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Иглы являются важнейшим конструкционным элементом в скелетах радиолярий; при этом иглы, как 
правило, сплошные, редко – полые. Субцилиндрические полые иглы в скелетах радиолярий возникли в 
среднем кембрии. Позднее, во многих периодах фанерозоя, вплоть до современности, подобные струк-
туры возникали неоднократно во всех классах радиолярий-полицистин. В ископаемом состоянии полые 
иглы и иные полые структуры скелета встречаются редко. Развитие полых игл, выполняющих функцию 
ориентации, обеспечивает дополнительные возможности для приспособления к планктонному образу 
жизни. По-видимому, ген полых игл находится в латентном состоянии у каждого вида во всех классах 
радиолярий и активизируется только в экстремальных ситуациях. Стрессовые обстановки среды оби-
тания создают условия, при которых точное ориентирование тела организма в водной толще становит-
ся для радиолярий небезразличным, и способствует появлению морфологических структур, облегчаю-
щих функцию ориентации.
Ключевые слова: радиолярии, морфология, полые структуры скелета, функциональное значение, фа-
нерозой.

ВВЕДЕНИЕ

Иглы являются одним из важнейших элементов 
конструкционной морфологии микроскопических 
кремневых скелетов радиолярий. При их участии 
возникает фантастическое разнообразие конструк-
ций скелетов радиолярий. Они обладают различной 
формой, толщиной, габитусом, геометрией, количе-
ством, направлением и размещением на скелете и 
относятся к радиальным элементам скелетов.

Форма основных радиальных игл очень разно-
образна: стержневидные (рис. 1а, б), конусовид-
ные (рис. 1в, г) или граненые (рис. 1д–з) с различ-
ным сечением игл и их граней, и осложненные раз-
витием дополнительных образований [3–5, 32]. 
Как правило, иглы всех радиолярий относитель-
но прямые и одиночные, реже встречаются двой-
ные и изогнутые иглы, а также другие причудливо-
разнообразные формы. Иногда радиальные иглы 
ветвятся или беспорядочно, или с сохранением осе-
вой иглы, или дихотомически. Боковые отростки 
игл (апофизы) могут иметь сходные с иглой толщи-
ну и форму или отличаться от нее (рис. 1з). Кроме 
этого, среди радиолярий распространены формы с 
иглами, обрастающими скелетной тканью внешней 
оболочки скелета (рис. 1и). Длина основных игл ме-
няется от 15 до 470 мкм.

Основные иглы скелетов радиолярий можно 
разделить на три группы: 1) сплошные; 2) с тон-

ким внутренним полым каналом, диаметр которо-
го уступает толщине стенки иглы (наподобие вну-
треннего канала спикул губок); 3) полые, у которых 
диаметр внутренней полости превосходит толщину 
стенки иглы.

По своему функциональному назначению все 
три типа игл примерно равноценны и имеют следу-
ющие функции: (1) увеличение прочности скелета, 
(2) разделение тела организма на отдельные зоны, 
различающиеся метаболическими реакциями и вы-
полняющие разные физиологические функции [5], 
(3) обеспечение флотации – парение [27, 28] и ори-
ентация организмов с полыми иглами [6, 31].

Тем не менее, по прочностным характеристикам 
иглы неравноценны:

– сплошные иглы и иглы с тонким внутренним 
каналом характеризуются повышенной прочно-
стью, устойчивостью к внешним воздействиям;

– полые иглы с тонкими стенками отличаются 
хрупкостью и пониженной прочностью: эти иглы 
чаще других ломаются и в коллекционном материа-
ле представлены базальными фрагментами.

Согласно представлениям неонтологов, внеш-
ние иглы скелета связаны с аксоподиями и служат 
опорой для их проксимальных частей. Аксоподии 
протягиваются вдоль лучей внутренней сферы и 
выходят за пределы внешней оболочки через круп-
ные поры у основания радиальных игл. При этом 
наиболее совершенные граненые иглы при мень-
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шем расходе материала служат лучшей опорой для 
аксоподий. Граненые иглы состоят из пластин, спа-
янных одним краем в фигуру, дающую Y-образный, 

-образный или -образный излом (рис. 1д, е, з), 
поэтому число пор в основании граненых игл рав-
но трем или четырем. Это позволяет предположить, 
что радиальным граненым иглам сопутствуют три 
или четыре аксоподии, которые проходят в желоб-
ках, образуемых гранями иглы [27].

Важно подчеркнуть, что, поскольку скелет у ра-
диолярий внутренний, иглы, даже выходя за преде-
лы основного тела организма, всегда покрыты сло-
ем цитоплазмы (эктоплазмы). Цитоплазма регене-
рирует иглы, восстанавливая поврежденные участ-
ки. Не менее важна их роль и для поддержания эу-
плазматических образований [27, 28, 34, 42].

В подавляющем большинстве случаев иглы у ра-
диолярий сплошные, без внутреннего полого кана-
ла (рис. 1). Но иногда у отдельных экземпляров ра-
диолярий среди основных игл наблюдаются полые 
трубковидные радиальные образования, имеющие 
внутри полый канал или полость (рис. 2, 3).

Долгое время считалось, что только радиолярии 
подтипа Phaeodaria могут иметь полые иглы, а у ра-
диолярий подтипа Polycystina иглы всегда сплош-
ные. Только в середине 70-х годов прошлого века 
полые иглы были впервые обнаружены Ж. Дефлан-
дром и М.Г. Петрушевской у радиолярий подтипа 
Polycystina [26, 41, 58].

Полые иглы и иные полые структуры скеле-
та установлены нами у отдельных представите-
лей 47 видов во всех пяти классах радиолярий-
полицистин: Aculearia, Stauraxonaria, Sphaerellaria, 
Spumellaria и Nassellaria (табл. 1).

При этом полые иглы являются характер-
ным морфологическим признаком скелетов толь-
ко у представителей отряда Anakrusata, у рода 
Capnuchosphaera из класса Sphaerellaria, и у некото-
рых видов спумеллярий (Secuicollacta vallipuellae) 
и насселлярий (роды Nothotripodiscinus, Archipilium 
и Lychnocanium). В остальных случаях (табл. 1) на-
ми отмечено только единичное появление полых 
игл или иных полых структур скелета в отдельных 
экземплярах радиолярий, скелеты которых харак-
теризуются развитием сплошных стержневидных 
или трехгранных игл.

В настоящей статье на примере, главным обра-
зом, радиолярий палеозоя, впервые систематизиру-
ются полые структуры скелетов радиолярий, при-
водится их краткое описание, показывается мор-
фофункциональное значение, связь их появления в 
скелетах с факторами окружающей среды.

ПОЛЫЕ ИГЛЫ РАДИОЛЯРИЙ

Полые иглы и иные полые структуры встреча-
ются в скелетах радиолярий крайне редко, поэтому 
неудивительно, что многие специалисты либо не 

Рис. 1. Форма и строение основных игл в скелетах Polycystina.
а, б – стержневидные иглы: а – стержневидная, б – стержневидная, укрепленная у основания растяжками; в, г – конусо-
видные иглы: в – конусовидная, г – конусовидная с волосяным концом; д–з – граненые иглы: д – трехгранная с -образ-
ным сечением, е – трехгранная с Y-образным сечением, ж – спиралевидная, з – игла с апофизами; и – игла обрастающая 
скелетной тканью внешней оболочки скелета (а – по [27]; б–и – по [20, 28], с добавлениями).
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встречали их, либо не придавали им большого зна-
чения и как бы “не замечали”. Считается, что по-
добные образования – это своего рода экзотика.

На создание полых игл организм, скорее всего, 
тратит меньше внутренней энергии и строительно-
го материала [49]. В неблагоприятных условиях сре-
ды обитания это могло стать одним из важных фак-
торов в борьбе за выживание. В связи с тем, что по-
лые иглы, несмотря на редкость, свойственны пред-
ставителям всех классов радиолярий (табл. 1), мож-
но считать ген полых игл включенным в общий ге-
нотип типа радиолярий. По-видимому, данный уча-
сток генома имеется у каждого вида во всех классах 
радиолярий, однако он находится в латентном со-
стоянии и “просыпается” только в экстремальных 
ситуациях либо иных специфических условиях, что 
не противоречит представлениям современной ге-
нетики и эволюционной теории [23].

Впервые серьезное внимание на полые кана-
лы в иглах радиолярий обратил Ж. Дефляндр [41], 
выявив их у представителей Nothotripodiscinus 
johannismonicae Deflandre, 1972. Несколько позд-

нее М.Г. Петрушевская также обнаружила по-
лые иглы у представителей класса Nassellaria: 
Archipilium orthopterum Haeckel, 1881 из донных 
четвертичных отложений тропической Пацифики 
(рис. 2, ж) [26, 58].

Примеры полых игл из четвертичных донных 
отложений Антарктики у сферических пористых 
радиолярий из класса Sphaerellaria1: скол иглы 
Stylosphaera minor Clark et Campbell, 1942 с много-
численными внутренними слоями (рис. 2в) и кон-
чик полой иглы Amphisphaera neptunus Haeckel, 
1887 (рис. 2б; рис. 3а, б), а также полые иглы у 
радиолярий из класса Stauraxonaria: Lithelius sp. 
(рис. 3в, г), позволили М.Г. Петрушевской сделать 
заключение о том, что полые иглы встречаются и у 
других радиолярий подтипа Polycystina [26, 27, 58]. 
Однако, она считала, что радиальные иглы с вну-
тренним каналом архаичны и нетипичны для кай-
нозойской фауны радиолярий, а наличие полых игл 
1 Классификация радиолярий на уровне высших таксо-

нов приводится согласно исследованиям М.С. Афана-
сьевой и Э.О. Амона [5, 32].

Рис. 2. Форма и строение полых игл в скелетах Polycystina.
а – субцилиндрическая, неупорядоченно ветвящаяся игла (по [28, рис. 60, 1]); б – кончик иглы Amphisphaera neptunus 
Haeckel, 1887 (по [28, рис. 19, VII]); в – скол иглы Stylosphaera minor Clark et Campbell, 1942 с многочисленными вну-Clark et Campbell, 1942 с многочисленными вну- et Campbell, 1942 с многочисленными вну-et Campbell, 1942 с многочисленными вну- Campbell, 1942 с многочисленными вну-Campbell, 1942 с многочисленными вну-, 1942 с многочисленными вну-
тренними слоями и внутренней капсулой (по [28, рис. 19, VIII]); г – трубчатая игла (по [28, рис. 14, IV], с добавления-IV], с добавления-], с добавления-
ми); д, е – схема строения полой иглы: д – продольное сечение, е – поперечное сечение (стрелками указаны: 1 – капсулы, 
2 – трубки-каналы, 3 – полости игл, 4 – пластины-распорки); ж – строение скелета Archipilium orthopterum Haeckel, 1881 
(по [27, рис. 369]); з – схема строения иглы Capnuchosphaera lea De Wever, 1979, показывающая основные структурные 
элементы иглы на разных уровнях поперечных срезов (обозначено стрелками) (по [42, fig. 129, 1]).
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Рис. 3. Полые структуры в скелетах Sphaerellaria (а, б), Stauraxonaria (в, г, ж, з), Nassellaria (д, е), Aculearia (и, 
к) и Spumellaria (л-р).
а, б – Amphisphaera neptunus Haeckel, 1887 (из [26, pl. 28, figs. 3, 4]): а – ×800, б – ×5200; в, г – Lithelius (?) sp. (по [26, 
pl. 33, figs. 1, 2]): в – ×6200, г – ×670; д, е – Lychnocanium bellum Clark et Campbell, 1942: д – ×2000 (из [27, табл. II, фиг. 8]), 
е – ×420; ж – Stylodictyon composita (Kozlova, 1966), ×600; з – Stylodictya carteri Amon, 2000, ×400; и – Fasciculata gen. et sp. 
indet. (по [64, fig. 7, 19]) ×100; к, л – простые полые трубки (по [63, pl. 4, 20, pl. 7, figs. 6]): к – Palaeospiculum devoncourte-
nsis Won, 1999, ×480, л – Spongomassa gigantea Won, 1999, ×255; м, н – двойные полые трубки, состоящие из внутренних и 
внешних трубок (из [63, pl. 5, fig. 7; pl. 9, fig. 18]): м – Archeoentactinia tetractinia Won, 1999, ×150, н – Archeoentactinia deli-
cata Won, 1999, ×960; о – трубки, разделенные на секции, которые напоминают серию капелек (из [63, pl. 10, fig. 11]): Pro-
tobiramus biaxialus Won, 1999, ×300; п, p – Secuicollacta vallipuellae MacDonald, 1998 (по [49, figs. 3.8, 3.9, 3.10]): п – в по-в по- по-по-
лости одной из полых игл видна внутренняя капсула, ×310; р – внутренняя полость иглы большого диаметра ×240.

связано только с особенностями формирования ске-
летов в онтогенезе радиолярий.

Полые иглы и иные полые структурные элемен-
ты не получили широкого распространения в скеле-

тах радиолярий. Вместе с тем, полые иглы и полые 
структуры, согласно нашим наблюдениям и анали-
зу литературных данных, можно встретить как у ра-
диолярий палеозоя, так и у представителей радио-
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Таблица 1. Виды радиолярий подтипа Polycystina с полыми структурами в скелетах
Класс Отряд Вид Возраст

Sphaerellaria
Haeckel, 1881

Anakrusata 
Nazarov, 1977

Anakrusa conspersa Nazarov, 1977 O2l
Anakrusa myriacantha Nazarov, 1977 O2l
Aulielina aspersa Nazarov, 1977 O2l

Inaniguttata 
Nazarov et Ormiston, 1984 Inanigutta dasysa (Nazarov, 1976) O2l

Entactiniata 
Riedel, 1967

Astroentactinia crassata Nazarov, 1975 D3fm1

Bientactinosphaera zuraevi Afanasieva et Amon, 2011 D3fm1

Entactinia bella Afanasieva et Amon, 2011 D3fm1

Helioentactinia valavica Nazarov et Ormiston, 1993 D3fm1

Entactinia paula Foreman, 1963 D2ef3

Sphaerellata
Haeckel, 1887

Amphisphaera neptunus Haeckel, 1887 Recent
Stylosphaera minor Clark et Campbell, 1942 Recent
Capnuchosphaera theloides De Wever, 1979 T3

Capnuchosphaera triassica De Wever, 1979 T3

Capnuchosphaera sp. A T3

Capnuchosphaera lea De Wever, 1979 T2l-T3n

Spumellaria
Ehrenberg, 1875

Cancelliata
Afanasieva et Amon, 

2003 

Tetracircinata reconda Nazarov et Ormiston, 1984 P1ar
Haplentactinia alekseevi Afanasieva, 2000 D3fm1

Haplentactinia rhinophyusa Foreman, 1963 D3fm1

Polyentactinia rudihispida Nazarov et Ormiston, 1993 D3fm1

Polyentactinia circumretia Nazarov et Ormiston, 1993 D3fr2

Secuicollacta vallipuellae MacDonald, 1998 S1ll3

Archeoentactinia delicata Won, 1999 С2

Archeoentactinia incaensis Won, 1999 С2

Archeoentactinia tetractinia Won, 1999 С2

Protobiramus biaxialus Won, 1999 С2

Spongiata
Afanasieva et Amon,

2003 

Tetragregnon quadrispinosa (Foreman, 1963) D3fr2-fm1

Spongomassa gigantea Won, 1999 С2

Spongomassa sp. 1 С2

Aculearia
Afanasieva, 1999

Fasciculata
Afanasieva et Amon, 

2003 

Ceratoikiscum? cf. vimenum Nazarov et Ormiston, 1983 D3fr2

Nazarovites pinnula Afanasieva, 2000 D3fr2

Palaeoscenidium scaurum Afanasieva, 2000 D3fr2

Palacantholitus stellatus Deflandre, 1973
C1t3
D3fr2
D2ef3

Fasciculata gen. et sp. indet. С3

Palaeospiculum arcussimile Won, 1999 С2

Palaeospiculum burkensis Won, 1999 С2

Palaeospiculum dendroeides Won, 1999 С2

Palaeospiculum devoncourtensis Won, 1999 С2

Palaeospiculum georginaensis Won, 1999 С2

Palaeospiculum parvum Won, 1999 С2

Palaeospiculum radiatum Won, 1999 С2

Stauraxonaria
Afanasieva et 
Amon, 2005

Spongodiscata
Haeckel, 1881

Stylodictyon composita (Kozlova, 1966) P2i
Tholodiscus fresnoensis (Foreman, 1963) K2cp-m
Stylodictya carteri Amon, 2000 K2st2-cp1

Spongurata 
Haeckel, 1862 Lithelius (?) sp. Recent

Nassellaria
Ehrenberg, 1847

Cyrtidinata
Haeckel, 1881

Nothotripodiscinus johannismonicae Deflandre, 1972 Recent
Archipilium orthopterum Haeckel, 1881 Recent
Lychnocanium bellum Clark et Campbell, 1942 P2i-Q
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лярий мезозоя и кайнозоя (табл. 1). При этом полые 
элементы скелета радиолярий можно обнаружить не 
только при работе в сканирующем электронном ми-
кроскопе, но и при исследовании препаратов в про-
ходящем свете оптического микроскопа. Иглы, кото-
рые выглядят как сплошные на фотографиях СЭМ, в 
действительности могут быть полыми, что выявля-
ется лишь при просмотре скелетов на просвет. С по-
добным явлением столкнулась М.-З. Вон при иссле-
довании среднекембрийских радиолярий Австралии 
(рис. 3о) [63], а также мы при работе с меловыми и 
палеогеновыми формами (рис. 3е–з) [1].

Строение полых игл и иных полых скелетных 
образований различно: они могут представлять со-
бой простые полые трубки (рис. 2а, ж; рис. 3к, л; 
табл. I, фиг. 1–3, 6, 7, 14, 15), но могут быть устрое-
ны много сложнее (рис. 2б–е, з; рис. 3м–о).

Своеобразные полые иглы развиты у средне-
позднетриасовых представителей подсемейства 
Capnuchosphaerinae (рис. 2з) [42, 43]. Здесь иглы 
в основании толстые, полые, средняя часть игл – 
вздутая, нередко винтообразная. Она разделе-
на внутренними вертикальными перегородками 
на три внутренних канала, которые открываются 
в нижнюю часть иглы тремя порами. Концы игл – 
тонкие, стержневидные.

М.-З. Вон [63] описала два типа полых игл у 
среднекембрийских радиолярий Австралии: про-
стые трубки (рис. 3к, л) и двойные трубки (рис. 3м, 
н), состоящие из внутренних и внешних трубок. 
При этом оба типа полых игл могут встречаться у 
одного экземпляра, а двойная трубка может превра-
щаться в простую посредством слияния стенок на 
дистальном конце. Кроме того, М.-З. Вон замечено, 
что полости в трубках разделены на секции и напо-
минают серию капелек (рис. 3о), правда, это может 
быть видно только в световом микроскопе.

Нами выявлены полые иглы, которые, по край-
ней мере, в своей проксимальной трети, имеют 
сложное внутренне строение (рис. 2б–е; табл. I).

Одни полые иглы и перекладины разделены го-
ризонтальными пластинчатыми септами (рис. 2г, д; 
табл. I, фиг. 9, 17, 18).

Другие полые иглы осложнены развитием осо-
бых капсул (рис. 2в–е; табл. I, фиг. 10, 13), которые 
поддерживаются точно по центру иглы радиаль-
ными пластинчатыми септами (рис. 2в–е; табл. I, 
фиг. 5, 10, 13, 21), нередко сдвоенными (рис. 2е; 
табл. I, фиг. 5, 10). Цепочки капсул, следуя друг за 
другом, протягиваются вдоль длины полой иглы и 
соединяются друг с другом, скорее всего, тонкими 
трубками-каналами (рис. 2г, д). Аналогичные вну-
тренние капсулы можно видеть на сколе полой иглы 
с многочисленными внутренними слоями (рис. 2в) 
на рисунке М.Г. Петрушевской [28] и в полости не-
которых игл (рис. 3п) силурийских радиолярий, об-
наруженных Ю. Макдональдом [49]. К сожалению, 
данные изображения внутренних капсул приведе-

ны без комментариев этого редкого явления. Похо-
жие внутренние капсулы в форме капелек (рис. 3о) 
были отмечены М.-З. Вон [63].

Капсулы полые (табл. I, фиг. 10). Если же они 
сплошные (табл. I, фиг. 13), то это, скорее всего, яв-
ление вторичное. Толщина стенки капсулы срав-
нима с толщиной стенки полой иглы или несколь-
ко меньше ее (табл. I, фиг. 10). Внутренняя поверх-
ность полой иглы гладкая, а внутренняя и внешняя 
поверхности капсул неровные, с мелкими бугорка-
ми и выступами (табл. I, фиг. 10, 13).

Следует отдельно заметить, что мы не рассма-
триваем в качестве полых игл образования в фор-
ме длинных лопастей, присущих представите-
лям отряда Radiiformata из класса Stauraxonaria: 
Quadrirenis Nazarov et Ormiston, 1985, Quinqueremis 
Nazarov et Ormiston, 1983, Defladrella De Wever et 
Caridroit, 1984, Ormistonella De Wever et Caridroit, 
1984 и Nazarovella De Wever et Caridroit, 1984, до-
статочно широко распространенных в верхнека-
менноугольных и пермских отложениях (табл. 1).

У данных форм ставраксонных радиолярий по-
лыми являются не иглы, а длинные лопасти или “ру-
ки”, т.е. структуры иного уровня организации скеле-
та. Часто, например, у Nazarovella, полые структу-
ры у проксимального основания представляют со-
бой трубки, а далее, по всей длине лопасти, трубки 
размыкаются, образуя своеобразный желоб. У неко-
торых форм, например, у Deflandrella, лопасти вну-
три разделены септами на отдельные камеры (5 и 
более). У представителей Quadriremis лопасти в 
дистальной половине прободены крупными порами 
четырехугольного или близкого к нему облика, что, 
несомненно, облегчало скелет [5, 32, 42, 55].

Можно предположить, что эти крайне интерес-
ные полые структуры и, особенно, длинные жело-
бообразные лопасти являлись своеобразной под-
держкой особых аксоподий-жгутиков, которые ак-
тивно поддерживали организм с довольно тяжелым 
и массивным скелетом в состоянии парения (фло-
тирования) и для перемещений в водной среде.

О ФУНКЦИОНАЛЬНОМ ЗНАЧЕНИИ  
ПОЛЫХ ИГЛ РАДИОЛЯРИЙ

Функциональное и физиологическое назначение 
камер и капсул в полых иглах не вполне ясно. Од-
нако вполне правдоподобно, что подобные полые 
иглы предназначены для выполнения дополнитель-
ных функций.

Гипотетически возможно, что камеры и капсулы 
в полых иглах могли быть частью общего гидроста-
тического аппарата, позволявшего индивидуально-
му организму:

1) менять горизонт пребывания в толще воды, 
избегая неблагоприятных сезонных внешних воз-
действий (похолодание, снижение и флуктуации со-
лености, содержания растворенного SiO2 и др.);
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Таблица I. Фотоизображения радиолярий с полы-
ми структурами скелетов
Средний ордовик, лландейльский ярус, Восточный 
Казахстан, Юго-Западное Предчингизье, р. Чаган (из 
[18] – фиг. 1, 2). Нижний карбон, верхнетурнейский 
подъярус, Оренбургское Предуралье – фиг. 3. Средний 
девон, верхний эйфель, формация Хотеч, Пражский 
бассейн, Чешская Республика – фиг. 4, 5. Верхний де-
вон, нижнефаменский подъярус: Полярный Урал, Лем-
винская зона, р. Пальник-Ю – фиг. 6-15; Средний Урал, 
Пермский край, р. Вильва – фиг. 16-21.
Фиг. 1, 2. Anakrusa myriacantha Nazarov, 1977, экз. ГИН, 
№ 4333: 1 – (штрих = 30 мкм), 2 – (штрих = 157 мкм).
Фиг. 3–5. Palacantholithus stellatus Deflandre, 1973: 
3 – экз. ПИН, № 5247/15673 (штрих = 126 мкм); 4, 
5 – экз. ПИН, № 5323/15985: 3 – (штрих = 110 мкм), 
5 – фрагмент (штрих = 13 мкм)
Фиг. 6, 7. Astroentactinia crassata Nazarov, 1975, экз. 
ПИН, № 5312/15914: 6 – фрагмент (штрих = 29 мкм), 
7 – (штрих = 86 мкм).
Фиг. 8, 9. Tetragregnon quadrispinosa (Foreman, 1963), 
экз. ПИН, № 5312/15721: 8 – (штрих = 46 мкм), 9 – фраг-
мент (штрих = 13 мкм).
Фиг. 10, 11. Bientactinosphaera zuraevi Afanasieva et 
Amon, 2011, экз. ПИН, № 5312/15732: 10 – фрагмент 
(штрих = 5 мкм), 11 – (штрих = 68 мкм).
Фиг. 12, 13. Entactinia bella Afanasieva et Amon, 2011, 
экз. ПИН, № 5312/15760: 12 – (штрих = 50 мкм), 
13 – фрагмент (штрих = 5 мкм).
Фиг. 14, 15. Polyentactinia rudihispida Nazarov et 
Ormiston, 1993, экз. ПИН, № 5312/15765: 17 – фрагмент 
(штрих = 18 мкм), 18 – (штрих = 59 мкм).
Фиг. 16, 17. Haplentactinia rhinophyusa Foreman, 1963, 
экз. ПИН, № 5369/15618: 16 – (штрих = 62 мкм), 
17 – фрагмент (штрих = 13 мкм).
Фиг. 18–21. Haplentactinia alekseevi Afanasieva, 2000: 
18, 19 – экз. ПИН, № 5369/15619: 18 – фрагмент 
(штрих = 13 мкм), 19 – (штрих = 59 мкм); 20, 21 – экз. 
ПИН, № 5369/15637: 20 – (штрих = 62 мкм), 21 – фраг-
мент (штрих = 12 мкм).

исчезать, тогда удельная масса тела увеличивается 
и радиолярии опускаются. Когда вакуоли восста-
навливаются, клетка поднимается в верхние слои 
воды [28, 35].

Главный фактор, способствующий замедлению 
движения радиолярий, это увеличение удельной 
поверхности тела, сопровождающееся увеличени-
ем силы трения. В этом случае лучшему парению 
организма в толще вод также способствует расчле-
нение поверхности цитоплазматического тела ра-
диолярий. При этом важную роль играют скелет-
ные образования, способствующие расчленению 
наружной поверхности и являющиеся как бы “под-
мостками”, на которых разыгрываются основные 
физиологические процессы [2].

В наибольшей степени поверхность тела ради-
олярий увеличивается нитевидными аксоподиями, 
имеющими множество лабильных ворсинок [25]. 
Увеличение или уменьшение числа микроворсинок 
приводит к изменению площади поверхности ак-
соподий. При этом общая поверхность аксоподий 
в тысячи раз больше, чем поверхность собствен-
но тела организма (при одной и той же массе те-
ла). И именно благодаря такой большой удельной 
поверхности аксоподии поддерживают организм во 
взвешенном состоянии и служат тончайшим гидро-
статическим аппаратом для успешного парения ра-
диолярий в толще воды.

Скорость погружения или всплывания радиоля-
рий любой формы зависит от формы клетки, прямо 
пропорциональна квадрату оптимального радиуса 
тела, разности плотностей цитоплазмы и морской 
воды и обратно пропорциональна вязкости среды. 
При этом следует помнить, что радиолярии очень 
малы, поэтому вода для них по плотности, как для 
нас вазелин [10, 28].

Полые, как и другие иглы, также служат для це-
ли оптимизации взвешенного парения в морской 
воде (рис. 1, 2, 3), увеличивая общую поверхность 
тела. Они облегчают скелет, уменьшая общую его 
массу, наподобие того, как это встречается у дру-
гих простейших, имеющих опаловый внутренний 
скелет. Таковы, к примеру, скелеты силикофлагел-
лят, состоящие из полых перекладин, выполненных 
из аморфного кремнезема [48], известные с ранне-
го альба [51]. У многих солнечников в эктоплаз-
ме формируются на поверхности клетки иглы раз-
ного облика (пластинки, диски, трубочки, вилочки 
и др.), построенные либо из опала, либо имеющие 
хитиноидную природу. У Sticholonche (Taxopodida) 
минеральный скелет представлен розетками опало-
вых игл, расположенных на границе эндо- и экто-
плазмы; иглы имеют вид трубочек. Скелет феода-
рий образован отдельными опаловыми иглами, ча-
сто полыми внутри. Формирование таких игл в про-
цессе онтогенеза у феодарий отлично от радиоля-
рий: у феодарий кремнезем откладывается по пе-
риферии матричного пузырька, имеющего форму 

2) мигрировать в поисках пищи вслед за фито- и 
бактериопланктоном в его суточном цикле;

3) ориентировать тело в водном пространстве в 
процессе охоты для захвата живых микроорганиз-
мов или пищевых частиц.

Эта гипотеза не лишена оснований, так как уже 
давно замечены вертикальные миграции современ-
ных радиолярий в толще воды на десятки метров с 
суточной и сезонной регулярностью [5, 28, 36, 47]. 
А. Мацуока [50] наблюдал не менее четырех пове-
денческих стратегий различных радиолярий при 
поимке пищи (органическая взвесь, бактерии, ди-
нофлагелляты, диатомеи и др.), как минимум две из 
которых требуют особой ориентировки тела в про-
странстве и связаны с целенаправленными переме-
щениями в толще воды.

Известно, что для обеспечения гидростазиса, 
т.е. для взвешенного равновесного флотирования 
(парения) в морской воде, в организме радиоля-
рий есть особые функциональные вакуоли – мно-
гочисленные крупные жировые включения вели-
чиной 3–4 мкм и газовые вакуоли, приводящие к 
уменьшению удельной массы тела. Вакуоли могут 
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леты таких радиолярий были по-разному ориенти-
рованы полыми иглами, т.е. “ногами”, вниз, вверх 
или вбок. Вероятно, положение тела в пространстве 
было небезразлично и позволяло выпустить ловчие 
аксоподии в направлении наиболее вероятной тра-
ектории перемещения пищевых частиц в конкрет-
ной жизненной ситуации [50].

По мнению М.-З. Вон [63], трубчатые полые 
структуры появляются у радиолярий в среднем кем-
брии уже вполне сформированными, более того, 
наблюдаются признаки их усложнения: появление 
двойных трубок и секционных трубок с “капелька-
ми” наряду с простыми полыми иглами (рис. 3к–о). 
Однако, с одной стороны, названное разнообразие в 
величине полостей внутри трубок, свидетельствует 
о том, что процесс формообразования прошел еще 
не до конца и единый морфотип пока не сформиро-
ван. На это же указывают случаи присутствия про-
стых и двойных трубок у одного экземпляра, а так-
же различное число трубчатых образований у раз-
ных представителей одного вида. С другой сторо-
ны, трубки, разделенные на секции, являются яв-
ным древним прообразом капсул-цистерн, возник-
ших позднее в девоне, и не исключено, что они так-
же выполняли функцию ориентации.
Таким образом, появление полых структур в сред-
нем кембрии отражает важный этап в общем эво-
люционном развитии радиолярий – совершенство-
вание анатомических, физиологических и поведен-
ческих особенностей, позволявших лучше приспо-
собиться к планктонному образу жизни и более ак-
тивно осваивать верхние горизонты водного стол-
ба. С другой стороны, формирование полых струк-
тур скелета могло стать важным фактором в борь-
бе за выживание в стрессовых ситуациях неблаго-
приятных условий среды обитания.

РАСПРОСТРАНЕНИЕ В ФАНЕРОЗОЕ 
МОРФОТИПОВ РАДИОЛЯРИЙ  

С ПОЛЫМИ ИГЛАМИ

Самые древние из ископаемых радиолярий (на-
чало раннего кембрия) характеризуются доминиро-
ванием сплошных субцилиндрических, конусовид-
ных и граненых игл. Полые иглы у радиолярий по-
являются несколько позже в среднем кембрии. Да-
лее полые иглы не раз появляются у радиолярий в 
различных системах фанерозоя. Распространение 
полых структур во времени и пространстве показы-
вает сопряженность их появления и вариаций раз-
нообразия с важными этапами исторического раз-
вития Земли и определенными палеогеографиче-
скими обстановками.

Ранний-средний кембрий

Самые древние раннекембрийские сферические 
радиолярии были установлены А. Брауном с кол-

будущей иглы, поэтому внутри сформированной 
иглы остается полость [13].

Внутренние полости капсул (рис. 2в, г, д-1, е-1) 
и камер (рис. 2г-3, д-3, е-3) в полых иглах (рис. 2а-3, 
ж-3) могли быть заполнены газом или, скорее все-
го, жидкой субстанцией, по плотности меньшей, 
чем средняя плотность эктоплазмы (например, эта 
субстанция может быть лишена белковых молекул 
и/или их агрегатов). При этом внутренняя полость 
полой иглы с развитыми капсулами могла быть за-
полнена эктоплазмой, либо другой жидкой субстан-
цией, близкой к ней (рис. 2г-3, д-3, е-3).

Установленные нами в полых образованиях 
пластины-распорки (рис. 2д-4, е-4) и полые трубки-
каналы, соединяющие капсулы (рис. 2г-2, в-2), ве-
роятно, способны предотвратить смешивание раз-
личных по плотности и вязкости жидких субстан-
ций внутри и вне капсул, а также внутри полой 
иглы или иных полых структур скелета в целом.

Таким образом, капсулы и камеры играли роль 
своего рода цистерн, заполненных более легкой 
жидкостью. Подобные цистерны придавали орга-
низму дополнительную плавучесть. Кроме того они 
могли обеспечивать ориентирование тела радиоля-
рии в водном пространстве. Здесь уместна анало-
гия с аммонитами, у которых нежилые камеры ра-
ковины заполнены газом, что позволяет им ориен-
тироваться и плавать в любых направлениях.

Эта дополнительная функция пространственной 
ориентации организма, привнесенная полыми игла-
ми, может быть названа “функцией ориентации”.

Закономерен вопрос, сколько таких гидроста-
тических приспособлений – полых игл – требуется 
одному, отдельно взятому, организму, даже если ор-
ганизм обладает многоиглистым скелетом? Скорее 
всего, немного – одна, две, три, до пяти.

Для перемены глубины, в принципе, достаточно 
одной иглы, но если имеются две иглы или более, то 
они должны располагаться не биполярно, а монопо-
лярно, т.е. размещаться, концентрироваться у одно-
го из полюсов (табл. I, фиг. 6, 7, 12, 13). Одна, две 
или более таких полярных полых игл могут подни-
мать организм вверх наподобие аэростата. В связи с 
этим интересен факт монополярного развития толь-
ко одной полой иглы у Entactinia bella Afanasieva et 
Amon (табл. I, фиг. 12, 13) и трех игл у многоиглисто-
го скелета Astroentactinia crassata Nazarov (табл. I, 
фиг. 6, 7) из нижнего фамена Полярного Урала.

Если исходить из принципа минимакса (т.е. до-
стижения максимального результата при минималь-
ных затратах энергии, вещества и информации), то 
трех игл достаточно для обеспечения парения на 
заданной глубине и ориентировке тела в простран-
стве. Подобным расположением трех полых игл от-
личаются скелеты насселлярий сем. Lychnocaniidae: 
Lychnocanium bellum Clark et Campbell (рис. 3е) и 
Archipilium orthopterum Haeckel (рис. 2ж). Однако 
надо признать, что в прижизненном положении ске-
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легами [37–39] в Китае, на платформе Янцзы, из 
формаций Куанчуанпу и Хетан провинций Шэнь-
си и Чшэцзян. Эти уникальные находки из погра-
ничных отложений терминального неопротерозоя и 
раннего кембрия (немакит-далдынский век – нача-
ло томмотского) [65] проливают новый свет на ран-
нюю историю становления радиолярий2, посколь-
ку на переходе от венда (эдиакария) к кембрию ске-
леты радиолярий представляют собой уже впол-
не сформированные конструкции, т.е. достигшие 
зрелой стадии развития и характеризуют организ-
мы, уже приспособленные к планктонному образу 
жизни. Отметим также то обстоятельство, что па-
леогеографическая обстановка в рассматриваемом 
районе в раннем кембрии характеризовалась мел-
ким шельфом и широким распространением анок-
сийных условий, чередованием событий аноксии и 
дизоксии [44]. А. Браун справедливо полагает, что 
именно эти палеоокеанографические условия спо-
собствовали обретению радиоляриями планктон-
ного образа жизни, вытеснив их из придонных сло-
ев воды, слабо обогащенных кислородом.

В скелетах атдабанской фауны радиолярий, 
описанной Б.Б. Назаровым [15, 16, 18] из регио-
на развития верхнедокембрийских-кембрийских 
кремнисто-карбонатных отложений южной окраи-
ны Кузнецкого Алатау в Казахстане (Батеневский 
кряж, хр. Азыртал), полые структуры не присут-
ствуют. Аналогично обстоит дело с радиолярия-
ми из кремнистых образований нижнекембрийской 
шашкунарской свиты (ботомский век) в Бийско-
Катунской зоне Горного Алтая [11, 24, 56].

Таким образом, скелетные иглы радиолярий 
на протяжении почти всего раннего кембрия от 
немакит-далдынского до ботомского века не по-
казывают тенденции к образованию полых струк-
тур. Однако следует заметить, что во всех назван-
ных выше случаях сохранность исходного мате-
риала плохая или очень плохая, скелеты всегда 
перекристаллизованы либо полностью (чаще) ли-
бо частично (реже). Не исключено, что полости 
и полые каналы в иглах были заполнены в диа-
генезе минеральным веществом, поэтому оконча-
тельное решение по поводу отсутствия полых игл 
у раннекембрийских радиолярий пока не может 
быть принято.

Среднекембрийские радиолярии с полыми 
иглами известны из Джорджина Бесин Квинслен-
да и Северных Территорий Австралии [63]. Они 
были обнаружены в карбонатных конкрециях из 

2 Если более точно, то находки радиолярий и губок сде-
ланы в стратиграфическом интервале комплексной зо-
ны Anabarites trisulcatus–Protohertzina anabarica яруса 
Meishucunian [39], что отвечает нижней части немакит-
далдынского яруса Сибири [61]. В опорном разрезе в 
провинции Шэньси это совсем близко, в нескольких 
метрах, к кровле формации Деньин эдиакарского воз-
раста [39].

вулканогенно-осадочных, кремнистых и карбонат-
ных толщ формаций Битл Крик, Инка и известня-
ков Девонкурт. Названные толщи датированы сред-
ним кембрием и показывают переход от темплтон-
ского века к андиллскому3 по ярусной шкале Ав-
стралии.

Полые иглы встречены у представителей 13 ви-
дов 4 родов радиолярий (табл. 1):

– иглистые Aculearia из отряда Fasciculata 
(рис. 3к): семь видов (из девяти) рода Paleospiculum 
Won, 1999 (P. arcussimile Won, P. burkensis Won, 
P. dendroeides Won, P. devoncurtensis Won, P. geo-
rginaensis Won, P. parvum Won и P. radiatum Won);

– сферические губчатые Spumellaria из отря-
да Spongiata (рис. 3л): два вида (из четырех) ро-
да Spongomassa Won, 1999 (Spongomassa sp. 1 и 
S. gigantea Won);

– сферические губчатые Spumellaria из отря-
да Cancelliata (рис. 3м–о): три вида (из пяти) ро-
да Archeoentactinia Won, 1999 (A. delicata Won, 
A. incaensis Won и A. tetractinia Won) и единствен-
ный вид Protobiramus biaxialus Won, 1999.

Однако М.-З. Вон считала, что полые иглы рас-
пространены в изученной ею радиоляриевой фауне 
очень широко, чуть ли не у каждого из видов: “Many 
radiolarians of these Middle Cambrian faunas appear to 
consist of solid elements, more than one specimen of 
most taxa shows the tubular structure” [63, p. 300].

Среднекембрийский максимум обилия австра-
лийских таксонов с полыми структурами среди 
Aculearia, обусловлен, по-видимому, следующими 
обстоятельствами. К среднему кембрию мегаконти-
нент Гондвана, окраиной которого являлась совре-
менная Австралия, консолидировав обломки Роди-
нии, занимал значительную часть поверхности Зем-
ли [14]. Австралия была отделена от Лаврентии оке-
аном Япетус и располагалась в низких широтах в по-
лосе примерно от 0 до 40° с. ш. Если бóльшая часть 
мегаконтинента испытывала поднятие, то Австра-
лия и полоса Перигондванской платформы были 
пассивной окраиной, а вглубь австралийской окраи-
ны вдавалось мелкое море в виде округлого залива. 
Важно отметить, что климат был существенно тро-
пическим, и, более того, аридным. Мелководность 
в сочетании сухим жарким климатом и полуизоли-
рованностью от Мирового океана могла приводить 
к осолонению бассейна и повышению концентра-
ции солей в морской воде особенно вблизи дна. Рас-
пространение морфотипов с полыми иглами могло 
быть реакцией на подобные условия.

Напротив, палеоусловия атдабанского и бо-
томского веков Сибири и Казахстана демонстри-
ровали зрелость развития нормальных океаниче-
ских обстановок (вулканические дуги и сопрово-
ждающие их задуговые бассейны, устойчивые бас-

3 Соответствует переходу от тойонского яруса к майско-
му, включает амгинский ярус сибирской шкалы [45].
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сейны осадконакопления, сложнопостроенные 
кремнисто-карбонатно-терригенные толщи, услож-
ненные структуры фаунистических сообществ, 
средние и высокие значения плотности палеопо-
пуляций [29]). Возможно, нормальные океаниче-
ские условия Сибири и Казахстана не стимулирова-
ли развитие полых структур, однако единожды по-
явившись в стрессовых обстановках в Австралии, 
полые иглы и их геномное отображение стали на-
вечно вписанными в общий генотип радиолярий.

Поздний кембрий

В сравнении со средним, в позднем кембрии по-
лые иглы встречаются редко. В частности, О.Т. Обут 
[12, 24] привела характеристику древних сфери-
ческих радиолярий семейства Inaniguttidae, кото-
рые были обнаружены в базальтово-кремнисто-
терригенной засурьинской серии (верхний кем-
брий–нижний ордовик, батырбайский–аренигский 
ярусы), развитой в северо-восточной и централь-
ной частях Горного Алтая. Полые иглы не уста-
новлены, однако морфология игл отдельных эк-
земпляров, обозначенных как “unnamed Radiolaria” 
[12, табл. 2, фиг. 12–16], позволяет предположить 
наличие внутренней полости в широком основа-
нии иглы. Позднее эти формы были названы как 
Beothuka sp. family incertae sedis [24].

Среди многочисленных экземпляров радиоля-
рий, описанных М.-З. Вон [64] из карбонатных от-
ложений Кау Хед Груп Большого Северного полу-
острова Ньюфаундленда (Канада) мы обнаружили 
единственный экземпляр с полыми иглами, обозна-
ченный как “Genus et species indet. A” [64, fig. 7, 19] 
и принадлежащий, по нашему мнению, к иглистым 
Aculearia из отряда Fasciculata. Скелет состоит из 
четырех сравнительно коротких полых игл, три из 
которых раздвоены и расположены в одной плоско-
сти (рис. 3и).

Средний ордовик

Радиолярии с отчетливо наблюдаемыми полыми 
иглами (табл. I, фиг. 1, 2) были выявлены Б.Б. На-
заровым [17, 18, 21, 22] в отложениях среднего ор-
довика Восточного Казахстана (табл. 1). Весьма 
своеобразные радиолярии, относящиеся к родам 
Anakrusa Nazarov, 1977 и Aulielina Nazarov, 1977 
(Anakrusa myriacantha Nazarov, 1977; A. conspersa 
Nazarov, 1977; Aulielina aspersa Nazarov, 1977) из 
карбонатов бестамакской свиты юго-западных 
предгорий хребта Чингиз в бассейне р. Чаган были 
им изучены и описаны. Для этих форм, которые вхо-
дят в состав отряда Anakrusata класса Sphaerellaria, 
характерны простые сферы с большим числом (бо-
лее 20) полых, сравнительно толстых игл разной 
длины. Еще один представитель с полыми струк-
турами из тех же лландейло–раннекарадокских 

отложений Восточного Казахстана – Inanigutta 
dasysa (Nazarov, 1976) из отряда Inaniguttata класса 
Sphaerellaria. Характеризуя род Inanigutta Б.Б. На-
заров отметил, что это формы “с одной, преимуще-
ственно пористой оболочкой и 6 иглами, которые 
связаны с полыми или сплошными лучами вну-
тренней сферы” [19, с. 72, выделено нами – авт.].

Распространение полых структур в ордовике у 
радиолярий Казахстана, который представлял со-
бой осевую часть Палеоазиатского океана, можно 
увязать с активизацией андезитового и базальтово-
го вулканизма островодужного типа [14, 29]. Про-
дукты (флюиды) подводных и надводных изверже-
ний влияли на химизм морской воды, повышая кон-
центрацию растворенного кремнезема, что повлек-
ло возникновение особых радиолярий Anakrusata.

Некоторые формы из приводимых О.Т. Обут [24, 
табл. II, фиг. 4, 5, 7] изображений позднеордовик-
ских радиолярий могут содержать полые иглы, од-
нако вопрос требует дальнейших прояснений. Это 
Kalimnasphaera cf. maculosa Webby et Blom [24, 
табл. II, фиг. 4, 5] и Borisella subulata Webby et Blom 
[24, табл. II, фиг. 7] из терригенно-карбонатной тех-
теньской свиты ашгиллского возраста в северо-
западной части Горного Алтая, которые мы пока 
не вводим в окончательный список форм с полыми 
структурами (табл. 1).

Ранний силур

Фауна радиолярий хорошей сохранности 
позднелландоверийского возраста была описа-
на Ю. Макдональдом [49] из слоистых известня-
ков и карбонатных конкреций формации Кейп Фи-
липс, о-в Корнуоллис, Арктическая Канада. Сре-
ди установленных радиолярий вид Secuicollacta 
vallipuellae MacDonald, 1998, принадлежащий от-
ряду Cancelliata класса Spumellaria, обладает уни-
кальным, по мнению Макдональда, строением4: у 
скелетов широко развиты трубчатые полые основ-
ные и второстепенные иглы (рис. 3п–с). Иглы часто 
обломаны, при этом на отдельных образцах видно, 
что в полости некоторых игл видна внутренняя кап-
сула (рис. 3п). Полости в иглах обладают большим 
диаметром (рис. 3р, с), чем, вероятно, обусловле-
на их хрупкость, однако, по мнению Макдональда, 
широкое развитие полых структур позволяет ради-
оляриям уменьшать вес скелета, сокращать расход 
вещества и энергии на его построение.

Девон

Значительный интерес представляют данные по 
распространению полых структур в скелетах радио-
4 “Occasional specimens show one or two truncated spines 

with a small conical extension (Fig. 7.1); this possibly rep-
resents the renewed growth of spines broken during life” – 
[49, p. 592].
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лярий в девоне. Девон явился временем максималь-
но благоприятных условий для существования и раз-
вития радиолярий в палеозое. Их роль в экологии па-
леоокеана и седиментогенезе неизмеримо возросла 
по сравнению с предшествующей раннепалеозой-
ской фазой развития. Именно в течение девона–пер-
ми возникло и оформилось фантастическое разно-
образие скелетных конструкций радиолярий. Эво-
люционные новации, найденные радиоляриями в 
предшествующие эпохи, в том числе полые структу-
ры, в девоне получили дальнейшее развитие.

В течение девонского периода на востоке Древне-
русского континента (входившего в блок континен-
тов Лавруссия) наблюдались неоднократные транс-
грессии Уральского палеоокеана на запад в приле-
гающие районы Русской платформы и последую-
щие регрессии, что нашло свое выражение в ритми-
ческом чередовании и большом фациальном разно-
образии осадков и отразилось на палеобиогеогра-
фической приуроченности ассоциаций радиолярий. 
В начале среднего девона начался новый этап разви-
тия региона. Главной особенностью этого этапа бы-
ло постепенное погружение Русской платформы и, 
как следствие, трансгрессия Уральского палеоокеа-
на с востока. На востоке Русской платформ посте-
пенно формировались мелководные условия окраин-
ного моря Уральского палеоокеана.

Средний девон. Разнообразный комплекс ради-
олярий позднего эйфеля обнаружен на западной 
окраине Русской платформы в Пражском бассей-
не Чешской Республики [30, 31]. В конце поздне-
го эйфеля наблюдается значительный стресс ради-
оляриевой биоты перед началом кризисных собы-
тий, которые были обусловлены резкой сменой об-
становки седиментации в бескислородных услови-
ях придонных вод и связаны с началом формирова-
ния черных сланцев слоев Качак.

В этих кризисных условиях сформировались 
морфотипы радиолярий с полыми иглами, при-
надлежащие двум классам (табл. 1): Sphaerellaria – 
Entactinia paula Foreman, 1963 и многочисленные 
иглистые Aculearia – Palacantholitus stellatus De-
flandre, 1973 (табл. I, фиг. 4, 5).

Анализ изменения таксономического состава 
комплексов радиолярий вверх по разрезу показал 
вымирание 54.8% радиолярий близ границы с чер-
ными сланцами слоев Качак. При этом необходи-
мо особо отметить исчезновение, главным образом, 
относительно более глубоководных сферических 
губчатых видов Spumellaria (90.9%) на фоне выми-Spumellaria (90.9%) на фоне выми- (90.9%) на фоне выми-
рания 30.8% сферических пористых Sphaerellaria и 
42.9% иглистых Aculearia.

Поздний девон, средний фран. Пик таксономи-
ческого разнообразия радиолярий в среднем фра-
не позднего девона совпал с максимумом транс-
грессии Уральского палеоокеана на восток Рус-
ской платформы. Изменение палеобиогеографи-
ческой ситуации в начале доманикового времени 

среднего франа повлекло значительную перестрой-
ку рельефа морского дна, сероводородное зараже-
ние придонных вод и пик эвтрофикации Тимано-
Печорского моря [3, 30].

При этом, с одной стороны, общее повышение 
уровня моря в доманиковое время среднего франа 
и увеличение площади глубокого шельфа, а также 
периодические выбросы больших масс питатель-
ных веществ эндогенной природы и высококрем-
нистых вод по разломам рифтовой системы опре-
деляли в тепловодных условиях тропического кли-
мата Тимано-Печорского моря “вспышки” общей 
биопродуктивности и расцвет пелагических орга-
низмов, в том числе радиолярий.

С другой стороны, топографическое обособле-
ние относительно глубоководных участков внеш-
него шельфа вызвало в доманиковое время измене-
ние циркуляции водных масс с образованием бес-
кислородных условий сероводородного заражения 
вблизи морского дна. Возникновение бескислород-
ных обстановок вблизи дна привело к изменениям 
в сообществах планктонных и бентосных организ-
мов. Бентосная фауна в условиях сероводородного 
заражения придонных вод отсутствует полностью. 
Комплексы фауны доманиковой свиты Тимано-
Печорского бассейна очень своеобразны и принци-
пиально отличаются от выше- и нижележащих от-
ложений: доманиковая биота представлена, в основ-
ном, планктонными формами. Вместе с тем, во вре-
мя кислородной недостаточности в придонных во-
дах радиолярии заселяли среднюю и верхнюю пела-
гиаль эвтрофного доманикового бассейна.

На общем пульсационном фоне эволюции дома-
никового бассейна отмечено несколько пиков рез-
кой изменчивости видового и количественного со-
става комплексов радиолярий. Среди радиолярий 
доманиковой свиты выделены две морфологиче-
ских группы: сферические представители классов 
Sphaerellaria и Spumellaria и иглистые формы класса 
Aculearia, отличающиеся избирательной приурочен-
ностью к разным зонам моря и типам осадков [3, 30]:

– в нижней части разреза доманиковой свиты 
общее видовое разнообразие сферических таксо-
нов составляло 45 видов, в средней части – только 
12 видов, а в верхней части разреза резко возросло 
до 88 видов;

– видовое разнообразие иглистых Aculearia в 
нижней, средней и верхней частях разреза состав-
ляло, соответственно, 23, 11 и 33 вида.

Интересно отметить, что диапазон изменения 
разнообразия иглистых форм Aculearia в образцах 
средней части разреза доманиковой свиты колеблет-
ся от 1 до 8 видов, а сферические радиолярии играют 
явно подчиненную роль (1–7 видов). Очевидно, эко-
логическая ситуация в середине доманика допускала 
преимущественное развитие только иглистых форм 
Aculearia, приобретающих при данных условиях до-
минантное значение в ассоциации радиолярий.
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И именно у иглистых Aculearia морфотип полых 
игл получил преимущественное развитие у много-
численных представителей четырех видов четырех 
родов: Ceratoikiscum? cf. vimenum Nazarov et Ormis-Nazarov et Ormis- et Ormis-et Ormis- Ormis-Ormis-
ton, 1983, Nazarovites pinnula Afanasieva, 2000, Pal-
acantholitus stellatus Deflandre, 1973, Palaeoscenidi-Palaeoscenidi-
um scaurum Afanasieva, 2000 (рис. 4, д-з). У сфери-
ческих губчатых Spumellaria полые структуры ске-Spumellaria полые структуры ске- полые структуры ске-
лета встречены у представителей двух видов двух 
родов (рис. 4, в, г): Polyentactinia circumretia Naza-
rov et Ormiston, 1993 и Tetragregnon quadrispinosa 
(Foreman, 1963).

Морфотипы радиолярий с полыми иглами 
(табл. 1) могли сформироваться в условиях серо-
водородного заражения доманикового моря, анало-
гичных кризисной ситуации в позднеэйфельском 
Пражском бассейне, в результате пространственно-
временного переноса генетической информации из 
Пражского бассейна в Тимано-Печорский бассейн 
Северным путем (Западное направление) (рис. 4, 
I-А). При этом морфотип полых игл так же, как и 
в Пражском бассейне, получил преимущественное 
развитие у иглистых Aculearia.

Поздний девон, ранний фамен. История ради-
олярий фамена отличается затуханием морфоло-
гического многообразия. Радиолярии раннего фа-
мена развивались в условиях новой трансгрессии 
Уральского океана на Русскую платформу после 
перерыва в осадконакоплении на границе фран-
ского и фаменского веков. Первая половина фа-
менского века является временем значительного 
расширения морского бассейна. Однако в конце 
девонского периода Русская платформа испытала 
поднятие, морской бассейн сократился, а его воды 
имели повышенную соленость на фоне начавше-
гося похолодания климата.

Вероятно, в преддверии изменения экологиче-
ской ситуации и появились радиолярии с полыми 
иглами, как опережающая защитная реакция на из-
менение среды обитания. Это наглядно показыва-
ют региональные фауны радиолярий, населявшие 
акватории бассейнов Полярного и Среднего Урала.

Среди радиолярий раннего фамена Полярного 
Урала известны самые многочисленные морфоти-
пы с полыми иглами, представленные шестью ро-
дами из двух классов (табл. 1). При этом количе-
ственно доминировал морфотип с полой иглой у 
четырех родов сферических пористых Sphaerellar-Sphaerellar-
ia: Astroentactinia crassata Nazarov, 1975, Bientac-Bientac-
tinosphaera zuraevi Afanasieva et Amon, 2011, En-
tactinia bella Afanasieva et Amon, 2011, Helioentac-
tinia valavica Nazarov et Ormiston, 1993 (рис. 4и–м; 
табл. I, фиг. 6, 7, 10–13).

Морфотип с полой иглой у решетчатых и губча-
тых Spumellaria установлен у двух видов двух ро-Spumellaria установлен у двух видов двух ро- установлен у двух видов двух ро-
дов: Polyentactinia rudihispida Nazarov et Ormiston, 
1993 и Tetragregnon quadrispinosa (Foreman, 1963) 
(рис. 4н–о; табл. I, фиг. 8, 9, 14, 15).

Рис. 4. Пространственно-временное распростра-Пространственно-временное распростра--временное распростра-временное распростра- распростра-распростра-
нение радиолярий с полыми иглами в девоне и 
карбоне.
а, б – средний девон, верхнеэйфельский подъярус, Праж-
ский бассейн (Баррандиен): а – Entactinia paula Fore-Fore-
man, 1963, б – Palacantholitus stellatus Deflandre, 1973; 
в–д – верхний девон, среднефранский подъярус, дома-
никовая свита, Тимано-Печорский бассейн: в – Poly-
entactinia circumretia Nazarov et Ormiston, 1993, г – Te-
tragregnon quadrispinosa (Foreman, 1963), д – Ceratoiki-
scum? cf. vimenum Nazarov et Ormiston, 1983, е – Naza-
rovites pinnula Afanasieva, 2000, ж – Palacantholitus stel- stel-stel-
latus Deflandre, 1973, з – Palaeoscenidium scaurum Afa-Afa-
nasieva, 2000; и–р – верхний девон, нижнефаменский 
подъярус: и–о – Полярный Урал, Лемвинская зона: и – 
Astroentactinia crassata Nazarov, 1975, к – Helioentactin-
ia valavica Nazarov et Ormiston, 1993, л – Entactinia bel-
la Afanasieva et Amon, 2011, м – Bientactinosphaera zurae-
vi Afanasieva et Amon, 2011, н – Tetragregnon quadrispi-
nosa (Foreman, 1963), о – Polyentactinia rudihispida Na-
zarov et Ormiston, 1993, п, р – Средний Урал, западный 
склон, р. Вильва: п – Haplentactinia alekseevi Afanasie-Afanasie-
va, 2000, р – Haplentactinia rhinophyusa Foreman, 1963; 
с – нижний карбон, верхнетурнейский подъярус, Орен-
бургское Предуралье, Palacantholitus stellatus Deflandre, 
1973. Обозначения: I – Северный путь: I-А –Западное 
направление, I-Б – Восточное направление; II – Восточ-I-Б – Восточное направление; II – Восточ--Б – Восточное направление; II – Восточ-II – Восточ- – Восточ-
ный путь; III – Центральный путь. Местонахождения ра-III – Центральный путь. Местонахождения ра- – Центральный путь. Местонахождения ра-
диолярий нанесены на схему глобальной реконструкции 
континентов и океанов для позднего девона по [52, 60].
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Пространственно-временной унаследованный пе-
ренос генетической информации из Пражского бас-
сейна мог осуществиться сначала в Тимано-Печор-
ское море, а затем в бассейн Полярного Урала Север-
ным путем (Западное направление) (рис. 4, I-А).

Таксономически бедная, но очень своеобразная 
и многочисленная ассоциация радиолярий раннего 
фамена изучена на западном склоне Среднего Ура-
ла [30]. Однако полые иглы установлены только у 
двух видов одного рода: Haplentactinia alekseevi 
Afanasieva, 2000 и Haplentactinia rhinophyusa Fore-
man, 1963 (табл. 1; рис. 4п, р; табл. I, фиг. 16–21).

Представители Haplentactinia rhinophyusa Fore-
man, 1963 попали в западные акватории Среднего 
Урала из бассейна Полярного Урала (Восточный 
путь) (рис. 4, II) и из Тимано-Печорского бассей-II) и из Тимано-Печорского бассей-) и из Тимано-Печорского бассей-
на через Волго-Уральский бассейн и Южный Урал 
(Центральный путь) (рис. 4, III). Вид Haplentactinia 
alekseevi Afanasieva, 2000 проник в воды Среднего 
Урала только из Тимано-Печорского бассейна через 
Волго-Уральский бассейн и Южный Урал (рис. 4, 
III). При этом внедрение и доминантное развитие 
мобильного франского вида Haplentactinia alekseevi 
Afanasieva из Тимано-Печорского бассейна в аква-
торию Среднего Урала, вероятно, вызвало появле-
ние и расцвет ювенильного вида эндемика Haplen-
tactinia vilvaensis Afanasieva et Amon.

Анализ закономерностей появления и распро-
странения подобных морфотипов радиолярий в 
позднем палеозое свидетельствует об их приуро-
ченности к сравнительно мелководным шельфо-
вым зонам палеоморей [5, 8, 32]. Поэтому биоло-
гический взрыв в раннефаменских водах Средне-
го Урала (рис. 4п, р) ажурных решетчатых радио-
лярий (до 83.3%) можно рассматривать как первые 
шаги в формировании ассоциаций радиолярий вда-
ли от берега в новых условиях открытого Уральско-
го палеоокеана.

Ранний карбон

Радиолярии достаточно хорошей сохранности 
позднетурнейского возраста обнаружены в нижней 
часть черепетского горизонта Оренбургского Пред-
уралья [9]. Комплекс радиолярий объединяет пре-
имущественно сферические формы и только один, 
но очень многочисленный иглистый вид Palacan-
tholithus stellatus Deflandre, 1973 (табл. 1; рис. 4с), 
характеризующийся развитием полых игл скелета 
(табл. I, фиг. 3).

В данном интервале разреза вместе с радиоля-
риями найдены представители конодонтов рода 
Siphonodella, который обычно распространен в де-
прессионных участках бассейна. Следовательно, 
вскрытые черепецкие отложения образовывались 
в относительно глубоководных условиях. При этом 
наиболее устойчивые погружения происходили на 
востоке Русской платформы.

Таким образом, экологическая адаптация радио-
лярий в турнейском веке отражает изменения среды 
обитания, происходившие синхронно с погружени-
ем восточной окраины Русской платформы и разви-
тием Уральского палеоокеана. Здесь так же, как и 
в Пражском бассейне, количественно доминировал 
морфотип с полой иглой только у одного иглистого 
вида Palacantholitus stellatus Deflandre, 1973.

Пространственно-временной унаследованный 
перенос генетической информации в бассейн Орен-
бургского Предуралья мог осуществиться из Праж-
ского бассейна Северным путем (Восточное на-
правление) (рис. 4, I-Б) и из Тимано-Печорского 
моря по Центральному пути (рис. 4, III).

Ранняя пермь

Полая игла найдена нами у Tetracircinata reconda 
Nazarov et Ormiston, 1984 [33, pl. 1, fig. 8], представ-
ляющего отряд Cancelliata класса Spumellaria, в ар-
тинских карбонатных породах опорного разреза 
Сим в Башкирии.

Полые иглы обнаружены также у экземпляров 
вида Polyfistula hexalobata Nazarov et Ormiston, 
1989 [54, p. 45–46, pl. 7, figs. 1–3], принадлежащего 
отряду Radiiformata класса Stauraxonaria. Материал 
происходит из карбонатных отложений леонардско-
го яруса5 разреза Хавалла, гора Седар, округ Лен-
дер, Невада, США.

Окончание кунгурского века (переход к гвада-
лупию) ознаменовалось стремительным переходом 
палеообстановок к условиям “теплой биосферы” с 
повышенным содержанием углекислого газа в ат-
мосфере и серьезным вымиранием в наземной фа-
уне и флоре, правда меньшим по масштабам, чем 
пермско-триасовое вымирание. Это экологическое 
напряжение сказалось и на морских беспозвоноч-
ных [59], поэтому не исключено, что появление по-
лых структур у радиолярий связано с критически-
ми стрессовыми состояниями климата.

Триас

Среди радиолярий среднего-позднего триаса Те-
тической области выделяется группа видов подсе-
мейства Capnuchosphaerinae De Wever, 1979 из отря-
да Sphaerellata класса Sphaerellaria, обладающих тре-
мя массивными радиальными иглами сложного вну-
треннего и внешнего строения, которые либо в прок-
симальной части, либо почти по всей длине являют-
ся полыми (табл. 1; рис. 2з): Capnuchosphaera lea De 
Wever, 1979, C. theloides De Wever, 1979, C. triassica 
De Wever, 1979, Capnuchosphaera sp. A [40, 42, 43, 62].

Единичные иглы с каналом внутри могут 
быть встречены у триасовых форм семейства 

5 Соответствует верхней части артинского и всему кун-
гурскому ярусам [45].
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Heptacladidae Dumitrica, Kozur et Mostler, 1980 от-
ряда Capsulata класса радиолярий спумеллярий – 
Heptacladus crassispinus Dumitrica, Kozur et Mostler, 
1980 (средний-поздний анизий). Также единичные 
полые иглы в виде простых трубок встречаются у 
Kulacella recoarensis Kozur et Mostler, 1981 (позд-
ний анизий) из семейства Pyramispongiidaea Kozur 
et Mostler, 1978 отряда Pyramidata класса радиоля-
рий ставраксонарий [57]. Триасовые формы были 
распространены в нормальных океанических об-
становках.

Мел

В меловых отложениях на нашем материале по-
лые иглы распознаются у двух видов: Tholodiscus 
fresnoensis (Foreman), 1968 (кампан-маастрихт) и 
Stylodictya carteri Amon, 2000 (поздний сантон – 
ранний кампан) из кремнистых разрезов Зауралья и 
Северного Тургая [1]. Оба вида принадлежат одно-
му семейству Spongodiscidae Haeckel, 1862 отряда 
Spongodiscata класса Stauraxonaria (рис. 3з). Мело-
вые и рассматриваемые ниже палеогеновые формы 
были распространены в нормальных условиях эпи-
континентальных бассейнов.

Палеоген

Два вида с полыми иглами обнаружены нами 
в палеогеновых (эоцен, ипр) кремнистых отложе-
ниях Зауралья и Северного Тургая. К ним отно-
сятся дискоидные ставраксонарии спонгодисциды 
Stylodictyon composita (Kozlova, 1966) (рис. 3ж); и 
из насселлярий – циртоидные Lychnocanium bellum 
Clark et Campbell, 1942 (рис. 3е). Наличие полых ка-
налов в мощных иглах-“ногах” у последнего вида 
(рис. 3д) из донных четвертичных отложений тро-
пической Пацифики подтверждается наблюдения-
ми М.Г. Петрушевской [27, табл. II, фиг. 7, 8].

Квартер

Полые структуры присутствуют у четвертич-
ных населлярий Nothotripodiscinus johannismonicae 
Deflandre, 1972 и Archipilium orthopterum Haeckel, 
1881 из тропической Пацифики (рис. 2, ж) [26, 27]. 
Примерами полых игл у радиолярий квартера могут 
служить сферические пористые Stylosphaera minor 
Clark et Campbell, 1942 (рис. 2в), Amphisphaera 
neptunus Haeckel, 1887 (рис. 2б; рис. 3а, б), а так-
же ставраксонные Lithelius sp. (рис. 3в, г) из донных 
отложений Антарктики [26].

Отдельно следует упомянуть радиолярий с по-
лыми образованиями, относящимися к другому, не-
жели все рассмотренные выше формы, подтипу ти-
па Radiolaria Müller, 1858 – Collodaria, Haeckel, 1881. 
Современные коллодарии – это часто колониальные 
виды, колонии которых представляют собой различ-

ной формы студенистую массу, заключающую в се-
бе многочисленные отдельные особи. От эктоплаз-
мы отдельных особей отходят псевдоподии, ана-
стомозирующие с псевдоподиями соседних особей, 
пронизывающие весь студенистый слой колонии. 
Система псевдоподий обеспечивает связь между все-
ми особями и определяет расстояние между ними. 
У представителей нескольких родов из семейства 
Collosphaeridae Haeckel, 1887 в скелетах единичных 
особей встречаются мощные субцилиндрические по-
лые трубки, нередко с оторочкой, числом 2, 4 и бо-
лее [46]. Многие исследователи наблюдали подоб-
ные структуры, например, К. Накасеко [53] зафикси-
ровал их по материалу из донных осадков Японско-
го желоба у видов родов Siphonosphaera Müller, 1858, 
Otosphaera Haeckel, 1887, Disolenia Ehrenberg, 1860. 
Заметим, что такие трубки служат, по-видимому, 
иной цели, чем трубчатые образования у радиолярий 
подтипа Polycystina – они, как и слизистая основа 
студенистой массы, обеспечивают соединение, связь 
отдельных особей в единую колонию.

ОЦЕНКА ОТНОСИТЕЛЬНОГО 
БИОРАЗНООБРАЗИЯ

Еще раз отметим, что полые иглы и иные полые 
структуры встречаются в скелетах радиолярий ред-
ко. По материалам наших коллекций и по литера-
турным источникам, мы насчитали 47 видов радио-
лярий с полыми структурами скелета из разных си-
стем фанерозоя (табл. 1). Это очень небольшая ве-
личина – около 1% от общего числа известных в на-
стоящее время современных и ископаемых видов 
радиолярий [5, 32].

В палеозое, согласно нашим данным, появилось 
примерно 700 видов радиолярий [5, 32]. Разнообра-
зие радиолярий палеозоя с полыми структурами 
достигает на настоящий момент 34 видов (табл. 1). 
Следовательно, виды радиолярий, в развитии ко-
торых иногда происходит формирование полых 
структур, составляют только около 5% от всего ко-
личества палеозойских таксонов.

В палеозое среди морфотипов скелетов, вклю-
чавших полые структуры, доминируют морфоти-
пы классов Spumellaria (38%) и Aculearia (35%), 
но близко к ним стоят Sphaerellaria (27%) (рис. 5а). 
Этими тремя группами исчерпывается общее раз-
нообразие различных вариантов полых конструк-
ций скелетов радиолярий палеозоя.

На уровне отрядов картина несколько меняет-
ся (рис. 5б). При этом следует отметить, что био-
разнообразие известных радиолярий палеозоя с 
полыми структурами наиболее велико в классе 
Sphaerellaria – четыре отряда из шести, тогда как в 
классе Spumellaria – два отряда из шести, а в клас-
се Aculearia – только один отряд из трех. Таким об-
разом, радиолярии с очень сложно устроенными 
скелетами предоставляют больше возможностей 
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для появления полых скелетных структур. С дру-
гой стороны, полые структуры чаще появляются у 
сравнительно более просто устроенных, но занима-
ющих лидирующую позицию иглистых Aculearia из 
отряда Fasciculata (35%) и решетчатых Spumellaria 
из отряда Cancelliata (29%).

Таким образом, вклад радиолярий с полыми 
структурами скелета в общее биоразнообразие по-
лицистин палеозоя очень невелик, а сами полые 
структуры нельзя рассматривать как генеральное 
направление эволюционного развития всей группы.

Стратиграфическое распространение радиоля-
рий характеризуется зубчатой кривой с чередова-
нием пиков максимумов и минимумов. Два наибо-
лее мощных пика максимума приходятся на сред-
ний кембрий и поздний девон. Меньшие пики со-
ответствуют среднему ордовику и ранней перми, и 
совсем небольшие – раннему силуру, раннему кар-
бону. Эти временные интервалы разделены проме-
жутками полного отсутствия полых структур раз-
ной длительности, но они могут достигать десятков 
миллионов лет (до двух–трех десятков).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Самые древние из ископаемых радиолярий (на-
чало раннего кембрия) характеризуются домини-
рованием сплошных субцилиндрических и конусо-
видных, реже граненых игл. Полые иглы у радио-
лярий появляются несколько позже, в среднем кем-
брии, но, скорее всего, они просто еще не были най-
дены в более древних отложениях.

Генеральное развитие скелетов радиолярий по-
шло по пути формирования игл с гранями, что яви-
лось оптимальной формой, обеспечивающей наи-
большую прочность игл при наименьшем расхо-
де материала. Однако, морфогенез субцилиндри-
ческих полых игл неоднократно повторялся в эво-
люции радиолярий на протяжении всего фанерозоя 
вплоть до современности.

Полые иглы и иные полые структуры встреча-
ются в скелетах радиолярий редко. Вместе с тем, 
реальное количество радиолярий с полыми иглами, 
вероятно, могло бы быть больше. Большей частоте 
их встречаемости препятствуют, во-первых, объек-
тивная малочисленность и хрупкость форм, а, во-
вторых, особенности процессов фоссилизации, ко-
торые вообще стирают из геологической летописи 
редкие явления жизни.

Тем не менее, полые структуры раз за разом по-
являлись вновь и вновь в разных видах всех клас-
сов радиолярий в течение практически всего фане-
розоя. Периоды возникновения и существования 
видов с полыми структурами перемежались разны-
ми по длительности периодами их отсутствия. И, 
несмотря на то, что полые структуры редки и не 
являются отражением основных путей развития и 
эволюции радиолярий, появление их в скелетах от-
дельных таксонов не было случайной флуктуаци-
ей. Развитие полых игл обеспечивало дополнитель-
ные возможности для флотирования, приспособле-
ния к планктонному образу жизни, усиливая ста-
бильность пространственной ориентации организ-
ма, выполняя функцию, которая может быть назва-
на “функцией ориентации”.

Полые иглы установлены нами у представителей 
всех пяти классов радиолярий подтипа Polycystina: 
Aculearia, Stauraxonaria, Sphaerellaria, Spumellaria и 
Nassellaria (табл. 1). Вместе с тем, полые иглы яв-
ляются характерным морфологическим признаком 
только у представителей отряда Anakrusata, у рода 
Capnuchosphaera из класса Sphaerellaria, и у некото-
рых видов спумеллярий (Secuicollacta vallipuellae) 
и насселлярий (роды Nothotripodiscinus, Archipilium 
и Lychnocanium). В остальных случаях (табл. 1) на-
ми отмечено только единичное появление полых 
игл или иных полых структур скелета в отдельных 
экземплярах радиолярий, скелеты которых харак-
теризуются развитием сплошных стержневидных 
или трехгранных игл.

Рис. 5. Высшие таксоны радиолярий палеозоя, среди видов которых были встречены полые элементы скелета.
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По-видимому, ген полых игл находится в латент-
ном состоянии у представителей каждого вида во 
всех классах радиолярий и активизируется только 
в экстремальных ситуациях. Анализ закономерно-
стей появления и распространения в палеозое мор-
фотипов с полыми иглами показал, что формиро-
вание полых игл могло стать важным фактором в 
борьбе за выживание в неблагоприятных услови-
ях среды обитания, а возникновение аналогичных 
морфотипов полых игл в разных классах радиоля-
рий могло происходить в стрессовых ситуациях, 
разделенных пространством и временем.

К последним могут быть отнесены:
(1) жаркий климат и осолонение вод (среднекем-

брийский мелководный полуизолированный мор-
ской бассейн Австралии);

(2) заражение поверхностных горизонтов водно-
го столба продуктами интенсивного островодужно-
го вулканизма (ордовикский океанический бассейн 
Казахстана);

(3) сероводородное заражение придонных вод 
(среднедевонский позднеэйфельский Пражский 
бассейн и позднедевонский среднефранский дома-
никовый в Тимано-Печорском регионе);

(4) опережающая защитная реакция на предсто-
ящее изменение среды обитания (бассейн Полярно-
го Урала с обмелением и осолонением моря в кон-
це фамена);

(5) вдали от берега в новых условиях открыто-
го Уральского палеоокеана (раннефаменская аква-
тория Среднего Урала и позднетурнейский бассейн 
Оренбургского Предуралья);

(6) в условиях стремительного изменения гло-
бального климата и повышения температур (терми-
нальная ранняя пермь Северо-Американского кон-
тинента).

Работа выполнена при поддержке Программы 
Президиума РАН “Происхождение биосферы и эво-
люция гео-биологических систем” и РФФИ (про-
ект № 10-04-00143).
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Рецензент А.С. Алексеев

Hollow structures in radiolarian skeletons and its functional importance
M. S. Afanasieva*, E. O. Amon**

*Paleontological Institute of RAS 
** Institute of Geology and Geochemistry, Urals Branch of RAS

In siliceous skeletons of fossil polycystine Radiolaria the spines are majorest constructional elements; at that, 
they are, as a rule, solid, and rare hollow. Subcylindrical radiolarian spines with hollow internal channel are 
originated and known from Middle Cambrian. Later, in many Phanerozoic systems, up to the present days, the 
similar hollow structures arose repeatedly in all classes of polycystine Radiolaria. The development of hollow 
spines provides additional opportunities for the adaptation to planktonic way of life, carrying out function 
of orientation. In fossil condition the hollow structures meet not often or extremely rare, but in reality they 
could be much more. Apparently, hollow structures appear in extreme situations when stressful conditions of 
inhabitancy create situation at which exact orientation of radiolarian body-organism in water column becomes 
not indifferent, so the last creates the morphological structures facilitating function of orientation.
Key words: radiolarians, paleontology, morphology, hollow skeletal structures, functional importance, 
Phanerozoic


