
ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2013, № 2, с. 94–99

94

ВВЕДЕНИЕ

В настоящей работе рассматриваются ископа�
емые почкующиеся организмы, морфологически
сравнимые с дрожжевыми грибами, которые, в
свое время, получили близкое таким грибам на�
звание Eosaccharomyces rаmosus Hermann, 1979
(Герман, 1979, 1990; Герман, Подковыров, 2006).
На природу этих микрофоссилий существуют
разные точки зрения. По определению палеонто�
лога А. Нолла (Knoll, 2003), предполагается их
близость миксомицетам – slime molds, их жиз�
ненный цикл показан на рис. 1. Н. Баттерфилд
(Butterfield, 2009) склонен рассматривать их как
ценобиальные агрегаты. В то же время, ссылаясь
на работы по дрожжевым грибам (Gladfelter, 2006;
Ceccato�Antonini, 2008), он не исключает возмож�
ной близости лахандинских микрофоссилий со�
временным дрожжевым Saccharomyces. Авторы
статьи рассматривают ископаемые остатки как
дрожжевидные микроорганизмы. 

Микрофоссилии Eosaccharomyces, развивав�
шиеся в условиях природной среды представляют
большой интерес с микологической точки зре�
ния. В силу огромной роли грибов в современной
и древней биосфере Земли, до настоящего време�
ни ведутся дискуссии о системе грибов, о времени
их первого появления и родственных связях
(Heckman et al., 2001; Малахов, 2003; Hoffland
et al., 2004; Padovan et al., 2005; Steenkamp et al.,
2006; Gaidos et al., 2007 и др.).

Грибам свойственна метаболическая актив�
ность и большая генетическая трансформация.
Ультраструктурные особенности позволяют им
быстро адаптироваться в новых условиях. Грибы
одними из первых колонизируют самые разные
субстраты, в том числе глубоко внедряются в гор�
ные породы, выполняя основную роль в выветри�
вании пород и создании палеопочв (Gorbushina,
2003, 2007; Hoffland et al., 2004; Заварзин, 2009;
Bonneville et al., 2009; Астафьева, Розанов, 2010; За�
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Рис. 1. Жизненный цикл клеточных Slime Molds: а –
псевдоплазмодий; б – плодовое тело на ножке; в –
споры; г – образование клеточных гаплоидных slime
molds; д – диплоидная зигота; е – циста; ж – гаплоид�
ные клеточные slime molds и слияние клеток.



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 2  2013

О КОНСТРУКТИВНЫХ ВОЗМОЖНОСТЯХ РИФЕЙСКИХ МИКРОФОССИЛИЙ 95

варзина, 2010). Важнейший этап в эволюции жиз�
ни на Земле – симбиогенез – связан с грибами,
легко вступающими в различные взаимоотноше�
ния с цианобактериями и зелеными водорослями.

Грибная часть биосферы представляют собой
особое царство эукариотных бесхлорофильных
гетеротрофных организмов, питающихся пре�
имущественно осмотрофно, и большинство из
которых способны размножаться с помощью
спор и вегетативно. В этом случае мицелий гри�
бов образован трубчатыми гифами, имеющими
модульное строение.

Половое размножение происходит путем сли�
яния гаплоидных гиф от двух разных грибных ор�
ганизмов с образованием двуядерной клетки –
дикарионa, который может сохраняться в течение
многих лет. Часть грибов потеряла способность к
половому размножению и перешла к вегетатив�
ному образу жизни. Такие грибы выделены в
группу несовершенных грибов (Fungi Imperfecti),
к которым относятся современные дрожжи, адап�
тированные к водной среде и существующие в ви�
де одиночных почкующихся или делящихся кле�
ток (Курсанов, 1953). 

С общебиологической точки зрения Eosaccha�
romyces рассматриваются в данной работе как ис�
копаемые организмы, представляющие собой
природную популяцию древнейших эукариотных
организмов, показывающих процессы последо�
вательной трансформации одиночных клеток и
образование ими многоклеточных колоний раз�
ной архитектуры (рис. 1). В истории эволюции
органического мира Земли проблема происхож�
дения многоклеточных организмов остается так�
же дискуссионной до настоящего времени (Ива�
нов, 1968; Малахов, 2003; Fedonkin, 2003; Gaidos
et al., 2007; Довгаль, 2010; Akst, 2011). 

В последнее десятилетие повышенное внима�
ние исследователей сосредоточено на изучении
современных дрожжей, особенно Saccharomyces
cerevisiae. Эти организмы рассматриваются как
наиболее перспективная группа одиночных эука�
риот, способных быстро образовывать многокле�
точные структуры (Koschwanez et al., 2011; Ratcliff
et al., 2012). В связи с выше отмеченной важно�
стью грибной компоненты для функционирова�
ния биосферы Земли, особенности развития
древних дрожжевидных организмов могут опре�
деленно представлять интерес в качестве индика�
торов динамики исторического развития дрож�
жевидных грибов.

МАТЕРИАЛ

Микрофоссилии происходят из отложений ла�
хандинской серии Учуро�Майского региона

Юго�Восточной Сибири (возраст пород 1015–
1025 млн. лет; Семихатов и др., 2000). Комплекс
органических остатков лахандинской микробио�
ты (Тимофеев, Герман, 1979; Герман, 1990; Гер�
ман, Подковыров, 2011) приурочен к тонкозер�
нистым силикокластическим осадкам нерюен�
ской свиты, накопившимся в мелководных
морских обстановках, варьировавших от перио�
дически осушавшихся илистых равнин супрали�
торали до тиховодных фаций литорали.

На территории Сибирской платформы в сред�
нем и позднем рифее существовал крупный мас�
сив суши, поставлявший основную массу обло�
мочного материала (Семихатов, Серебряков,
1983). Его конфигурация испытывала значитель�
ные изменения, но являлась основным элементом
области размыва, он представлял собой сочетание
участков с расчлененным рельефом, на которых
периодически развивалась кора выветривания
(Нужнов, 1967; Казанский, 1973; Давыдов, 1975;
Скляров, 1981; Podkovyrov, 2009). Переход обла�
сти поднятий в зоны осадконакопления отличен
для разных частей Сибирской платформы. В на�
чале позднего рифея (неопротерозоя) отчетливый
и широкий шельф существовал в ее северной ча�
сти и более узкий пояс отмечен С.В. Нужновым
(1967) на востоке – юго�востоке платформы, в
Учуро�Майском регионе, где обнажаются выходы
лахандинской серии. Для лахандинского па�
леобассейна характерно усиленное осадконакоп�
ление глинистых отложений за счет разрушения
близлежащих кор выветривания гумидного тропи�
ческого климата (Скляров, 1981). Снос тонкодис�
персного высокоглиноземистого, обогащенного
нутриентами материала платформенных кор вы�
ветривания способствовал установлению опти�
мальных условий для развития органической жиз�
ни в бассейне седиментации (Подковыров, 2008). 

ХАРАКТЕРИСТИКА 
ИСКОПАЕМЫХ МИКРОФОССИЛИЙ

Ископаемые остатки представлены популяци�
ей почкующихся дрожжевидных клеток, сохранив�
шихся на биопленках в виде колоний разной фор�
мы, у которых мицелий редуцирован и способен к
почкованию. Этот признак сближает микрофосси�
лии с аскомицетными грибами. Колонии микро�
фоссилий образованы одиночными почкующими�
ся, иногда делящимися клетками (табл. XIII, фиг. 1,
см. вклейку) круглой, овальной, цилиндрической
и треугольно�овальной формы. Размеры их не�
сколько варьируют. Диаметр у сфероидальных
клеток 5–20 мкм, овальные длиной 5. Присут�
ствие в колониях клеток вытянутой формы до
100 мкм заметно отличает их от остальных кле�
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ток, напоминая мешковидную форму конидий
аскомицетов (табл. XIII, фиг. 4). 

Клеточная стенка микрофоссилий прочная.
На это указывает отсутствие у Eosaccharomyces
разрушенных экземпляров. Хорошая сохран�
ность может отражать наличие пигмента мелани�
на и некоторых каротиноидов, придающих осо�
бую прочность клеточной стенке грибов (Gor�
bushina, 2003). 

Особенностью Eosaccharomyces является ха�
рактер взаимодействия клеток друг с другом. Он
направлен на достижение возможно большего
количества соприкосновений каждой из клеток с
соседними клетками. Просматривается располо�
жение многоклеточных цепочек в колонии по
спирали (табл. XIII, фиг. 2). При такой аранжи�
ровке клетки соединены как полюсами, так и бо�
ковыми сторонами. В последнем случае клетки
могли сливаться без образования разделительной
стенки, т.е. происходил процесс анастомоза
(см. стрелку в верхней части фиг. 2). У большин�
ства контактирующих клеток отмечается измене�
ние сфероидальной формы на треугольно�оваль�
ную, цилиндрическую и даже раздвоение клеточ�
ной стенки (см. стрелку, табл. XIII, фиг. 2 – в
нижней части более крупного мицелия). Кроме
того, Eosaccharomyces могли отпочковывать до�
полнительные мелкие дочерние почки, выполняв�
шие своеобразную роль клеток�посредников
(табл. XIII, фиг. 2, клетка в центре меньшей коло�
нии). Так клетка – посредник удерживает отрыва�
ющуюся от материнской колонии, двухрядную це�
почку клеток в процессе возможного разделения
колоний (табл. XIV, фиг. 1, см. вклейку; см. стрел�
ку). Посредством таких клеток устанавливалась
кооперация всех членов колонии и усложнялся ха�
рактер поведения клеток. В связи с выше указан�
ными наблюдениями следует отметить особый
механизм соединения дрожжевидных клеток. 

При соприкосновении клетки в трех–четырех
точках она приобретает треугольно�овальную
форму (табл. XIII, фиг. 2). Для достижения сопри�
косновения одной клетки с двумя соседними
клетками, лежащими в одной плоскости на раз�
ной высоте, такой клетке приходилось несколько
увеличиться в диаметре и слегка раздвоиться
(табл. XIII, фиг. 2, см. нижнюю стрелку) или раз�
вить изогнутый росток (табл. XIV, фиг. 5, см. верх�
нюю стрелку). Соприкосновение клетки в пяти
точках не изменило ее круглой формы, но замет�
но повлияло на увеличение размера (табл. XIV,
фиг. 4). Увеличение объема клетки у грибов может
отражать полиплоидность дрожжевых грибов.
Полиплоидия в онтогенезе вегетативных популя�
ций у современных дрожжей обуславливает опре�
деленную направленность метаболизма при фер�

ментативной деятельности и синтезе органиче�
ских соединений. К таким клеткам применимо
название ферментативных клеток, которые вы�
полняют функции брожения в анаэробных усло�
виях и могут образовываться и при доступе кис�
лорода (Мацкевич, 1981). Имеются данные о
большой устойчивости диплоидных и полипло�
идных форм дрожжей и других грибов к разным
видам облучения по сравнению с гаплоидными
(Арман, Ардашников, 1964). Изменение формы и
размера клеток у рифейских организмов предпо�
лагает развитие у них такого механизма как мани�
пулирование клеточной стенкой. Стенка стано�
вилась подвижной в зависимости от количества
полученной цитоплазмы от соседних клеток.

Микрофоссилии Eosaccharomyces, подобно
современным Saccharomyces, не имеют настоя�
щего мицелия, но зато древние дрожжевидные
организмы развили прогрессивный механизм для
совершенствования мицелиальной структуры.
Он выражен в увеличении охвата площади пита�
ния посредством модульного строения псевдоми�
целия (табл. XIV, фиг. 1). Образование отдельных
надстроек осуществлялось благодаря способно�
сти грибов к ревертированию (росту в обратном
направлении). Начало такого процесса отмечает�
ся при формировании клетками трихомо�подоб�
ного строения (рис. 2, б), которое быстро перехо�
дило в псевдонитчатое с появлением у клеток бо�
ковых дочерних почек, иногда расположенных по
одной стороне многоклеточной гифы и развива�
ющихся по направлению к материнской гифе.
При контакте с гифой происходило образование
замкнутого пространства (табл. XIV, фиг. 2). 

Процесс петлеобразного поворота и обратного
роста к родительскому типу можно наблюдать на
примере развития многоклеточного псевдомице�
лия Eosaccharomyces (табл. XIII, фиг. 3) и экзем�
пляра, в котором от центральной уплотненной
части многоклеточного псевдомицелия, от раз�
двоенной клетки влево отходит цепочка двуряд�
ных клеток (табл. XIV, фиг. 5). Цепочка надстрое�
на дочерними почками и повернута в обратную
сторону к родительскому мицелию и заканчива�
ется контактом клетки, заметно увеличенной и
раздвоенной для того, чтобы одновременно всту�
пить в соприкосновение с несколькими клетками
родительского мицелия. В результате обратной
связи и контакта клеток создана замкнутая инди�
видуальная многоклеточная структура – коло�
ния, способная к функционированию. Колонии
могли увеличиваться в размерах или, наоборот,
распадаться при достижении критической плот�
ности популяции Eosaccharomyces (рис. 2).
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Эукариотные микрофоссилии Eosaccharomy�
ces показывают признаки эволюционных преоб�
разований – развитие из относительно простого
организма сложной многоклеточной колониаль�
ной структуры. Они дают представление об одном
из предполагаемых многократных переходов ор�
ганизмов из одноклеточного состояния к много�
клеточному (Knoll, 2011). В позднем рифее суще�
ствовала такая биологическая организация, как
быстрая трансформация одиночных организмов
и создание ими структур с псевдотканевой много�
клеточностью, что усложнение метаболической
активности и развитие регуляторного типа фор�
мообразования, возможно, с разными их функ�
циями. 

Способность образования обратной связи и ма�
нипулирования клеточной стенкой приводило к
образованию у Eosaccharomyces замкнутого про�
странства и формированию автономной много�
клеточной структуры. Считается, что именно в ко�
лониальной популяции, а не в отдельной особи,
могли возникать новые модификации (Shapiro,
1998).

Становление новых признаков у Eosaccharomy�
ces происходило в силу специфики их организа�
ции, заключающейся в непосредственной связи
клетка к клетке, позволяющей быструю передачу
клеточных сигналов, и в возможности изменения

их морфологии благодаря вероятной системе регу�
ляции экспрессии генов (Марков, 2004).

Для осмотрофно питающихся организмов не�
обходимо разрастание мицелия для большего
охвата площади и утилизации субстрата. С этой
целью у Eosaccharomyces выработан модульный
тип образования мицелия. С другой стороны, рас�
падение колоний на секторы и поселение меньшей
группой в удобную для грибов нишу – структурно
выгодная стратегия, поскольку легче найти нишу
для выживания и коллективно внедряться в суб�
страт, сообща защищаться, вырабатывая необхо�
димые для этого энзимы (Gorbushina, 2007).

Микрофоссилии Eosaccharomyces могли вы�
полнять важную роль в древней биосфере Земли.
Подобно современным дрожжам, древние дрож�
жевидные организмы также обуславливали про�
цессы брожения. Имея высокую скорость обмена
веществ, с такой же скоростью древние организмы
могли расти и размножаться и, в итоге, они оказы�
вали существенное влияние на изменение окружа�
ющей среды, способствуя накоплению атмосфер�
ного кислорода, участвуя в выветривании и фор�
мировании глинистых пород. Есть предположения
о раннем появлении организмов, подобных дрож�
жам, которые могли формировать стероиды (важ�
ный компонент клеточной мембраны некоторых
организмов), используя минимальное количество
кислорода, синтезируя стеролы из окружающей
среды (Waldbauer et al., 2011). Обнаруженная у

а

б

в

г

Рис. 2. Морфологическое разнообразие колоний Eosaccharomyces: а – фрагмент биопленки с микроколониями Eosac�
charomyces разной архитектуры, показывающими тенденцию к секториальному разделению на колонии с меньшим
количеством клеток; б–г – экземпляры с различными вариантами начального развития колоний, экз. № 5040�19�76;
масштаб линейки: а – 100 мкм; б–г – 50 мкм.
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дрожжей такая способность могла играть ключе�
вую роль в образовании многоклеточности. 

Морфология, циклы развития представлен�
ных организмов дают основание предполагать,
что радиация дрожжеподобных грибов относится
к позднему протерозою.

Работа выполнена при финансовой поддержке
Программы 28 Президиума РАН.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X I I I
Фиг. 1–4. Колонии ископаемыех дрожжевидных клеток из лахандинской микробиоты: 1 – фрагмент микроколонии с
незаконченным делением клеток, экз. № 10в.; 2 – разъединение мицелия на две колонии, форма клеток в колониях
меняется от сферической до треугольно�овальной и цилиндрической, экз. № 5530�19�76; 3 – петлевидное закручива�
ние многоклеточных нитей, экз. № 5536�19�76; 4 – колония, в которой часть клеток имеет подобие конидиального
строения, экз. № 5530�19�76; масштаб линейки – 100 мкм.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X I V
Фиг. 1–5. Морфологическое разнообразие колоний дрожжевидных клеток из лахандинской микробиоты: 1 – модуль�
ный тип образования псевдомицелия; 2 – псевдотрихомное строение дрожжевидных клеток; 3 – морфология совре�
менных почкующихся дрожжевых клеток (Курс низших растений, 1981); 4 – веточка ископаемого мицелия; фиг. 1, 2,
4 – экз. № 5540�19�76; 5 – многоклеточная колония с процессом ревертирования и образование обратной связи дрож�
жевидных клеток, экз. № 5529�19�76; масштаб линейки – 100 мкм. 

On the Constructive Possibilities of the Riphean Microfossils Eosaccharomyces
T. N. Hermann, V. N. Podkovyrov

Yeast�like microfossils from the Meso�Neoproterozoic boundary beds of the Neruyen Formation (southeast�
ern Siberia) are studied. The structural features of the fossil organisms the life cycle of which started with the
development of single budding cells that subsequently formed complex multicellular microcolonies are
described. Ancient yeast�like cells possessed a number of adaptive strategies. The ability of revertation (back�
ward growth) led to the formation of a closed space. The pseudomycelial structure was improved by means of
its modular organization. The morphological change and enlargement of some cells in a colony were regu�
lated by cooperation between cells. The presence of Riphean yeast�like fossils in billion�year�old rocks may
suggest the radiation of Ascomycota in the Mesoproterozoic Eon.

Keywords: yeast fungi Eosaccharomyces, eukaryotic microfossils, Lakhanda Group, Neoproterozoic, south�
eastern Siberia 
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