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Объект исследования. Органогенные постройки типа скелетных холмов московско-касимовского возраста из раз-
реза Верхние ворота на р. Щугер (Северный Урал). Материалы и методы. Проведен литолого-палеоэкологиче-
ский анализ биогермных известняков в шлифах (60 шт.) и пришлифовках (10 шт.), отобранных в естественных вы-
ходах обн. 39 на р. Щугер мощностью 89 м. Результаты. Анализ трофических структур показал, что средне-верх-
некаменноугольные скелетные холмы в течении трех стадий развития имели трехуровневую пищевую цепь. По-
ставщиками ОВ были цианобактерии, кальцимикробы и зеленые водоросли. Дальнейшими их потребителями бы-
ли мшанки, брахиоподы, фузулиниды, мелкие фораминиферы и бактерии. Всеядные и хищники отсутствуют. Вы-
яснено, что на стадии стабилизации в большинстве распространены гетеротрофы, а на стадии колонизации – ав-
тотрофы. В отличие от московского холма палеоценозы касимовского скелетного холма имеют более обширный 
состав и каждую стадию представляют два типа палеоценозов. Выводы. Установлено, что основными внешними 
факторами, которые контролировали развитие биоценоза, являлись гидродинамический режим и колебание уров-
ня моря. Важным внутренним фактором было развитие биоиндуцированного цемента на скелетах организмов, что 
способствовало формированию твердых каркасов построек. Другим внутренним фактором выступало широкое 
распространение зеленых анхикодиевых водорослей, вызвавшее снижение биоразнообразия других групп орга-
низмов. Полученные данные позволяют говорить о том, что на данной территории в средне-позднекаменноуголь-
ное время существовал мелководный морской бассейн с хорошей аэрацией и низкой активностью гидродинами-
ческого режима. Уменьшение площади бассейна в позднем карбоне отразилось не только на сокращении таксонов 
водорослей, но и на биоразнообразии экосистемы.
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Research subject. Organogenic structures such as the Moscowian-Kasimovian skeletal mounds from the Verkhnie vorota 
section on the Shchuger River (Northern Urals). Materials and methods. The lithological-paleoecological analysis of bio-
hermal limestones and the determination of their fauna in thin sections (60 samples) and polished slabs (10 samples) tak-
en in outcrops 39 on the Shchuger River, 89 m thick. Results. It is revealed that the Middle-Upper Carboniferous skeletal 
mounds were characterized by a three-level food chain at three stages of their development. Cyanobacteria, calcimicrobes 
and green algae were the suppliers of organic matter. Their further consumers were bryozoans, brachiopods, fusulinids, 
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small foraminifera and bacteria. Omnivores and predators were absent. It is found that, heterotrophs were the most common 
organisms at the stabilization stage, while autotrophs were typical of the colonization stage. The paleocenoses of the Ka-
simovian skeletal mound had a more extensive composition. Here, each developmental stage was represented by two types 
of paleocenosis, compared to the Moscowian mound. Conclusions. It is found that the main external abiotic factors that 
controlled the development of the biocenosis in the sites under study were the hydrodynamic regime and sea level fluctua-
tions. An important internal factor was the development of bio-induced cement on the skeletons of organisms, which con-
tributed to the formation of solid frameworks of buildings. Another internal factor was the widespread occurrence of Anch-
icodiaceae algae, which caused a decrease in the biodiversity of other groups of organisms. The data obtained allowed us 
to conclude that a shallow sea basin with a good aeration and low hydrodynamic regime existed in this area in the Middle-
Late Carboniferous. A decrease in the basin area in the Late Carboniferous was manifested by a reduction in not only algal 
taxa, but also the biodiversity of the entire ecosystem.

Keywords: skeletal mounds, trophic structures, paleobiocoenosis, algae, Carboniferous, Shchuger River, Northern Urals

Acknowledgements
The authors express their gratitude to Dr. A.I. Antoshkina and Ph. D. E.S. Ponomarenko for their recommendations con-
cerning this research, as well as to the reviewer for their constructive comments that helped us improve the article.

Введение

Средне-верхнекаменноугольные отложения ши-
роко распространены на западном склоне Урала. 
Одним из наиболее полных разрезов является раз-
рез Верхние ворота, располагающийся в среднем 
течении р. Щугер. Впервые выходы органогенных 
известняков карбона на р. Щугер отметил Э. Гоф-
ман в 1847 г. (Добролюбова, Сошкина, 1935). За-
тем они изучались Т.А. Добролюбовой и Е.Д. Сош
киной (1935), И.С. Муравьевым (1968, 1972), 
В.А. Чермных (1976), Б.И. Чувашовым с коллега-
ми (1999) и А.И. Антошкиной (2003). В их рабо-
тах приведены данные по палеонтологии, страти-
графии, литологии, рассматриваются возраст отло-
жений и условия их формирования.

Позднее в результате полевого исследова-
ния в 2008 г. получены новые данные по стро-
ению и условиям образования этих отложений 
(Сандула, Канева, 2009; Канева, 2010). Литолого-
палеоэкологическое изучение позволило устано-
вить интервалы развития скелетных холмов. По 
определению N.P. James, P.A. Burque (1992), ске-
летные холмы – это спокойноводные постройки с 
характерной выраженной вертикальной зонально-
стью, ограниченной базисом действия волн и от-
сутствием боковой зональности, сформированные 
в основном мягкотелыми сессильными организма-
ми с ограниченными формами роста (водорослями, 
мшанками, кораллами и др.). Также определено по-
ложение границы между московским и касимов-
ским ярусами (Матвеева и др., 2019). Установлен 
новый комплекс альгофлоры (Матвеева, Ивано-
ва, 2020). Проведены предварительные изотопно-
геохимические исследования (Матвеева, Сандула, 
2020). Несмотря на хорошую изученность скелет-
ных холмов, трофические структуры не были из-
учены, а они имеют важное значение для рекон-
струкции сообществ и их пищевых цепочек.

В данной работе впервые приведен анализ 
палеобиоценозов средне-верхнекаменноугольных 

скелетных холмов, а также установлены поставщи-
ки первичной продукции (органического вещества) 
и дальнейшие их потребители в цепи питания.

Объект и материалы исследования

Разрез Верхние ворота на р. Щугер располага-
ется на территории национального парка “Югыд-
ва” в 73 км от устья и в 18 км выше устья р. Бол. 
Паток (рис. 1а). Выходы каменноугольных рифо-
генных отложений изучены на правом берегу реки 
(обн. 39, рис. 1б), где руч. Велдор-Кыртаель пере-
секает обнажение и создает перерыв в разрезе по-
дольского горизонта среднего карбона, равный 8 м 
(Юдин, 1983). Стратиграфически ниже переры-
ва выходят светло-серые известняки массивного 
сложения мощностью 10 м (Юдин, 1983). Отложе-
ния общей мощностью 89 м, представленные пос
ле перерыва, являются объектом данного изучения 
(рис. 1в).

Материалом для статьи послужили шлифы 
(60 шт.) и пришлифовки (10 шт.) средне-верхне
каменноугольных органогенных построек.

В тектоническом отношении разрез приурочен к 
Большесынинской впадине Предуральского крае-
вого прогиба (см. рис. 1а). В районе Верхних ворот 
Велдор-Кыртинский клипп был установлен как ал-
лохтонная синклиналь (Юдин, 1983).

Результаты исследования

Состав палеоценоза

Изучение литологического состава органоген-
ных построек показало, что в строении участвуют 
пять групп известняков: биоцементолиты, биокла-
стовые, микробные, пелитоморфные и обломочные 
(рис. 2) (Сандула, Канева, 2009). Основываясь на 
результатах литолого-палеоэкологического изуче-
ния, в интервале развития скелетных холмов в со-
ставе пород можно выделить следующие компо-
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ненты трофической структуры: водоросли, циано-
бактерии, кальцимикробы, мшанки, фузулиниды, 
мелкие фораминиферы, брахиоподы, криноидеи и 
бактерии. Их распределение по постройкам пока-
зано на рис. 3.

Известно, что организмы по способу питания 
делятся на авто- и гетеротрофы. Автотрофы пре-
образуют неорганическое вещество в органическое 
с помощью солнечной (фотосинтеза) или химиче-
ской (хемосинтеза) энергии, являясь, таким обра-
зом, производителями первичной продукции – про-
дуцентами экосистемы. Гетеротрофы для своего 
питания используют готовое органическое веще-
ство, создаваемое автотрофами, а также продукты 
их жизнедеятельности. В зависимости от источни-
ка питания они делятся на консументов (фаготро-
фы) и редуцентов (сапротрофы). Последние раз-
лагают органическое вещество до неорганическо-

го. Тем самым они возвращают в среду углекислый 
газ, воду и минеральные соединения и формиру-
ют субстрат для деятельности продуцентов (Одум, 
1986, т. 1).

В изученных средне-верхнекаменноугольных 
скелетных холмах водоросли, цианобактерии, 
кальцимикробы были главными производителями 
первичной продукции (продуцентами) биоценоза.

Среди водорослей преобладают остат-
ки анхикодиевых: Ivanovia tenuissima Khvorova, 
Eugonophyllum konishi Kulik и Anchicodium gracile 
Johnson (табл. I, фиг. 3) (Матвеева, Иванова, 2020, 
см. рис. 2). Они являлись породообразующими на 
интервалах развития биоцементолитов верхнемо-
сковского яруса (слои 6–7) и нижней части каси-
мовского яруса (слои 14–22). Единичными экзем-
плярами представлены зеленые дазикладовые Gy-
roporella sp. (см. табл. I, фиг. 3), Clavaporella sp. 

Рис. 1. Местонахождение разреза Верхние ворота на р. Щугер.
а – схема тектонического районирования Тимано-Североуральского региона (Юдин, 1994, с упрощениями); б – место рас-
положения исследуемого разреза (Геологическое наследие…, 2008); в – вид на верхнюю часть обн. 39, расположенную 
выше устья руч. Велдор-Кыртаель.

Fig. 1. Location of the Verkhnie Vorota section on the Shchuger River.
а – a scheme of tectonic zoning of the Timan-Northern Ural region (Yudin, 1994, with simplifications); б – a location of the stad-
ed section (Geological heritage…, 2008); в – a view of the upper part of the 39 outcrop, located above the mouth of the Veldor-
Kyrtael’ Brook.
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Рис. 2. Типы пород средне-верхнекаменноугольных отложений в разрезе Верхние ворота на р. Щугер.
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(см. табл. I, фиг. 4), Pseudoepimastopora cf. likana 
(Kochansky et Herak) (см. табл. I, фиг. 5), Asphalti-
nella cf. horowizi Mametet Roux (см. табл. I, фиг. 6), 
Neoanchicodium sp. и красные Ungdarella uralica 
Maslov (см. табл. I, фиг. 13), Komia sp. (см. табл. I, 
фиг. 14), Eflügelia johnsoni (Flügel) (см. табл.  I, 
фиг. 15).

Цианобактерии представлены многочислен­
ными Tubiphytes sp. (см. табл. I, фиг. 2) и единич­
ным кустиком Bevocastria sp. (см. табл. I, фиг. 1). 
Систематическое положение Tubiphytes до сих пор 
остается спорным, но в данной статье авторы при­
держиваются классификации, указанной в работе 
(Иванова, 2013), в которой род Tubiphytes Maslov, 
1956 отнесен к отделу цианобактерий. Они либо 
встречаются в виде отдельных желвачков, либо по­
крывают (нарастают) поверхность органических 
остатков. При обрастании тубифитесами талломов 
зеленых водорослей наблюдается лучшая сохран­
ность внутренней структуры слоевищ. Также вы­
явлена закономерность: чем больше количество ту­
бифитесовых остатков, тем более интенсивно про­
явлены процессы крустификации. Они широко раз­
виты в исследуемых породах по разрезу, за исклю­
чением маломощных интервалов развития пели­
томорфных, криноидных и биолитокластовых из­
вестняков.

В результате связывания кальцимикробами 
карбонатного ила из придонных вод могли обра­
зовываться комки и сгустки (см. рис. 2е) (Flügel, 
2004). Под кальцимикробами понимаются каль­
цитизированные микробные остатки, которые не 
сохранили морфологически выраженных четких 
форм. Они выступают в роли основных структур­
ных элементов в комковато-сгустковых микроб­
ных известняках, подстилающих и перекрываю­
щих толщи биоцементолитов.

К гетеротрофам-консументам относятся орга
низмы-фильтраторы: фузулиниды, мелкие форами­
ниферы, брахиоподы и мшанки.

Фузулиниды являются породообразующими 
компонентами в биокластовых известняках, кото­
рые служили основанием для построек, а также в 
кровле разреза. Анализ распределения форамини­

фер по разрезу был опубликован ранее (Матвеева и 
др., 2019, см. рис. 2) (табл. II, фиг. 10–14). 

Мелкие фораминиферы родов Eolasiodiscus 
donbassicu Reitl., Pseudoglomospira elegans (Lip.), 
Pseudoglomospira sp., Ammovertella cf. flexuosa Ma­
lakh., Ammovertella sp., Tolypammina cf. pseudospira-
lis Malakh, Palaeonubecularia sp., Globivalvulina sp. 
(см. табл. II, фиг. 1–9) (определения Р.М.  Ивано­
вой) встречаются как в биогермных известняках, 
так и в подстилающих и перекрывающих их отло­
жениях. Являясь прикрепленными фораминифера­
ми, они в основном селились на колониях мшанок, 
что позволяло им быть устойчивым к придонным 
течениям и действию волн во время приливов и от­
ливов (Сухов, 2006).

Мшанки в верхнемосковском скелетном хол­
ме представлены единичными экземплярами (см. 
рис. 2в–д). В касимовское время они уже становят­
ся породообразующими.

Единичные фрагменты раковин брахиопод (см. 
рис. 2г) встречены только в подстилающих и пе­
рекрывающих биогермную часть касимовской по­
стройки толщах. 

Криноидеи в виде члеников и их фрагментов 
установлены в известняках из основания постро­
ек (см. рис. 2д). Также отмечается их присутствие 
в биокластовых известняках, слагающих подошву 
и кровлю разреза, в известняках, перекрывающих 
синседиментационные трещины в первом скелет­
ном холме, и в заполнителях неглубоких трещин в 
толще биоцементолитов второго скелетного холма 
(Канева, 2010).

Бактерии являются анаэробными гетеротро
фами-редуцентами, которые получают энергию 
при разложении ОВ в процессах сульфатредукции 
(Заварзин, 2002). Они ответственны за аммонифи­
кацию, денитрификацию, сульфатредукцию, ана
эробную сульфатредукцию и процессы метаногене­
за, которые могут приводить к концентрации HCO3– 
и возрастанию щелочности, способствуя осажде­
нию CaCO3 в форме микрита (Knorre, Krumbein, 
2000; Flügel, 2004). Экспериментами в лаборатори­
ях было доказано, что сульфатредуцирующие бак­
терии играют важную роль в осаждении карбоната  

а–г – биоцементолиты: a – характер биоцементолитов в верхнемосковском скелетном холме, вид в обнажении; б – “чер­
вячковая” крустификацонная структура биоцементолитов касимовского скелетного холма, пришлифовка обр. 39/23; в – 
водорослево(В)-мшанковые(М) биоцементолиты, обр. 8Щ 39/30; г – брахиоподово(Б)-мшанковые(М) биоцементолиты, 
обр. 8Щ 39/38. д – известняки биокластовые мшанково(М)-криноидные(К), обр. 8Щ 39/1; е – известняки микробные 
комковато-сгустковые, обр. 8Щ 39/8; ж – известняки пелитоморфные с ходами илоедов (И), обр. 8Щ 39/45; з – известня­
ки биолитокластовые, обр. 8Щ 39/40. Масштаб: а – 5.0 см, б – 1.0 см, в–ж – 0.5 мм, з – 0.5 см.

Fig. 2. Rock types of Middle-Upper Carboniferous deposits in the section Verkhnie Vorota on the Shchuger River.
а–г – biocementstone: a – the nature biocementolites in the Upper Moscowian skeletal mounds, outcrop view; б – “worm” crustifi­
cation structures of biocementolites of the Kasimov skeletal mounds, polished section sample 39/23; в – algal(В)-bryozoan(М) bio­
cementstone, sample 8Щ 39/30; г – brachiopod(Б)-bryozoan(М) biocementstone, sample 8щ 39/38. д – bioclastic bryozoans(M)-
crinoid(К) limestones, sample 8щ 39/1; е – microbial lumpy-clotted limestones, sample 8щ 39/8; ж – lime mudstones with silt 
burrows (И), sample 8щ 39/45; з – biolithoclastic limestones, sample 8щ 39/40. Scale: а – 5.0 cm, б – 1.0 cm, в–ж – 0.5 mm, 
з – 0.5 cm.
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Рис. 3. Разрез средне-верхнекаменноугольных отложений Верхние ворота в обн. 39 на р. Щугер и распреде-
ление палеоценозов по нему.
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кальция в форме микрита за счет увеличения ще-
лочности в процессе окисления ОВ и могут слу-
жить центрами зародышеобразования для расту-
щего минерала (Chafetz, Buszynski, 1992; Knorre, 
Krumbein, 2000; Visscher et al., 2000; Dupraz et al., 
2009; Lin et al., 2018; и др.). Микроскопически в из-
вестняках можно наблюдать следы деятельности 
бактерий в виде микритовой оболочки вокруг ор-
ганических остатков, преимущественно пластинок 
анхикодиевых водорослей. Микроорганизмы, ко-
торые могут существовать в виде биопленки (Niko-
laev, Plakunov, 2007), поселялись вокруг организ-
мов после их смерти и разрушали отмершие мягкие 
остатки, превращая их в неорганическое и простей-
шее органическое вещество. В дальнейшем по не-
му развивался биоиндуцированный синседимента-
ционный крустификационный цемент (Антошкина, 
Пономаренко, 2014).

Главным свойством всех экосистем являет-
ся способность к развитию. Смена экологических 
сукцессий, или стадий развития, идет от началь-
ных нестабильных состояний к более стабиль-
ным. Внешне сукцессия выражается в последова-
тельной смене групп организмов. Создание рифо-
строителями каркаса, в котором они сохраняются 
в прижизненном положении, позволяет выявить 
распределение видов рифостроящих и сопутству-
ющих организмов на разных временных уровнях, 
или стадиях сукцессии.

Анализ распределения выявленных органиче-
ских остатков дал возможность выделить разно
образные палеоценотические структуры, соответ-
ствующие стадиям экологической сукцессии (ЭС) 
скелетных холмов (СХ). В каждом скелетном хол-
ме определены три стадии экологической сук-
цессии: стабилизация, колонизация и деструкция 
(Сандула, Канева, 2009) (см. рис. 3). Первые две 
стадии являются пионерными и образованы мел-
кими, одиночными, быстро растущими видами с 
высокими скоростями заполнения (James, Bourque, 
1992). Первая стадия – стабилизации – представля-
ет собой скопление известкового скелетного песка 
с формированием твердого фундамента будущей 
постройки. На этой стадии поверхность заселяет-
ся животными и/или растениями, способными свя-
зывать и закреплять субстрат. На следующей ста-
дии – колонизации – на подготовленном субстра-
те поселяются рифофильные организмы массив-

ных, ветвящихся или пластинчатых форм. Третья 
стадия не относится к типовым стадиям экологи-
ческой сукцессии, но служит характерным элемен-
том верхнепалеозойских органогенных постро-
ек на севере Урала и отражает прекращение раз-
вития сообщества (Пономаренко, 2008). Также ра-
нее установлена следующая закономерность: каж-
дой группе пород соответствуют конкретные пале-
оценозы (Канева, 2010). Так, в составе биоцемен-
толитов основными структурными компонентами 
выступают зеленые филоидные водоросли в ассо-
циации с колониями тубифитесов, мшанок и бра-
хиопод. В биокластовых известняках встречаются 
фрагменты створок брахиопод, обрывки мшанок 
и членики криноидей, а в микробных известняках 
можно наблюдать совместное нахождение фузули-
нид и микробных образований.

Трофическая структура

Каждое сообщество организмов в экосистеме 
приобретает трофическую структуру, которая от-
ражает пищевые взаимоотношения между организ-
мами и их окружающей средой (Cooper, 1988). Рас-
смотрим строение трофической структуры по ста-
диям развития построек (см. рис. 3, 4).

Стадию стабилизации характеризуют микроб
но-фузулинидовые ассоциации, которые служили 
основанием для первого скелетного холма (мяч-
ковский горизонт московского яруса) средне-
го карбона. На этой стадии первый уровень про-
дуцентов занимали тубифитесы и кальцимикро-
бы. Производимое автотрофами ОВ потребляли 
консументы-фильтраторы второго трофическо-
го уровня. К ним отнесены многочисленные фу-
зулиниды и редкие криноидеи. На третьем уров-
не редуцентами могли быть бактерии, которые 
посмертно образовывали биопленки вокруг ске-
летов, что создавало субстрат для твердых био-
логически индуцированных крустификационных 
корок. Такой специфический тип цемента широ-
ко развит в скелетных холмах на западном скло-
не Северного Урала (Пономаренко, 2015). По мне-
нию Е.С. Пономаренко, биопленки играли роль 
редуцентов, поскольку быстрая цементация по 
биопленкам происходила после смерти организ-
мов. Трофическая система на этой стадии харак-
теризуется преимущественно гетеротрофами.

1 – филлоидные водоросли, 2 – микробные скопления, 3 – тубифитесы, 4 – криноидеи, 5 – мшанки, 6 – фузулиниды, 7 – 
брахиоподы, 8 – кораллы, 9 – мелкие фораминиферы, 10 – неопределимый биокластовый материал, 11 – биопленки, 12 – 
трещины извилистой формы, 13 – трещины линзовидной формы, 14 – литокласты, 15 – изученные скелетные холмы.

Fig. 3. The section of the Middle-Upper Carboniferous deposits Verkhnie Vorota in the 39 outcrop on the Shchuger 
River and distribution of paleocenoses in it.
1 – phylloid algae, 2 – microbial accumulations, 3 – tubiphytes, 4 – crinoids, 5 – bryozoans, 6 – fusulinids, 7 – brachiopods, 8 – 
corals, 9 – small foraminiferas, 10 – indeterminaite bioclasts, 11 – fossilized biofilms, 12, 13 – synsedimentation cracks (ravines) 
with thin horizontal layering of penetrating sinuous (12) and lenticular (13) shapes, 14 – lithoclasts, 15 – skeletal mounds studied.
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На стадии колонизации биотоп был заселен 
микробно-водорослевыми сообществами, характе-
ризующимися преобладанием автотрофных орга-
низмов. Здесь развивается трехуровневая трофиче-
ская структура. Первый уровень продуцентов со-
стоит из двух подуровней. Первый занимали туби-
фитесы и кальцимикробы, второй – зеленые водо-
росли Eugonophyllum. На втором уровне располага-
лись консументы – мшанки и фузулиниды. Третий 
уровень редуцентов принадлежал бактериям. Ста-
дия отличается от предыдущей незначительным 
уменьшением количества цианобактерий, кальци-
микробов и появлением зеленых водорослей. Сре-
ди консументов-фильтраторов снижается количе-
ство фузулинид и появляются мшанки.

На стадии деструкции в результате вывода по-
стройки в зону волнового воздействия происхо-
дит угасание ее развития. Она фиксируется появле-
нием фрагментов организмов, крустифицирован-
ных раннедиагенетическим биологически индуци-
рованным цементом. В составе танатоценоза встре-
чаются продуценты первого подуровня – тубифите-
сы, кальцимикробы – и второго подуровня – неопре-
делимые зеленые водоросли с незначительным раз-
витием консументов второго уровня – фузулинид, 

мелких фораминифер и мшанок. Редуценты третье-
го уровня представлены бактериями. На этой ста-
дии трофическая структура постройки пополнилась 
консументами-фильтраторами – мелкими форамини-
ферами, увеличилось содержание кальцимикробов.

Рост следующей постройки начинается в каси-
мовское время позднего карбона. На стадии ста-
билизации в формировании основания второго 
скелетного холма принимали участие микробно-
фузулинидовые и мшанково-водорослево-микроб
ные сообщества. Трофическая структура здесь 
трехуровневая. Продуцентами первого подуровня 
были тубифитесы и кальцимикробы, второго – зе-
леные водоросли, среди которых из-за их перекри-
сталлизации удалось определить только единич-
ные Ivanovia и Eugonophyllum. Консументы пред-
ставлены фузулинидами, криноидеями, редкими 
брахиоподами и мшанками (второй уровень). Реду-
центами третьего уровня по-прежнему были бак-
терии. Трофическая структура на этой стадии ха-
рактеризуется преимущественно развитием гетеро-
трофных организмов.

На стадии колонизации водоросли вновь начи-
нают преобладать. В нижней и верхней частях по-
стройки отмечаются уже микробно-водорослевые 

Таблица I. Водоросли и цианобактерии в средне-верхнекаменноугольных скелетных холмах на р. Щугер.
Масштабная линейка для фиг. 1–5, 7–13 равна 0.15 мм, для фиг. 6, 14, 15 – 0.08 мм.
Фиг. 1. Bevocastria sp., обр. 8Щ 39/23.
Фиг. 2. Tubiphytes sp., обр. 8Щ 39/6.
Фиг. 3. Gyroporella sp., обр. 8Щ 39/44.
Фиг. 4. Clavaporella sp., обр. 8Щ 39/23.
Фиг. 5. Pseudoepimastopora cf. likana (Kochansky et Herak), обр. 8Щ 39/34.
Фиг. 6. Asphaltinella cf. horowizi Mamet et Roux, обр. 8Щ 39/6.
Фиг. 7, 8. Eugonophyllum konishi Kulik: 7 – обр. 8Щ 39/23, 8 – обр. 8Щ 39/6.
Фиг. 9, 10. Anchicodium gracile Johnson: 9 – обр. 8Щ 39/34, 10 – обр. 8Щ 39/29.
Фиг. 11, 12. Ivanovia tenuissima Khvorova: 11 – обр. 8Щ 39/26, 12 – обр. 8Щ 39/32.
Фиг. 13. Ungdarella uralica Maslov, обр. 8Щ 39/2.
Фиг. 14. Komia sp., обр. 8Щ 39/3.
Фиг. 15. Eflügelia johnsoni (Flügel), обр. 8Щ 39/23.

Table I. Algae and cyanobacteria in the middle-upper Carboniferous skeletal hills on the Shchuger River.
Scale line for Fig. 5–7, 7–13 – 0.15 mm, for Fig. 6, 14, 15 – 0.08 mm.

Таблица II. Фузулиниды и фораминиферы в средне-верхнекаменноугольных скелетных холмах на р. Щугер.
Масштабная линейка для фиг. 1–7, 9, 10 равна 0.25 мм, для фиг. 8, 11–14 – 0.5 мм.
Фиг. 1. Pseudoglomospira elegans (Lip.), обр. 8Щ 39/44.
Фиг. 2, 3. Pseudoglomospira sp., обр. 8Щ 39/19.
Фиг. 4, 5. Ammovertella sp., обр. 8Щ 39/19.
Фиг. 6. Ammovertella cf. flexuosa Malakh., обр. 8Щ 39/44.
Фиг. 7. Tolypammina cf. pseudospiralis Malakh., обр. 8Щ 39/19.
Фиг. 8. Palaeonubecularia sp., обр. 8Щ 39/7.
Фиг. 9. Globivalvulina sp., обр. 8Щ 39/44.
Фиг. 10. Parastaffella sp., обр. 8Щ 39/19.
Фиг. 11. Eoschubertella polymorpha (Saf.), обр. 8Щ 39/44.
Фиг. 12. Pulchrella ex gr. Pulchra (Raus. et Bel.), обр. 8Щ 39/44.
Фиг. 13. Kanmeraia sp., обр. 8Щ 39/5.
Фиг. 14. Fusulinella ex gr. schwagerinoides Deprat., обр. 8Щ 39/7.

Table II. Fusulinids and foraminifera in the Middle-Upper Carboniferous skeletal mounds on the Shchuger River.
Scale line for Fig. 1–7, 9, 10 – 0.25 mm, for Fig. 8, 11–14 – 0.5 mm.
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ассоциации, а в ее центральной части – мшанково-
микробно-водорослевые. На этой стадии первый 
подуровень продуцентов занимали Tubiphytes и 
кальцимикробы, второй подуровень – зеленые фил-
лоидные водоросли Ivanovia, Eugonophyllum, Anchi
codium. Консументы второго уровня имеют незна-
чительное распространение и представлены фузу-
линидами, мелкими фораминиферами и мшанка-
ми. Бактерии являлись редуцентами третьего уров-
ня. Трофическая система характеризуется преиму-
щественным развитием автотрофных организмов 
и отличается от предыдущей появлением в соста-
ве биоценоза мелких фораминифер, исчезновением 
брахиопод, резким сокращением количества фузу-
линид и увеличением количества зеленых водорос-
лей и мшанок.

Стадии деструкции соответствуют известня-
ки с биокластовым материалом, крустифицирован-
ным синседиментационным цементом. Продуцен-
тами первого уровня все также были тубифитесы и 
кальцимикробы (первый подуровень) и водоросли 
семейства Dasycladaceae (второй подуровень), кон-
сументами второго уровня – брахиоподы, мшан-
кии мелкие фораминиферы, а редуцентами третье-
го уровня – бактерии. В отличие от стадии колони-
зации здесь вновь появляются брахиоподы.

ОбсужденИЕ результатов

В ходе анализа распределения палеоценозов по 
двум скелетным холмам выявлены следующие от-
личия. В касимовском скелетном холме каждую 
стадию представляют два вида палеоценозов в от-
личие от московского, где каждая стадия харак-
теризуется только одним сообществом. Несмотря 
на то что микробно-фузулинидовые и микробно-
водорослевые палеоценозы на стадии стабилиза-
ции и колонизации присутствуют в обеих построй-
ках, касимовская постройка имеет немного дру-
гой состав консументов. На стадии стабилизации 
в касимовское время среди консументов возника-
ют брахиоподы, а на стадии колонизации – мелкие 
фораминиферы. На стадии деструкции брахиоподы 
приобретают даже породообразующее значение. 
Заметную роль на стадии колонизации и деструк-
ции начинают играть и мшанки.

Пищевые цепи в рассмотренных скелетных хол-
мах близки по составу компонентов. Первый уро-
вень занимали продуценты тубифитесы, кальци-
микробы, зеленые филлоидные водоросли. Второй 
уровень консументов-фильтраторов – мшанки, бра-
хиоподы, фузулиниды и криноидеи. Редуцентами 
на третьем уровне являлись бактерии. Характер-

Рис. 4. Модель трофической структуры в средне-верхнекаменноугольных скелетных холмах, характерная для 
каждой стадии экологической сукцессии, из разреза Верхние ворота на р. Щугер.
Условные обозначения – см. рис. 3.

Fig. 4. A model of the trophic structure in the Middle-Upper Carboniferous skeletal mounds, characteristic of each 
stage of ecological succession, from the Verkhnie Vorota section on the Shchuger River.
Legend – see Fig. 2.
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но отсутствие всеядных и хищников. В то же время 
стадии развития построек различаются как по со-
ставу организмов, так и по преобладающему спо-
собу питания. Так, на стадии стабилизации наибо-
лее распространены гетеротрофы, на стадии коло-
низации – автотрофы. 

Факторы, повлиявшие на развитие экосистемы

Все сообщества контролируются окружающей 
их средой (аллогенные процессы), но внутри сооб-
ществ также существуют сильные взаимодействия, 
которые приводят к внутреннему контролю (ауто-
генные процессы) (Одум, 1986, т. 2). Пионерные 
стадии сукцессии имеют более сильный аллоген-
ный контроль, чем более поздние рифовые (Cooper, 
1988). Рассмотрим эти процессы и условия.

Физико-химические (аллогенные). Известно, 
что современные кодиевые водоросли являются 
теплолюбивыми и чувствительны к сильному дви-
жению воды (Маслов, 1973). Глубины, на которых 
они произрастают, зависят от прозрачности воды и 
обычно не превышают 50 м. Поэтому на обилие в 
разрезе Верхние ворота зеленых анхикодиевых во-
дорослей могло благоприятно повлиять мелкое мо-
ре с хорошей освещенностью дна и слабым движе-
нием воды. Такие неблагоприятные абиотические 
факторы для существования водорослевых сооб-
ществ, как повышение активности гидродинамики, 
колебания уровня моря, приводили к разрушению 
построек (Канева, 2010). Эти условия также под-
тверждаются изотопно-геохимическими данными. 
Высокая биопродуктивность скелетных холмов за-
фиксирована в повышенных значениях δ13Сcarb 4.2–
5.4‰ (PDB) (Матвеева, Сандула, 2020). Легкий 
изотоп 12С поглощается фитопланктоном (т. е. вы-
водится из системы в органическое вещество орга-
низмов), и, как следствие, увеличивается содержа-
ние тяжелого 13С в растворенном неорганическом 
углероде и, соответственно, фиксируется в карбо-
натах (Botz et al., 1988). Также причина утяжеле-
ния изотопного состава углерода, возможно, связа-
на с образованием карбонатов в прибрежной зоне 
в условиях аридного и семиаридного климата (Per-
ryt, Magaritz, 1990), что может приводить к эвапо-
ритизации и повышению солености вод в бассей-
не. Мелководные условия образования биогерм-
ных известняков, вероятно, отразились на низком 
содержании бария в большинстве проб (14.5 г/т) 
(Матвеева, Сандула, 2020). В двух пробах пелито-
морфных известняков (на границе ярусов, а также 
из синседиментационной трещины, заполненной 
пелитоморфным материалом в толще биоцементо-
литов) выявлена повышенная концентрация бария 
в пределах 48–69 г/т, что может характеризовать их 
как более глубоководные карбонаты.

Биотические (аутогенные). Наиболее важным 
внутренним фактором, без которого не сформиро-

вался бы каркас построек, было развитие укрепля-
ющих биопленок на сессильных организмах. Это 
обеспечивало благоприятную среду для образова-
ния и цементирования на них твердых крустифи-
кационных корок. Такая посмертная биологически 
индуцированная инкрустация скелетов способство-
вала образованию высокорельефных твердых кар-
касов (Антошкина, Пономаренко, 2014). Возмож-
но, эта крустификационная цементация создала эф-
фект “закрытой системы” и стала причиной повы-
шенного содержания Sr в образцах – 640–910 г/т 
(Матвеева, Сандула, 2020).

Широкое распространение филлоидных водо-
рослей сказалось на низком таксометрическом раз-
нообразии метазойных организмов. Ранее такая за-
висимость была отмечена в верхнекаменноугольно-
нижнепермских скелетных холмах не только Урала 
(Пономаренко, 2010), но и других регионов мира. 
По одним данным (Уилсон, 1980; Toomey, 1980), 
водоросли занимали все жилое пространство мор-
ского дна и тем самым “заглушали” другие фор-
мы жизни. Другие исследователи (Samankassou, 
West, 2003; Zhang et al., 2007) связывали это с тем, 
что филлоидные могли выделять ядовитые веще-
ства, которые ограничивали развитие других ор-
ганизмов в этой области (Hay, 1997; Paul, 1997). 
Согласно выводам (Maillet et al., 2020), в позднем 
пенсильвании, вероятно, биологическая конкурен-
ция с сообществами известковых водорослей была 
основным фактором, сдерживающим развитие ко-
раллов на мелководье. Более глубоководные усло-
вия, где конкуренция кораллов с филлоидными во-
дорослями снижается, скорее всего, способство-
вали развитию коралловых сообществ, образую-
щих, например, большой риф Бяньпин на юге Ки-
тая. Другой причиной низкого биоразнообразия 
метазойных организмов, возможно, является анок-
сия придонных вод вследствие разложения реду-
центами органического вещества большого коли-
чества водорослей, существовавших в спокойно-
водных обстановках, и обильное потребление кис-
лорода при дыхании в ночное время (Пономарен-
ко, Иванова, 2013).

В результате сравнения изученных построек с 
аналогичными одновозрастными было установле-
но, что скелетные холмы в разрезе Верхние воро-
та отличаются обедненным таксономическим со-
ставом альгофлоры, представленной только зеле-
ными анхикодиевыми водорослями. Тогда как в 
верхнекаменноугольно-пермских органогенных 
постройках на Северном (реки Илыч, Унья) (По-
номаренко, 2015; Пономаренко, Иванова, 2020) 
и Приполярном (р. Косью) (Салдин, Ремизова, 
2020) Урале, помимо зеленых водорослей семейств 
Beresellaceae, Dasycladaceae, Wetheredellaceae, 
Cyclocrinaceae, Anchicodiaceae, широко представ-
лены красные – Ungdarellaceae и Stacheinaceae, а 
также развиты гидроиды Palaeoaplysina.
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Объединяют сравниваемые разрезы признаки 
обмеления на границе среднего и верхнего карбона. 
В отложениях московского яруса, на границе с ка-
симовским, в разрезах по рекам Илыч, Унья, Косью 
встречаются остатки Microcodium (Пономаренко, 
Иванова, 2020; Салдин, Ремизова, 2020), которые, 
являясь индикаторами субаэральной экспозиции и 
возможного зарождения почвообразующих процес-
сов (Антошкина, 2014), указывают на крайнее обме-
ление морского водоема, вплоть до вывода отложе-
ний в субаэральную зону в это время. Признаками 
обмеления в разрезе Верхние ворота могут служить 
полости и трещины в водорослево-биокластовых 
известняках, заполненные пелитоморфным матери-
алом (Матвеева и др., 2019). Следы субаэральных 
экспозиций в породах верхнемосковского подъяру-
са наблюдаются на достаточно обширных площа-
дях, что может позволить использовать их как до-
полнительный признак для корреляции разрезов 
(Пономаренко, Иванова, 2020). Причиной обмеле-
ния может быть значительное уменьшение площади 
акваторий в результате усиления активности текто-
нических движений и общего поднятия суши. Этим 
также объясняется сокращение численности и раз-
нообразия таксонов водорослей в отложениях верх-
него карбона (Иванова, 2013).

Выводы

1. Палеоэкологический анализ распростра-
нения организмов показал, что средне-верхне
каменноугольные скелетные холмы имели трех
уровневую трофическую структуру. Поставщика-
ми ОВ были цианобактерии, кальцимикробы и зе-
леные водоросли. Дальнейшими их потребителя-
ми выступали мшанки, брахиоподы, фузулиниды, 
мелкие фораминиферы и бактерии. Выяснено, что 
на стадии стабилизации преимущественно распро-
странены гетеротрофы, а на стадии колонизации – 
автотрофы. Палеоценозы касимовского скелетно-
го холма имеют более обширный состав и каждую 
стадию представляют два типа палеоценозов в от-
личие от московского холма.

2. Установлено, что контролирующими фак-
торами в развитии и взаимодействии организмов 
в биоценозе были внешние условия окружающей 
среды и внутренние взаимоотношения. К внеш-
ним отнесены гидродинамический фактор и коле-
бание уровня моря. Внутренний контроль характе-
ризуется следующими факторами. Первый – раз-
витие биопленок на скелетах организмов, по кото-
рым происходила раннедиагенетическая посмерт-
ная крустификация, способствующая формирова-
нию гидроустойчивых каркасов построек. Вторым 
фактором служило широкое распространение зе-
леных анхикодиевых водорослей, которое отрица-
тельно сказалось на биоразнообразии других групп 
организмов.

3. В средне-позднекаменноугольное время ор-
ганогенные постройки на изученной территории 
формировались в мелководном морском бассейне 
с хорошей освещенностью дна в периоды с низко-
активным гидродинамическим режимом. Основа-
нием для изученных склоновых построек служили 
микробно-биокластовые осадки стадии стабилиза-
ции. Позднее благоприятные условия (менее глубо-
кое море со спокойной гидродинамикой) наступали 
для стадии колонизации. При дальнейшем повыше-
нии уровня моря и некотором усилении гидроди-
намики происходит завершение развития построй-
ки на стадии деструкции с образованием обломоч-
ных известняков. Следует отметить, что после этой 
стадии наблюдается формирование новой построй-
ки со стадии колонизации, но и она не успевает раз-
виться, так как смена абиотических условий при-
водит к полному прекращению роста. Уменьшение 
площади бассейна в позднем карбоне отразилось 
не только на сокращении таксонов водорослей, но 
и на низком биоразнообразии экосистемы. Полу-
ченные результаты исследований по палеоцено-
зам скелетных холмов и условиям их формирова-
ния подтверждают также изотопно-геохимические 
данные.
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