
общество цианобактерий не может рассматри-
ваться как простая сумма индивидуальных мик-
роорганизмов.

Природа сообщества нитчатых цианобактерий
как целостного индивидуума подтверждена экс-
периментальными данными (Греченко и др.,
2013; Сумина, Сумин, 2013; Сумина и др., 2020).
Обнаружение явления морфогенеза в сообществе
показывает, что оно способно контролировать
свою форму и направленно изменять ее в зависи-
мости от условий среды. Таким образом, форма
строматолита, точнее, форма каждого его слоя,
является достаточно полным отражением функ-
циональной формы сообщества. А изменение
формы слоев, как в процессе нарастания отдель-
ного строматолита, так и при смене их комплексов
в геологическом времени, является отражением
изменения сообществом своей формы в ответ на
изменения факторов среды.

Успешное использование строматолитов в
биостратиграфии предполагает наличие у них це-
лостности организменного уровня, выражающей-
ся в иерархичности строения, дифференцирован-
ности на отдельные морфологически выделенные
участки, связи этих участков между собой, в на-
личии приспособительного смысла черт строе-
ния, направленной и необратимой их смене во
времени.

Основным биологически значимым результа-
том стратиграфического изучения строматолитов
является установление того факта, что эволюция
строматолитов сходна с таковой представителей
фауны и флоры – объектов несомненной орга-
низменной природы. В общих чертах к такому
выводу приходят М.А. Семихатов (1962), В.А. Ко-
мар (1964), И.Н. Крылов (1963). О направленном
изменении ряда признаков строматолитов писали
И.К. Королюк (1965), М.Е. Раабен с соавторами
(Раабен, 1960; Комар и др., 1965; Раабен, Забро-
дин, 1972).

Из приведенных данных следует, что строма-
толит, по-видимому, и должен рассматриваться
как опорное минеральное образование некоего
макроскопического организма. Эти организмы
обладают способностью к морфогенетическим
реакциям, а также филогенетическим изменениям.
Приспособительный характер таких изменений
был теоретически обоснован П.Ю. Петровым
(1996). По его мнению, форма строматолита опре-
деляется не непосредственным воздействием внеш-
них условий, а зависит от “внутренних функцио-

нальных причин развития и роста микробного сооб-
щества” (Петров, 1996, с. 261). Однако в качестве
носителя внутренних функциональных причин
морфогенеза этот автор упоминает микробное
сообщество, которое он понимает как биоценоз
микроорганизмов.

Поскольку строматолитообразователь облада-
ет функциями целого, эволюционные изменения
строматолитов могут быть рассмотрены с точки
зрения их приспособительного значения.

К ВОПРОСУ О ПРИЧИНАХ ЦЕЛОСТНОСТИ 
МИКРОБНЫХ СООБЩЕСТВ И НЕКОТОРЫХ 

ДРУГИХ ГРУПП ОРГАНИЗМОВ

Предваряя обсуждение темы о возможном
уровне целостности древнейших микробных со-
обществ, одной из сторон которой является адап-
тивный характер морфологических изменений,
необходимо остановиться на некоторых этапах
развития представлений об “организмичности”
на разных уровнях живого, и в первую очередь
прокариот. Названия статей последних десятиле-
тий в этой области знания говорят сами за себя –
“Quorum sensing” или социальная жизнь бактерий”
(Гинцбург и др., 2003), “Этология бактерий”
(Смирнов, 2006), “Образование биопленок –
пример “социального” поведения бактерий” (Ро-
манова и др., 2006), “Биопленка – “город микробов”
или аналог многоклеточного организма?” (Нико-
лаев, Плакунов, 2007), “Биосоциальность одно-
клеточных (на материале исследований прокариот)”
(Олескин, 2009), “Микробная популяция как
многоклеточный организм” (Эль-Регистан, 2005).

Со времен Коха микробиология существовала
в рамках парадигмы “чистых культур”, и, несмот-
ря на колоссальные достижения, исследования
экологии микробов оставались в стороне, хотя
факт существования бактерий в виде сложных со-
обществ как в популяционном, так и в биоценоти-
ческом смысле был известен и во времена Левен-
гука. Сдвиг наметился, когда в середине прошлого
века обратили внимание на взаимодействие мик-
роорганизмов с поверхностями обитания в ме-
стах раздела фаз. Было показано, что большин-
ство бактерий существует в виде биопленок на
разнообразных биотических и абиотических по-
верхностях. Позже Г.А. Заварзин определил эту
смену исследовательских подходов к биологиче-
ским объектам как переход от редукционизма к
холизму – философии целостности, хотя сама
идея существования микроорганизмов в природе
не в виде свободно плавающих индивидов, а в ви-
де структурированных сообществ была высказана
Костертоном в 1978 г. (Costerton et al., 1978; Нико-
лаев, Плакунов, 2007).

В 2001 г. для особого типа микробных популя-
ций был предложен специальный термин “струк-
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турированная бактериальная популяция”. Им
обозначили бактериальные колонии, для кото-
рых характерна не только типичная для популя-
ций вообще динамичная в пространстве и време-
ни структура, но и особый высоко стабильный ее
тип, который существует и регулируется более
или менее как единое целое и совмещает свойства
собственно популяции и организмов двух уров-
ней (Головлев, 2001).

В биопленках бактерии объединены сложны-
ми межклеточными связями, которые осуществ-
ляют экспрессию разных генов в различных
участках биопленки, что позволило рассматри-
вать их как функциональный аналог многокле-
точного организма. Биопленки имеют характер-
ную архитектуру и окружены экзополимерным
матриксом, одна из важнейших функций которо-
го – защита бактерий от различных стрессовых
факторов, а также создание структурной целост-
ности биопленки. В матриксе расположены воз-
духоносные или заполненные жидкостью кана-
лы, что рассматривается в качестве аналогов цир-
куляторной и дыхательной систем. Сложная
архитектура пленок дает возможность метаболи-
ческой кооперации внутри пространственно хо-
рошо организованной системы, создавая условия
для разнообразных взаимодействий между бакте-
риями (Романова и др., 2006). Регуляция сложного
поведения микроорганизмов в биопленках осу-
ществляется не только сигналами из окружаю-
щей среды, но и межклеточными сигналами при
участии механизма, получившего название “чув-
ство кворума” (“quorum sensing”; Гинцбург и др.,
2003).

Применительно к биопленкам используют
термины “коммуникация”, “аффилиация” и “ко-
операция”. Эти сущностные характеристики поз-
воляют проводить непротиворечивые аналогии с
другими системами, состоящими из клеток
(Олескин, 2009). В сообществах прокариот, как
правило, отсутствует система “доминирования–
подчинения”, однако отсутствие единого управ-
ляющего центра не препятствует эффективной
координации социального поведения в сообще-
стве, причем у микроорганизмов отмечены сете-
вые структуры нескольких уровней. Среди основ-
ных факторов такого поведения в бактериальных
сообществах можно отметить межклеточные кон-
такты, химические сигнальные агенты и наличие
межклеточного матрикса (Олескин, 2009). Важ-
но, что в микробных сообществах происходит
синтез веществ с нейромедиаторной функцией
животных и человека. В целом все это позволяет
говорить о сходстве с нервной системой – удли-
ненные клетки в бактериальных колониях срав-
ниваются с аксонами нервных клеток, матрикс –
с глиальными клетками, а общая внешняя обо-
лочка колонии – с оболочкой нервных структур.
Как указывала Г.И. Эль-Регистан (2005, с. 14),

“бактерии образуют сложные сообщества, кол-
лективно охотятся за пищей и совершают совмест-
ные направленные перемещения и действия, ко-
ординируя их посредством секретируемых внекле-
точных сигнальных веществ – ауторегуляторов”.

Многочисленные примеры микробного взаи-
модействия приведены в ряде работ (Gray, 1997;
Watnick, Kolter, 2000; Rickard et al., 2003; Jefferson,
2004; Beer, Stoodley, 2006).

Возможно, препятствием к пониманию бакте-
риальных сообществ как структур организменно-
го уровня целостности являлась внешняя просто-
та их организации в сравнении с унитарными ор-
ганизмами, к которым могут быть отнесены
прокариотные клетки, эукариотные клетки и
многоклеточные организмы. Однако мы наблю-
даем эти организмы на завершающих стадиях фи-
логенеза, когда их черты приобрели устойчивый и
определенный вид. Начальные же стадии станов-
ления организмов, будь то многоклеточность как
эукариот, так и прокариот или образование мо-
дульных организмов, по понятным причинам
значительно более просты и неопределенны. Это
может быть отнесено и к их элементам.

Проблема целостности в разных ее аспектах,
оценка стратегий модульных и унитарных орга-
низмов активно разрабатывается Н.Н. Марфени-
ным (2016). Он на примере гидроидных полипов
рассматривает переход от одиночных унитарных
организмов к модульным и изменение целостно-
сти в процессе этого перехода. Разнообразие мо-
дульных организмов очень широко, если в него
включать метамерные организмы с различной
степенью олигомеризации. Трехслойные орга-
низмы имеют очень широкие возможности для
реализации преимуществ централизации строе-
ния и поэтому большинство из них существенно
удалены от первоначальных метамерных состоя-
ний, сохраняя только их реликты. Гидроиды же,
как наиболее просто устроенные двуслойные, на-
против, практически не имеют морфологических
ресурсов для выхода из них и поэтому являются
наиболее удобным объектом для изучения пер-
вичных стадий перехода от одиночных особей к
модульным.

В начале этого перехода организмы двух рас-
сматриваемых уровней скомпонованы различ-
ным образом. Первичный унитарный организм,
как и его последующие копии, подвижен, хотя и
без возможности передвижения по субстрату,
дифференцирован и централизован. При почко-
вании телесно непрерывное количество особей
увеличивается. Большинство из них по строению
не различаются между собой, но, благодаря нали-
чию общей пищеварительной системы, уже появ-
ляются возможности для дифференциации с об-
разованием непитающихся особей. Важным от-
личием отдельно взятого полипа от колонии
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является также ее неподвижность. В целом этот
переход характеризуется тем, что “и анатомиче-
ски, и функционально модульный организм ока-
зывается более простым по сравнению с унитар-
ным” (Марфенин, 2016, с. 317), т.е. эволюция ор-
ганизмов нового уровня начинается с первых
недифференцированных стадий и впоследствии
идет в том же направлении, что и эволюция обра-
зующих их унитарных организмов. Процесс диф-
ференциации модульных организмов также идет
в том же направлении, что и становление много-
клеточности – объединение множества одинако-
вых самостоятельно питающихся организмов, об-
разование распределительных и коммуникаци-
онных структур и дальнейшее выделение на этой
базе разнообразия непитающихся специализиро-
ванных особей, которые интенсифицируют
функции организма следующего эволюционного
уровня. “Особые органы управления (нервная и
гуморальная системы) лишь надстроены над более
простым типом взаимного согласования процес-
сов, который является единственным у децентра-
лизованных организмов, где интеграция основана
на множественном взаимодействии относитель-
но независимых паритетных частей целого”
(Марфенин, 2016, с. 315). Здесь, начиная с самых
первых этапов, мы видим, как сложность элемен-
тов постепенно переносится ими на организацию
системы в направлении придания ей целостности
унитарного организма.

Вопросы социальности трехслойных много-
клеточных по сравнению со всеми вышеперечис-
ленными объектами имеют гораздо более дли-
тельную историю осмысления, что связано с их
размерностью и систематической близостью к
исследователю. Фундаментальная общность со-
циальных объединений животных (первично- и
вторичноротых, как их назовут позднее) является
одной из заметных составляющих культуры с
древнейших времен.

Если человек максимально социален среди
вторичноротых животных, то среди первичноро-
тых лидируют муравьи. Наиболее полно к насто-
ящему моменту эти вопросы проработаны
А.А. Захаровым (2021), Э. Уилсоном и Б. Хёлль-
доблером (Уилсон, 2020; Уилсон, Хёлльдоблер,
2022). В целом с эволюционной точки зрения рас-
сматривается возможный переход от эгоистиче-
ского конкурирующего поведения особи к группо-
вому альтруистическому. Здесь нужно отметить, что
сами по себе животные, как индивидуальные, так и
общественные, являются высокоорганизованными
сообществами клеток, сложность которых каче-
ственно превышает сложность сообществ, образу-
емых самими организмами. Н.Н. Марфенин
(2016) указывает на это обстоятельство для отно-
шений модульных организмов (“колоний”) и
входящих в их состав элементарных унитарных
организмов, но оно имеет универсальный характер.

Само образование сообществ вполне может
быть отнесено к органопроекции (Флоренский,
1993). Иными словами, образование сообществ
является фрактальным развертыванием сложно-
сти организмов за их физическими пределами
(Сумин, Сумина, 2017). Этот процесс включает и
клеточные организмы двух последовательных
эволюционных уровней – прокариотные и эука-
риотные. Сам термин “эволюция” (развертыва-
ние) предполагает именно такое содержание.

В самом общем смысле как живые нами опо-
знаются объекты, максимально независимые от
среды. Это выражается в их строении, простран-
ственном положении, химическом составе и дру-
гих проявлениях. “Существование животного
происходит не во внешней среде… но в жидкой
внутренней среде”, “постоянство внутренней
среды есть условие свободной, независимой жизни”,
и “постоянство среды предполагает такое совер-
шенство организма, чтобы внешние перемены в
каждое мгновение компенсировались и уравно-
вешивались” (Бернар, 1878, с. 96–97).

Социальность является еще одной границей,
позволяющей организмам поддерживать свою
независимость от ниже организованной внешней
среды и иметь более широкие возможности для
репарации нарушений, неизбежно возникающих
при передаче наследственной информации.
Иными словами – противостоять случайной из-
менчивости и естественному отбору и вести свою
эволюцию в выбранном направлении (Дарвин,
1941; Rassoulzadegan et al., 2006; Dias, Ressler,
2014; Cossetti et al., 2014). Закономерно, что при
такой высокой сложности организменных систем
и при таком высоком градиенте организованно-
сти между ними и средой большинство эволюци-
онных попыток оказываются неудачными. Удач-
ные же решения никогда не имеют постоянного
характера.

Жизнь организмов вообще и их социальность
в частности связаны с развитием интеллектуаль-
ных способностей как в структурном, так и в
функциональном смысле. По этой причине у жи-
вотных независимо от их систематического поло-
жения просматривается прямая связь между
сложностью поведения и “недоразвитостью”
потомства. У животных с наиболее сложным по-
ведением оно физиологически и морфологиче-
ски максимально ограждено от упрощающего
влияния на развитие когнитивных способностей
внешней среды, в том числе социальной, что
естественным образом продолжает изолирован-
ное развитие эмбриона в яйце или во время бере-
менности. Это необходимо, так как даже у оди-
ночных организмов молодь более социальна, чем
взрослые особи, поскольку ее развитие на ранних
стадиях онтогенеза фрактально определяется
внутренними причинами, в первую очередь отно-
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шениями клеток многоклеточного организма.
Однако для содержания беспомощной молоди
требуются именно социальные условия. Поэтому
возникает положительная обратная связь между
социальностью, способностью к сложному пове-
дению особей и их изоляцией от внешней среды
на ранних стадиях онтогенеза.

Таким образом, для многоклеточных организ-
мов эволюционно первичным логично предпола-
гать социальное, а не индивидуальное существо-
вание. При отсутствии других проявлений соци-
альности размножение может рассматриваться в
качестве ее реликта. Если с этой точки зрения
рассмотреть структуру разнообразия, то она
включает абсолютное большинство индивиду-
альных организмов и меньшинство социальных.
Это объясняется тем, что при любых преобразо-
ваниях возникает большинство неустойчивых и
тупиковых конструкций. Как современное, так и
наблюдаемое ископаемое разнообразие в целом
будет состоять из продуктов их распада с боль-
шим числом переходов между состояниями.

Целостность социальных систем поддержива-
ется постоянными или временными механиче-
скими контактами между их элементами. Такие
контакты имеют малую протяженность и охваты-
вают малое количество элементов. Однако воз-
можных вариантов этих контактов существует
бесконечное множество. Целенаправленно под-
держиваются именно те, которые динамически
сохраняют целостность системы, т.е. в основе вы-
бора типа и участников контакта лежит представ-
ление каждого элемента о системе как целом.

Терминов “эгоизм” и “альтруизм” для описа-
ния этих взаимодействий недостаточно. Эгоизм –
это стремление особи к собственной пользе или
выгоде, альтруизм же – бескорыстная забота о
благополучии других индивидуумов. В случае эу-
социальных взаимодействий каждый из участни-
ков проецирует на систему индивидуальную ин-
формацию о ней, и часто это несовместимо с про-
должением жизни. Социальность, таким образом,
является информационным суперэгоизмом, фи-
зически проявляемым с помощью локальных те-
лесных отношений. Физический размер муравья
или клетки качественно меньше муравейника
или организма, но для динамического сохране-
ния или направленного изменения структуры
связей сообщества муравей и его клетка, как ин-
формационно, так и в смысле сложности, долж-
ны быть “больше” муравейника и организма.

Если социальные сообщества многоклеточных
организмов еще находятся в стадии становления,
то клеточная социальность, лежащая в основе
строения самих организмов, обеспечивается
вполне устойчивыми структурами. Эукариотным
клеткам, чтобы построить многоклеточный орга-
низм, требуется универсальный геном, описыва-

ющий организм в целом. Для конкретизации его
считывания необходимы общеорганизменные
информационные системы, к которым относятся
общая сеть цитоскелета, обмен экзосомами и др.
Таким образом, реализация генетической инфор-
мации является поведенческим актом, а не вы-
полнением некой неконтролируемой клетками
исторически возникшей программы, что наибо-
лее явно проявляется в ходе эмбриональных регу-
ляций. Также здесь важно учитывать существова-
ние химерных организмов, то есть то, что унифи-
кация генома является не единственным и не
главным способом согласования деятельности
клеток. Эти механизмы являются общими как для
клеток многоклеточных, так и для самих много-
клеточных в организмоподобных социальных со-
обществах.

Важным вопросом здесь является соотноше-
ние наследуемой инстинктивной информации и
когнитивных процессов (Панов, 2012). Та же
двойственность была отмечена В.Я. Бродским
(2009) для микроорганизмов. Связь социально-
сти и развития информационных структур менее
однозначна, чем это представлялось ранее. На-
пример, сложная нервная система и когнитивные
способности головоногих с социальностью не
связаны. Ядерный аппарат многих одноклеточ-
ных более сложен, чем у многоклеточных. В це-
лом же можно наблюдать первичность когнитив-
ных процессов и закрепление удачных решений в
виде наследственности.

Необходимо также отметить, что у социальных
первичноротых по объему развитие нервной си-
стемы несопоставимо ниже, чем у большинства
социальных вторичноротых, но они качественно
более социальны, чем общественные вторично-
ротые, за исключением человека. Но в обоих слу-
чаях социальность основывается на высоко раз-
витой нервной системе, включающей сложно ор-
ганизованный головной мозг, несмотря на то, что
они не гомологичны.

Рациональная архитектура гнезд муравьев (За-
харов, 2021) неизбежно должна быть связана с ра-
циональными способностями особей, а они, в
свою очередь, – с развитием нервной системы и
со сложностью поведения. Особую роль здесь иг-
рает ситуативная и закрепляющаяся дифферен-
циация поведения, основанная на интеграцион-
ных процессах (Волкова, 2014), о чем также гово-
рит сложное устройство нервной системы и ее
наибольшее развитие у рабочих особей.

А.А. Захаров (2021) также указывает на нали-
чие сети локальных контактов между муравьями,
позволяющей им строить купол правильной гео-
метрии. Сама сеть контактов дифференцирована
и имеет на вершине большую плотность. Кроме
того, область вершины купола является областью
принятия структурных решений, определяющих
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конкретные изменения в функционировании ко-
лонии. Из этого следует, что физически локаль-
ные контакты являются проявлением общих в от-
ношении муравейника, инстинктивно и рацио-
нально понимаемых связей. Иными словами, для
того, чтобы муравейник приобретал определен-
ную форму, каждый муравей должен строить
именно муравейник в целом, а не осуществлять
“локальные контакты”.

Как это ни удивительно, но просматривается
большое сходство между способом образования
купола муравейника и строматолитовой построй-
ки. Несмотря на все различия, между этими био-
генными образованиями существует прямая мор-
фофункциональная связь – в обоих случаях сооб-
щества, используя рыхлый материал, выполняют
задачу подъема над субстратом, увеличения инсо-
ляции, удаления осадков с поверхности обита-
ния, увеличения ее площади и т.д. Эти общие
принципы, конечно, реализуются по различным
причинам, различными способами и в различных
условиях. Однако согласованная морфогенетиче-
ская активность элементов не может осуществ-
ляться без ее позиционирования и, соответствен-
но, координатной сети (Сумина и др., 2020). Также
в обоих случаях эта сеть оказывается дифферен-
цированной и имеющей центр на вершине. Деле-
ние купола начинается с деления вершины, что
само по себе не имеет функционального смысла.
Это говорит о том, что морфологическим преоб-
разованиям предшествуют информационные.
У строматолитов эти преобразования координат-
ной сети иногда выражены морфологически
(Власов, 1970).

Исследования столь различных групп орга-
низмов все в большей степени выявляют общ-
ность принципов организации их сообществ. По
всей видимости, на этом основании можно гово-
рить о сквозных принципах организации сооб-
ществ вообще – по крайней мере от бактерий до
человека. Наибольшее внимание, в том числе и с
практической точки зрения, привлекают взаимо-
связанные вопросы происхождения сложности
сообществ и их централизации как этапа повы-
шения этой сложности.

Как было показано выше, источником слож-
ности сообщества на любом эволюционном уров-

не организмов является сложность их элементов
(Марфенин, 2016; Sumina, Sumin, 2022). Для об-
разования сообщества элементарным организ-
мам в своем поведении необходимо реализовы-
вать в первую очередь всеобщие связи, определя-
ющие структуру сообщества, исходя из его
внешних отношений. Простейший пример – ку-
полообразные постройки муравьев и цианобакте-
рий, полезность формы которых определяется
как минимум их взаимоотношением с осадками и
освещением. Также в этом поведении должны
учитываться конструкционные свойства приме-
няемых материалов и их соотношение с формой
будущей постройки. Здесь также наблюдается
сходство между постройками общественных на-
секомых и строматолитами. В эволюции ци-
анобактериальные сообщества постоянно увели-
чивают прочность построек как на уровне мате-
риала, так и на уровне его компоновки и
переходят от куполообразных построек к ветвя-
щимся (рис. 1, 2). Здесь уже просматривается
сходство скорее с термитниками, при построении
которых используется более прочный материал,
чем в куполообразных муравейниках. У муравьев
также отмечена эта тенденция – их земляные ку-
пола имеют более крутые склоны, чем строящие-
ся из хвои. Далее в поведении реализуются общие
связи, определяющие внутреннюю структуру со-
общества в соответствии с внешними условиями.
И лишь в последнюю очередь они конкретизиру-
ются с помощью локальных взаимодействий.

Согласованность деятельности большого ко-
личества самостоятельных индивидуумов не может
быть достигнута без централизованного управле-
ния. Однако множество успешно живущих сооб-
ществ представляются нецентрализованными, и
такая форма их организации обоснованно пред-
ставляется эволюционно первичной. Исходя из вы-
сокого уровня организации взаимодействий, такие
системы в действительности являются централизо-
ванными каждым индивидуумом – управляющим
действиями всех остальных и управляемым ими.
Такое базовое состояние сообществ, которое не
утрачивается с нарастанием централизации, ве-
роятнее всего, следует назвать взаимоорганиза-
цией (Сумина, Сумин, 2013).

Рис. 1. Возможное направление морфологической эволюции архейских строматолитов, связанное с выделением
столбчатых структур (по: Hofmann, 2000): а – возникновение выпуклых и вогнутых участков рельефа, б – увеличение
крутизны выпуклых структур рельефа и расстояний между ними, в – формирование столбиков и промежутков между
ними с ограниченным развитием цианобактериальной пленки, г – окончательное формирование закономерных
столбчатых морфотипов, д – возникновение ветвления и дальнейшее становление его закономерности.

а б в г д
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Возникновение централизации в сообществе
является не сменой принципов организации, а
надстройкой над взаимоорганизацией (Марфе-
нин, 2016). В ее рамках возможно не только уси-
ление управляющих функций некоторой части
особей, но и сохранение восприятия получаемых
от них сигналов как управляющих. Здесь важна
возможность организации обратных связей в ин-
формационной системе сообщества. Если комму-
никация клеток организма, как правило, основа-
на на идентичности изначальной генетической
информации, то коммуникация в сообществах
перепончатокрылых, например, опирается на
общность в 75% и качественно уступает по своей
сложности организмам. Это показывает, что чем
более равны элементы, тем более высокую и цен-
трализованную иерархию они могут построить –
информационная протяженность устойчивых
вертикальных связей всегда оказывается пропор-
циональной протяженности горизонтальных свя-
зей. Конфигурация же механических контактов
может соотноситься с этой зависимостью любым
образом.

В случае увеличения в сообществах необрати-
мой дифференциации интенсивность его функ-
ционирования повышается. При этом начинает
нарастать специализация во взаимоотношениях с
внешней средой, что сужает ресурсную базу, по-

вышает уязвимость и, главное, становится невоз-
можным непрерывное эволюционное развитие.
Для обеспечения возможности развития диффе-
ренцированных систем у многоклеточных эука-
риот возникли такие сложные механизмы, как
половое размножение, старение и смерть. Это
позволяет на время переводить клеточное сооб-
щество в недифференцированное, нецентрализо-
ванное состояние и вводить в структуру организ-
ма новую информацию. Данный механизм на-
блюдается не только у организмов, но и у их
сообществ – нецентрализованный муравейник
переживает смену сезонов, меняет местоположе-
ние без сброса основной части биомассы, а цен-
трализованные семьи, например, осы обыкно-
венной, для этого должны ежегодно терять всех
особей колоний, кроме покинувших ее молодых
самок.

Сообщества нитчатых цианобактерий являются
альтернативным многоклеточным эукариотам
способом реализации двух уровней прокариот-
ной многоклеточности (Гусев, Гохлернер, 1980).
При качественно сопоставимых возможностях
дифференциации они сохраняют универсаль-
ность элементов, и поэтому функциональная и
морфологическая дифференциация сообществ
является обратимой, а изменение их формы и
строения, преодолевающее таксономические

Рис. 2. Закономерное изменение черт строения строматолитов на протяжении рифея (по данным В.А. Комара, 1964,
1966).
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границы, происходит с одной и той же непрерыв-
но существующей биомассой.

Отдельно может рассматриваться вопрос о со-
отношении собственной сложности цианобакте-
рий и сложности образуемых ими сообществ.
В отношении как эукариотных многоклеточных
организмов (т.е. сообществ клеток), так и их со-
циальных объединений наблюдается соответ-
ствие сложности информационных структур ор-
ганизмов, их индивидуального поведения и
сложности социальных систем.

В отношении нитей цианобактерий и их кле-
ток соответствующей сложности структурной ор-
ганизации не наблюдается. Здесь мы имеем дело с
ситуацией, когда наблюдение в большей степени
зависит от развития увеличительных приборов,
чем от объектов, в частности это касается системы
цитоскелета. И объективно окажется, что только
поведение, являясь интегральной характеристи-
кой, способно отражать реальную сложность ор-
ганизма.

Рассмотрим с точки зрения обсуждавшихся
выше общебиологических закономерностей це-
лостные адаптивные реакции строматолитообра-
зующего сообщества.

Можно предположить, что основными тен-
денциями развития строматолитообразователя
как бентосного макроскопического фотосинте-
тика в условиях интенсивного осадконакопления
могут быть: уход из зоны взмучивания осадка,
удаление осадка с поверхности, сохранение отно-
сительной поверхности фотосинтеза, поддержа-
ние оптимальной формы (табл. 1). При карбонат-
ном осадконакоплении сообщество имеет воз-
можность использовать биогенный карбонат,
выпадающий в результате изъятия из среды рас-
творенной в ней углекислоты. Этот карбонатный
компонент может быть вовлечен в морфогенети-
ческие преобразования, которые способны ком-
пенсировать отрицательное влияние выпадения
минерального осадка.

В случае образования строматолита как твер-
дого опорного минерального тела жизненные по-
требности строматолитообразователя будут выра-
жаться в следующем: общем увеличении высоты
постройки (высоты слоя), увеличении крутизны

арки, возникновении ветвления, упрочении по-
стройки путем определенного расположения аг-
регатов карбонатных зерен в слое.

ОБЩИЕ ТЕНДЕНЦИИ ИЗМЕНЕНИЯ 
ОСНОВНЫХ МОРФОЛОГИЧЕСКИХ ЧЕРТ 

СТРОЕНИЯ СТРОМАТОЛИТОВ
ВО ВРЕМЕНИ

Тренд направленного изменения морфологи-
ческих черт строматолитов, который обеспечивает
потребности строматолитообразователя, может
быть прослежен, начиная с самых древних, па-
леоархейских, находок (3.5 млрд лет).

В архее (3.5–2.5 млрд лет назад) одним из наи-
более распространенных морфотипов являются
псевдостолбчатые постройки, которые встреча-
ются и в более поздних отложениях.

Наряду с ними отмечены постройки, пред-
ставляющие собой, по-видимому, полный пере-
ходный ряд от псевдостолбчатых к собственно
столбчатым постройкам. Средние члены этого
ряда названы Хофманном “partly linked” (“ча-
стично соединенные”) (Hofmann, 2000). Вероят-
но, такой набор форм в древнейших строматоли-
товых комплексах отражал процесс становления
морфотипа столбчатых строматолитов на базе по-
строек пластового типа.

В биогермных рядах (Крылов, 1975) рифей-
ских строматолитов (1650–600 млн лет) образова-
нию столбчатой части биогерма предшествует об-
разование пластовой постройки. Ведущим меха-
низмом эволюционных преобразований при
переходе от пластового морфотипа к столбчатому
было выделение в пределах единой минерализую-
щейся пленки, образующей пластовый строматолит,
таких элементов ее строения, которые повышали
устойчивость к воздействию неблагоприятных
факторов среды, в частности засыпанию осадком
(Маслов, 1960; Власов, 1970). Такими элементами
могут быть выпуклые структуры рельефа, кото-
рые позволяют разгружать осадок в промежутках
между ними. Впоследствии чередование выпук-
лых и вогнутых структур приобретает унаследо-
ванный характер (рис. 1а). Одним из факторов
морфологического прогресса будет, очевидно,

Таблица 1. Соотношение потребностей строматолитообразователя и направлений эволюции основных черт
строения ископаемых строматолитов

Строматолитообразователь Строматолит
Уход из зоны взмучивания осадка Увеличение высоты постройки (высоты слоя)
Удаление осадка с поверхности Увеличение крутизны арки
Сохранение и увеличение относительной 
поверхности фотосинтеза

Возникновение ветвления, в том числе активного

Поддержание оптимальной формы Упрочнение постройки, определяемое расположением агрегатов 
карбонатных зерен в слое (усложнение микроструктуры)
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увеличение крутизны выпуклых структур рельефа
и расстояний между ними (рис. 1б). Развитие та-
кой организации поверхности позволяет эффек-
тивно предотвращать засыпание осадком одних
участков, но делает невозможным обитание
пленки цианобактерий на других.

В дальнейшем эволюционные преобразования
могут быть связаны с разделением первоначально
единой пленки на отдельные участки, которые
занимают только возвышенные части поверхно-
сти при ограничении роста пленки в понижениях
(рис. 1в). Результатом этого процесса должно
быть появление столбчатого морфотипа (рис. 1г).
Эти преобразования являются следствием мор-
фогенетического контроля отдельных участков
пленки над своей формой и своими границами.
Дальнейшим развитием такого контроля будет
появление ветвящихся строматолитов (рис. 1д).
Деление их арки ограничивает размер отдельных
столбиков при их росте и позволяет пленке сохра-
нять достаточно большую относительную по-
верхность (Сумина, 2002). Морфогенетический
контроль формы построек в этом ряду проявляется
раньше, чем морфогенетический контроль раз-
меров.

Для архея (3.5–2.5 млрд лет назад) отмечаются
также постройки с бугорчатой поверхностью, на
срезе имеющие волнистую форму слоя с изгиба-
ми сантиметровой размерности. В более поздних от-
ложениях, например, рифейских (1650–600 млн лет),
они не встречаются, там развиты строматолиты с
гладкой формой слоя. Это также указывает на
увеличение степени морфогенетического кон-
троля строматолитообразователей над своей фор-
мой и, соответственно, постройкой, хотя и для
архея отмечено наличие форм с гладкими слоями.

Эволюционную направленность изменений
строматолитов и соподчиненность изменения их
морфологических признаков можно четко про-
следить на примере столбчатых строматолитов
рифея, в частности ветвящихся строматолитов
Анабарского массива (Комар, 1964). Здесь можно
выявить следующие закономерности (рис. 2):

1. Усложнение формы построек, связанное с
изменением характера ветвления и формы стро-
матолитовых столбиков – от простых по форме
пассивно ветвящихся построек группы Kussiella
Kryl. до активно ветвящихся со сложными стол-
биками построек Baicalia Kryl. и Anabaria Kom.

2. Изменение характера боковой поверхности
столбиков. Неровная, бахромчатая поверхность
столбиков (Kussiella Kryl.) сменилась на столбики
сначала с более ровной поверхностью (Anabaria
Kom.), а затем на столбики с полным многократ-
ным облеканием (Boxonia Kor.).

3. Изменение микроструктур строматолито-
вых слоев от простых пластинчатых до сложных –
сгустковых и шестоватых. Эти закономерные из-

менения авторы также интерпретируют как “от-
ражение естественной эволюции водорослей-
строматолитообразователей” (Комар, 1964, с. 100).
Важным является то, что это усложнение постро-
ек прослеживается в пределах литологически од-
нородной толщи доломитов, накопление которой
происходило в течение примерно 800 млн лет
(Комар, 1964, 1966). По этой причине усложне-
ние нельзя связывать с фациальной изменчиво-
стью. Это можно рассматривать как пример “чи-
стой” эволюции, когда организмы в течение дли-
тельного времени находились в практически
неизменяемых условиях обитания.

Приведенные данные показывают не только
направленность эволюции, но и взаимосвязь из-
менений разных групп признаков. Одновременно
и согласованно меняются общая морфология по-
стройки, отдельных ее частей и микроструктура.
Здесь возможно провести аналогию с тремя раз-
личными иерархическими уровнями организа-
ции индивидуумов многоклеточных эукариот –
организменным, “органным” и тканевым (Кре-
мянский, 1969). Организменному уровню может
соответствовать общая форма постройки, “ор-
ганному” – особенности строения отдельных ее
частей, тканевому – микроструктурные особен-
ности слоев. Согласованность в усложнении
структур, принадлежащих различным уровням
организации строматолитовой постройки, может
быть показателем высокой целостности строма-
толитообразователя.

Рассмотрим в контексте приведенной анало-
гии изменение четырех наиболее хорошо просле-
живаемых на ископаемом материале признаков
строматолитов. Они могут быть сгруппированы
следующим образом: к организменному (наибо-
лее общему) уровню могут быть отнесены тип
ветвления и форма столбиков, “органному”
(частному) – характер бокового ограничения, к
тканевому (элементарному) – микроструктура.

Тип ветвления. Сравнение типа ветвления
столбчатых строматолитов Южного Урала выяви-
ло следующую закономерность: тип ветвления
направленно усложняется от нижнего рифея
(1650–1350 млн лет) к верхнему (1030–600 млн лет).
Так, для строматолитов группы Kussiella из ниж-
него рифея характерно простое деление столбика
на два более узких. Для среднерифейских (1350–
1030 млн лет) построек группы Baicalia характер-
но ветвление на два столбика или несколько, с
резким пережимом в месте ветвления. У верхне-
рифейских Minjaria u Gymnosolen наблюдается
сложное кустистое или древовидное ветвление
столбиков (Крылов, 1963). Изменение характера
ветвления во времени подтвердилось при изуче-
нии рифейских строматолитов из других регио-
нов (Семихатов, 1960; Комар, 1964). М.Е. Раабен
(1964) на материале Полюдова кряжа также отме-
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тила ряд закономерностей, связанных с ветвле-
нием строматолитовых столбиков. Пассивное
ветвление, при котором столбики в процессе ро-
ста не увеличивают свою площадь, характерно
для нижнего рифея, хотя может быть встречено и
в более молодых отложениях. Активное ветвле-
ние столбиков встречается в среднем рифее и вы-
ше, а для верхнего рифея характерны столбики с
активным ветвлением, т.е. расширяющиеся в
процессе роста.

Форма столбиков. Форма столбика изменяется
также направленно. Для построек нижнего рифея
характерны столбики субцилиндрические, пря-
моосные и субвертикальные. Средне- и верхне-
рифейские строматолиты, наряду с субцилиндри-
ческими, имеют и столбики неправильной формы
(Комар, 1966).

Характер бокового ограничения. И.К. Королюк
(1960) при изучении строматолитов Иркутского
амфитеатра отметила, что строматолиты из ниж-
не- и среднерифейских отложений характеризу-
ются “бахромчатой” боковой поверхностью стол-
биков. В верхнем рифее появляются формы с
гладкими столбиками. Из всего разнообразия вы-
деленных ею типов боковой поверхности столби-
ков (без стенки, с однослойной стенкой, с много-
слойной стенкой, со стенкой, образованной
“особой тканью”) формы с отчетливыми стенка-
ми появляются в самых верхах докембрия – в
верхнем рифее и в кембрии (600–535 млн лет
назад) (группа Boxonia Kor.). В рифее большин-
ство строматолитов имеют стенку только на от-
дельных участках столбиков. Эти наблюдения
полностью подтверждаются выводами, сделан-
ными по строматолитам Южного Урала И.Н.
Крыловым (1963). В целом аналогичные наблю-
дения приводятся и В.А. Комаром (1966) для
строматолитов севера Сибирской платформы – в
нижнем рифее присутствуют формы с неровной
или бахромчатой поверхностью, без облекания. В
среднем рифее появляются строматолиты с глад-
кой боковой поверхностью, с нечетко выраженным
облеканием. Верхний рифей характеризуют и
“определяют лицо строматолитового комплекса”
(Комар, 1966, с. 53) формы с гладкой боковой по-
верхностью, часто с многослойным облеканием.
Наряду с этим продолжают развиваться и формы
без облекания.

Микроструктура. Этот признак, характеризую-
щий внутреннее строение слоев, также имеет
определенную приуроченность к четким страти-
графическим уровням. В.А. Комар (1964) при
изучении столбчатых строматолитов рифея Ана-
барского массива установил следующую законо-
мерность: микроструктура изменяется во времени
от простой – пластинчатой и линзовато-пластинча-
той в раннем рифее – до сложной – сгустковой и
шестоватой, которая появляется в более поздних

горизонтах рифея. Такая закономерная смена типов
микроструктуры на определенных стратиграфи-
ческих уровнях позволила сделать вывод о есте-
ственной эволюции организмов-строматолито-
образователей. Эта точка зрения нашла подтвер-
ждение и при использовании биометрических
методов (Комар и др., 1965). Постоянство типов
микроструктур на определенных стратиграфиче-
ских уровнях отмечалось для Енисейского кряжа
и Туруханского района (Семихатов, 1962), Учуро-
Майского района (Нужнов, 1960), Полюдова кря-
жа (Раабен, 1964), Южного Урала (Крылов, 1963,
1975).

В.А. Комар (1966) для каждого подразделения
рифея в качестве примера приводит определен-
ный тип микроструктуры из разрезов различных
регионов: зонально-пластинчатая характерна для
нижнего рифея, линзовидно-штриховатая – для
среднего рифея, сгустково-слоистая – для верх-
него рифея. Выдержанность микроструктур от-
мечается не только для столбчатых построек, но и
для других морфотипов, например, пластовых.

ПРИСПОСОБИТЕЛЬНОЕ ЗНАЧЕНИЕ 
МОРФОЛОГИЧЕСКИХ ПРИЗНАКОВ 

СТРОМАТОЛИТОВ

Рассмотрим функциональный смысл описан-
ных выше изменений.

Эволюция строматолитов как направленное
изменение целостных образований может счи-
таться наблюдаемым, эмпирически установлен-
ным фактом. Это изменение должно иметь посто-
янно действующие внутренние причины, по-
скольку существенных колебаний условий среды
за это время (по крайней мере в течение рифея) не
происходило – принципиально не менялись тем-
пы осадконакопления и состав пород (Раабен,
1981). Увеличение прижизненной высоты стро-
матолитов над осадком могло быть достигнуто
только благодаря повышению скорости отложе-
ния минерального материала строматолитообра-
зователями. Как указывают М.А. Семихатов и
М.Е. Раабен (1996), ряд перестроек палеогеогра-
фической обстановки на различных этапах фор-
мирования строматолитов создавал предпосылки
для увеличения их разнообразия, чего, однако, не
происходило. Единственным фактором, который
существенно изменял свои параметры, был со-
став гидросферы, однако он не мог оказать пря-
мого влияния на изменение форм построек и ес-
ли и влиял, то опосредованно, через биохимиче-
ские свойства строматолитообразователей.

Общей тенденцией эволюционного преобра-
зования построек на протяжении рифея явилось
увеличение крутизны арки и высоты слоя, что
позволяло строматолитообразователям, как бен-
тосным сообществам, выходить из зоны придон-
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ного волнения и взмучивания. Следствием увели-
чения арки является облекание боковой поверх-
ности столбика и образование стенки. Облекание
само по себе является важным морфогенетиче-
ским приобретением, поскольку резко упрочняет
постройку и дает возможность образования слож-
ных ветвящихся форм. Однако в отношении уве-
личения высоты арки оно явно вторично и явля-
ется его следствием.

Увеличение крутизны арки является показателем
увеличения удельной фотосинтетической про-
дукции, поскольку выпадение биогенного карбо-
ната кальция является побочным продуктом фо-
тосинтеза. Наиболее интересным в наблюдаемом
эволюционном ряду является то, что при приоб-
ретении строматолитообразователями избыточ-
ного материала, а именно карбоната, который
может быть использован в дальнейших морфоге-
нетических построениях, в морфогенез он вовле-
кается спустя некоторое время (рис. 3).

На ископаемом материале можно наблюдать
становление данной морфогенетической реакции
в ее развитии (рис. 1). Вероятно, наиболее про-
стым типом столбчатого строматолита является
постройка с практически плоской или слабо вы-
пуклой аркой и без облекания. Несмотря на то,
что в породе на продольном срезе такая построй-
ка может иметь достаточно сложную морфоло-
гию и достигать нескольких метров в высоту,
прижизненно такой строматолит возвышался над
осадком не более чем на высоту одного слоя, т.е.
около 5 мм. Примером такого строматолита могут

служить постройки Kussiella kussiensis, характер-
ные для отложений нижнего рифея. Можно пред-
полагать, что в этом случае продукции карбоната
хватало лишь на то, чтобы обеспечить только не-
большое возвышение над поверхностью осадка, и
скорость роста строматолита не превышала ско-
рости фонового осадконакопления.

В верхних горизонтах нижнего рифея появля-
ются строматолиты с несколько отличной мор-
фологией, такие как Baicalia, а в среднем и верх-
нем рифее – Tungussia. С одной стороны, они
проявляют принципиальное сходство с Kussiella,
поскольку имеют достаточно низкие слои. Но от-
личаются от последних тем, что отдельные слои
выходят за пределы боковой поверхности столби-
ков (особенно у Tungussia). Это может указывать
на повышение удельной продукции фотосинтеза
и скорости роста самих строматолитообразовате-
лей – в отдельные благоприятные периоды, на-
пример, связанные с локальным уменьшением
скорости осадконакопления, они захватывали
близлежащие поверхности осадка. Такое измене-
ние формы боковой поверхности столбика не бы-
ло связано с изменением формы слоев, т.е. фак-
тически происходило без морфологического
усложнения всей постройки. Строматолитообра-
зователю удавалось лишь на некоторое время уве-
личить свою поверхность. Это приводило к обра-
зованию столбика, из которого в разные стороны
выступали редкие карнизы.

У более поздних форм появляется такая осо-
бенность строения столбика, как облекание, т.е.

Рис. 3. Морфогенетические преобразования рифейских столбчатых строматолитов (временная шкала дана вне мас-
штаба) (по: Сумина и др., 2020). R – рифей, V – венд.
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охватывание вышележащими слоями нижележа-
щих. В этом случае происходит принципиальное
изменение формы слоя – избыточный карбонат
расходуется не на увеличение горизонтальной по-
верхности (карнизов), а на организацию верти-
кальной, т.е. боковой, поверхности. Это приво-
дит к подъему постройки над осадком, позволяет
строматолиту увеличивать высоту со скоростями,
более высокими, чем темпы осадконакопления, и
обеспечивает постройку с достаточной внутрен-
ней прочностью. Все перечисленные морфологи-
ческие преобразования на базе облекания позво-
ляют образовывать высокие (высота выступаю-
щей над осадком части постройки), сложно
разветвленные постройки. Такие постройки раз-
виты в верхнем рифее, например, постройки
р. Gymnosolen.

Процесс преобразования формы слоя показы-
вает, как в рамках предыдущих, более простых
морфотипов появляется избыточный ресурс. Он
инициирует следующий этап морфологического
усложнения построек, который повышает в ко-
нечном итоге степень независимости стромато-
литообразователя от неблагоприятных факторов
среды.

Описанная выше тенденция отражает общие
черты развития и смены морфотипов стромато-
литов. Однако имеется целый ряд исключений,
которые, на первый взгляд, противоречат общей
наблюдаемой картине. Так, из ятулийских отло-
жений Карелии (нижний рифей, 1650–1350 млн лет)
известны находки четких гимносоленоподобных
построек. Для строматолитов группы Sundia из
тех же отложений характерно отчетливое (“верх-
нерифейское”) боковое ограничение (Крылов,
1975). Однако “отдельные находки стеночных
или кустистых строматолитов в глубоком докем-
брии не изменяют общего представления о смене
строматолитовых комплексов в разных горизон-
тах рифея, а опровергают только упрощенные
схематические представления об этих комплек-
сах” (Крылов, 1975, с. 154). Этот же автор подчер-
кивает, что попытки устанавливать возраст по
“первому появлению” построек какой-либо
группы привело бы к резкому и неоправданному
смещению возрастных границ комплексов.

Появление таких “противоречивых”, не укла-
дывающихся в общий эволюционный тренд на-
ходок, вероятнее всего, связано с тем, что на об-
щий ход строматолитообразования оказывал
влияние не некий постоянно изменяющийся
внешний фактор или группа факторов. Это мог-
ло быть результатом однонаправленного, но
идущего у разных групп не одновременно про-
цесса морфологического усложнения, вызван-
ного внутренними причинами (Бернар, 1878).
Возможно, именно это обстоятельство приводило к
некоторым несоответствиям. Реконструируемые

изменения палеогеографических обстановок
предполагали определенный ожидаемый ответ в
виде падения или увеличения разнообразия стро-
матолитов, а реально наблюдаемая картина ино-
гда имела прямо противоположный облик. Так,
при трансгрессии в конце раннего рифея на тер-
ритории современного Китая, когда следовало
ожидать увеличения разнообразия строматоли-
тов, происходит его сильное сокращение. Подоб-
ная картина наблюдалась и на территории Сиби-
ри и Южного Китая в венде (600–535 млн лет
назад) (Семихатов, Раабен, 1996).

Вероятно, рассматриваемое эволюционное
изменение строматолитов было вызвано усиле-
нием метаболизма строматолитообразователей.
Оно позволяло им, с одной стороны, наращивать
постройку со скоростью, значительно превыша-
ющей скорость фонового осадконакопления,
с другой стороны, развивать внутреннюю среду,
что выражается в возрастающих возможностях
перераспределения минерального компонента в
слое. По ископаемым остаткам, в частности по
характеру ветвления арки и способу образования
построек сложной формы, такое явление можно
предполагать (Раабен, 1964; Власов, 1970; Сумина
и др., 2020). В наших экспериментах перераспре-
деление минеральных компонентов в культуре
нитчатых цианобактерий обнаружено не было,
однако удалось установить перераспределение
внутри пленок газообразных продуктов жизнеде-
ятельности (Сумина, Сумин, 2013).

Эти изменения макроскопических черт строения
строматолитов обнаруживают коррелятивную
связь с изменениями на микроструктурном уровне,
определяющем прочность постройки и, таким
образом, ее морфогенетические возможности.

По-видимому, тип микроструктуры характе-
ризует не строение элементарных частей строма-
толитообразователя, а его способность воздей-
ствовать на перераспределение выпадающего
осадка. В широком смысле – характеризует эво-
люционный уровень развития организма.
В.А. Комар (1964) для ветвящихся строматолитов
и группа авторов (Комар и др., 1965) для неветвя-
щихся форм установили сходное эволюционное
развитие во времени микроструктур этих типов
построек. Общей тенденцией является наруше-
ние сплошности темных слоев и увеличение их
толщины. Для неветвящихся строматолитов этот
процесс коррелятивно связан с уменьшением
размеров постройки и увеличением упорядочен-
ности в ее строении. Прочность постройки вна-
чале обеспечивалась ее величиной, а впослед-
ствии – структурой ее материала, что позволило
увеличить относительную поверхность за счет
уменьшения размеров.

В.А. Комар (1966) приводит данные, что не все
слои принимают участие в образовании стенки.
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Обычным является выклинивание темных слоев
при приближении к краевой части столбика.
Светлые слои становятся тоньше и, сливаясь
между собой, образуют гладкую боковую по-
верхность столбика. Это говорит в пользу того,
что именно светлые слои, состоящие из более
крупных кристаллов карбоната, образуются в
результате жизнедеятельности цианобактерий,
поскольку они распространяются на всю по-
верхность столбика – субгоризонтальные и верти-
кальные ее части. Темные слои занимают только суб-
горизонтальные части постройки (арки), т.е. со-
стоят из осадочного материала, который не
удерживался на вертикальных поверхностях.

По всей видимости, смена во времени непре-
рывных ленточных микроструктур штриховаты-
ми, а затем сгустковыми, может объясняться
развивающейся способностью цианобактерий к
перераспределению выпадающего на их поверх-
ность осадка. При образовании наиболее про-
стого ленточного типа осадочный материал вы-
падал непрерывным ровным слоем, который в та-
ком виде и сохранялся в структуре строматолита,
не подвергаясь какой-либо переработке. Этот
слой мог отражать рельеф пленки цианобакте-
рий, отвечая неравномерно-ленточному подтипу
в классификации (Комар и др., 1965). Пленка воз-
обновляла фотосинтез после того, как нитчатые
цианобактерии проползали через слой выпавше-
го осадка и вновь располагались на его поверхно-
сти. На этой стадии сообщество уязвимо, так как
отдельные нити не связаны друг с другом и могут
быть легко смыты вместе с рыхлым осадком. По
этой причине, вероятно, отбор происходил в на-
правлении тех форм, у которых эта стадия зани-
мала, возможно, меньшее время. Вероятно, более
эволюционно продвинутые формы цианобакте-
рий приобретали способность к перераспределе-
нию осадочного материала по своей поверхности.
На начальных стадиях становления этой способ-
ности в едином слое выпавшего осадка образовы-
вались разрывы, позволявшие пленке продол-
жать фотосинтез без стадии “проползания”. Это-
му эволюционному этапу может соответствовать
штриховатый тип микроструктуры. Дальнейшее
развитие этой способности могло привести к об-
разованию из материала нескольких слоев выпав-
шего осадка компактных скоплений, что отвечает
сгустковому типу микроструктуры. При таком
распределении осадка стадия “проползания” за-
нимала минимальное время, поскольку “пропол-
зание” могло осуществляться не индивидуаль-
ными нитями, а их группами.

Таким образом, направление вертикальной
смены типов микроструктур строматолитов на
протяжении рифея и эволюционные преобразо-
вания организмов-строматолитообразователей
могут быть соотнесены друг с другом. Эволюци-
онные преобразования, вероятно, касаются раз-

вития информационной согласованности (Гре-
ченко и др., 2015; Grechenko, Kharitonov, 2021) и
становления внутренней среды внутри сообще-
ства цианобактерий.

Коррелятивная связь между усложнением
микроструктуры и типом ветвления, вероятно,
также объясняется развитием способности ци-
анобактерий к перераспределению минерального
материала. Наиболее сложные активно-ветвящи-
еся постройки с тонкими наклонными столбика-
ми обладают наиболее сложными типами микро-
структуры. При их образовании светлый органо-
генный карбонат располагается не отдельными
не связанными друг с другом слоями, а образует
гораздо более прочную непрерывную простран-
ственную решетку.

Другой аспект регуляции скорости осаждения
биогенного карбоната проявляется при ветвле-
нии столбиков. Ветвлению предшествует деление
арки (самой выпуклой части слоя) строматолито-
вого столбика и возникновение вместо одной
вершины двух, с разделяющей их седловиной
(рис. 4). Это деление происходит за счет измене-
ния толщины светлого слоя в центре и по краям:
в центре слой становится тоньше, а по краям, на-
оборот, толщина его увеличивается (Раабен,
1964). Это может означать, что интенсивность
выпадения биогенного карбоната, образующего
светлый слой, регулируется организмом-строма-
толитообразователем и является проявлением его
формообразующих функций. Ф.Я. Власов (1970)
на основе серии шлифов ископаемых стромато-
литов приводит следующие стадии процесса ветв-
ления арки – наиболее выпуклой части слоя. В
апикальной части слоя перед началом ветвления
возникают микроскопические бугорки – стигмы.
При образовании нескольких последующих слоев
бугорки каждого нового слоя сохраняют свое ме-
стоположение. Затем области расположения бу-
горков – полистигмы – разделяются и в дальней-
шем на этих местах образуются вершины двух но-
вых столбиков.

М.Е. Раабен (1964) описывает явление сраста-
ния строматолитовых столбиков, выделяя три его
типа. Первый тип – срастание столбиков, проис-
ходящее с полным объединением слоев. Второй
тип – срастание с образованием специальной
ткани. Третий – сближение столбиков без объ-
единения слоев. В этом ряду, по всей видимости,
просматривается становление процессов, обеспе-
чивающих поддержание границ, определяющих
целостность и индивидуальность организмов-
строматолитообразователей.

Образование сложных типов микроструктур,
особых типов биогенной ткани и изменение тол-
щины биогенных слоев перед ветвлением пред-
полагают наличие у строматолитообразователя
ферментативных механизмов, позволяющих ему
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осуществлять тонкое управление биоминерали-
зацией. Это предположение подтверждается об-
наружением у нитчатой цианобактерии Мicroco-
leus chthonoplastes фермента карбоангидразы, управ-
ляющего карбонатной биоминерализацией при
образовании скелетов одноклеточных и много-
клеточных эукариот, в частности у кокколитофо-
рид и кораллов (Куприянова, Пронина, 2011).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, строматолиты образуются в

результате жизнедеятельности макроскопического
объекта, обладающего морфогенетической це-
лостностью и механизмами управления биомине-
рализацией, и могут рассматриваться в качестве
опорных минеральных структур. На это указыва-
ет наличие собственной пространственной орга-
низации и иерархической соподчиненности его
частей. Изменение строматолитов во времени
происходит в рамках приспособительных реак-
ций строматолитообразователя. Наблюдаемые
особенности эволюции строматолитов свиде-
тельствуют об определенной структурной и
функциональной преемственности черт строе-
ния, предполагающей наследственный кон-
троль. Факторы среды, безусловно, оказывают
влияние на этот процесс, но не непосредственно
определяют форму строматолита, а через целост-

ную реакцию строматолитообразователя, прояв-
ляющуюся на всех видимых иерархических уров-
нях его организации.
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The results of the study of stromatolites for the purposes of geology have shown the directed and irreversible
nature of their evolution. Further detailed study of the structure made it possible to reveal the subordination
of the structures of various hierarchical levels and the consistency of their changes over time, which indicates
the presence of morphogenetic and adaptive capabilities in the macroscopic stromatolite-forming agent – the
properties of an integral organism. This was in conflict with the ideas existing at that time about the impos-
sibility of the formation of organized communities or multicellular organisms by prokaryotes. It was believed
that the formation of multicellular organisms and any communities with developed communication requires
a high structural complexity of the elements. Bacteria were considered as solitary or colonial organisms not
having sufficient complexity. However, direct observation of their accumulations revealed signs of highly or-
ganized communities comparable in their integrity to organisms. This forces a different approach to the na-
ture of the emergence of communities and the sources of their complexity. Based on the unity of the observed
processes, in addition to the cyanobacteria themselves, data on other groups of bacteria, as well as on modular
organisms and communities of multicellular eukaryotes, are considered.


