
лсrких мергелей, обогащенных Сор., с отдельными очень тон­
кими темно-коричневыми прослоями. ОН синхронен среднелютет­
ской эвстатической трансгрессии. 

, В пределах изученной территории есть, возможно, еще один' 
сапропель локальной распространенности, прнуроченный к сред­
нему танету и знакомый аВТОРУ только по литературе: верхняя 
"битуминозная," час:ть бухарской свитЫ некОТОРЫХ разрезов 
Узбекистана и Таджикистана. В этом случае он также коррели­
руетси ~ соответствующей эвстатической трансгрессией в се­
реднне танета.Таковы общие результаты изучения Пa,lIеоценовых-среднеэоце­
новыХ аноксических осадков. В заключение подчеркнем, что

первопричины аиокСИЧtrCких событий (не только палеогеновых)
до сих пор неясны. Автор разделяет точку .зрения, по которой 
непосредственной причиной собы.тий были неожиданные вспы1пии 
биопродуКТИВНоети фитопланктона, однако 06ьяснения причин 
этих вспышек пока нет. 
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В.Ю. ДМИТРИЕВ, А.Г. ПОНОМАРЕНКО, А.П. РАСНИЦЫН 

(I1aJIеонronогический, инстнтут РАИ) 

ДИНАМИКА ТАКСОНОМИЧЕСКОГО РАЗНООБРАЗИЯ 
НЕМОРСКОЙ БИОТЫ . 

в последнее время изучение разнообразия живых организ­
мов, и'особенно его динамики, привлекает все большее вни­
мание и неонТологов и палеонтологов. Для последних изменеflИЯ 
разнообразия древней биOТbl оказываются не только важным ре­
зультатом исследований, но и одним из наиболее существенныx 
способов получить данные о ходе эволкщии. о ее движущих 
силах. 

Попыткн оценить разнообразие вымерших организмов и его 
изменений в ходе эволюции предпринимались неоднократно, но 
неизбежно оставались. гадательными из-за крайней неполноты 
геологической летописи. Поскольку эта неполнота тем значи­
тельнее, чем ниже ранг рассматриваемых таксонов. было ес­
тественным обратиться, сначала к таксонам более высокого 
ранга, предполагая, что уст.новленные для них закономерности 

будут действовать и на видовом или родовом уровне. Однако и 
для анализа изменений разнообразия таксонов высокого ранга 
фактическое обоснование долго оставалось недостаточным. 
В последнее время положение изменилось с появлением работ 
Дж. Сепкоского [6-8] о распределении по вЕжам почти 400 от- . 
РЯДОВ, 3800 семейств и 26 тысяч родов морских организмов. 
наземныe н пресновоцные организмы были оставлены без рас­
смотрения, так как дaHHые по ним были сочтены не представи­
тельными ни в отношении полноты сведений о систематическом 
составе, ни их геологического распространения. Графическое 
представление полученных дaHHых приведено на рис. 1. Можно 
видеть рост разнообразия от позднего докембрия до совре­
менной эпохи практически на два порядка, который идет не­
равномерно и прерывается краткими отрезками времени, когда 

разнообразие значительно падает. Самое большое вымирание 
знаменует собой границу палеозоя и мезозоя, менее значи­
тельны вымирания на границе между ордовиком и силуром. В 

позднем девоне, позднем триасе и между мезозоем и кайнозоем. 
Периодичность вымираний определена примерно в 26 миллионов 
лет; в дальнейшем она была уточнена до 37 миллионов лет для 
палеозоя и 26 - для мезозоя. Выделяются два этапа стаби­
лизации разнообразия - в кембрии и девоне-перми. В мезо­
кайнозое разнообразие семейств нарастает все время за исклю­
чением эпизодов вымирания. 

Был предложен иной метод графического представления дан­
ныx О разнообразии древних организмов [1] , который позво­
лил более точно судить о характере изменений разнообразия 
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Рис. 1. Таксономическое разнообразие морских орrанизмов 
роэое;' , 
а - число отрядов, существовавших 8 течение века (6]; б 
мейств [8] 

(рис. 2). На вертикальной оси отложено число семейств 
границах веков, а на горизонтальной - общее число 
ПОSlвивmихся: к этому моменту с начала кембрия. Наклон 
между ооседиими точками х'арактеризует соотношение попив, 
mиxсSl и вымерших в течение века се:меЙств. Тем 
весное состояние между ПОSlвивmимися и вымершими семействзМJi 
и простой стазис, определsпoщийся низким уровнем 
новых таксонов на модифицированной кривой, выглядит 
чем на кривых Сепкоского. Оказалось, что в СИЛVDe-nзннеJ 
карбоне действительно было состояние близкое к 
тогда как в среднем-позднем кембрии' и от начала 
карбона до середины перми скорее имел место стазис. 
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разнообразие HaceкOмьtX 

но зато происходит резкое падение их раЗIIQ-'", 
3). когда 

связанный с 
Можно утве'рж.дать, что 
разнообразия наземных 

для морских 

отрезке времени 
Следует 

наземиых животных, что 

не смогут 

наземиых и пресноводных 

воздействие 

. 
Составление достаточно полной базы данных о TaKCOHOмJi-· 

неравномерно. 

мезозоя они ­

Прокламируемьtй всеобщий характер вымианий повысил инте­
рес к' одновременным событиям на суше [9]. 
с нанболее высоким разнообразием становятся насекомые. Появм 

ление за последнее время значительиых данных позволило oxaw· 
рактеризовать изменения их разнообразия в мезозое и капОм 
зое [2-4] • Оказалось, что 
во временном интервале массового вымирания в морской биоте 
близ границы мела и палеогена 
морской би01'Ьl) , 
образия в середине мела (рис. 
тельиый экологический кризис, 
покрытосеменных растений. 
закономерности изменения 
существеино отличаются от таковых 

Время вымираний не совпадало, что заставляет СОмневаться 
их катастрофическом характере и внеземных причинах. 
образие HaceKOмьtX на изученном 
постоянно за исключением периода кризиса. 
нуть, что разнообразие насекомых составляет 
шую часть всего разнообразия 
статистическом подходе иные тенденции в 
разии других групп, по-видимому, 

денций, задаваемьtх изменениями разнообразии насекомых. ВпрО-" 
чем и большинство других 
скорее всего, развивались сходиым с насекомыми образом. 
многие ракообразные, ящерицы, змеи, черепахи, 
рыбы не обнаруживают значительного вымирания на границе 
и палеогена. Лишь гипнотическое 
этом рубеже динозавров позволяет говорить о великом вымя· 
рании я на суше. 

ческом разнообразин населениSl древней суши встречает значи­
тельиые трудности. Обитатели разиых ландшaфroв представлец 
в геоЛОI1lЧеской летописи совершенно 
РОflениSl почти не попадают обитатели гор и пустынь. Мало что' 
известно о почвенных организмах, несмотря на достаточно ши­

рокое распространение ископаемьц почв. Обитатели рек извест­
иы много хуже обитателей озер. 
ристики исходного материала делают его все более трудным для 
изучеlЩSI с движением в глубь времен. Для плейстоцена гориые 
захоронения почти норма, ДЛSl 

палеоЗОSl - сверхестественное событие. 
ВтораSl трудность -

по древним континентальным организмам, в СВSI3и С чем уровень 

первичной инвентаризации континентальных фаун и их таксонОм 
мического OCмьtслениSl совершенно ничтожен. Лишь палеонтолоmя 
наземных позвоночных и высших растений более или менее изу-' 
чена, остальные группы организмов на большей части террИТОм 
рии Земли не изучалисЬ. 
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И, наконец, последнее" но, возможно, важнейшее 

ствие. Геохронологиt.!еская и даже стратиграфическая привязка

остатков назе~нЫх организмов очень плоха. Не только точныи 

геологический возраст континентальных фаун, но даже .сама цх


'последовательность часто оказываются неизвестныМИ. Это об-. 
стоятелЬС1'ВО заставляет рассматривать несколькО вариантов 

последовательностей и предпочитать методики, позволяющие 

сравнивать разнообразие в отдельных местонахождениях.Низкое 

геохронологическое разрешение затрудняет выявление законо­

мерностей эволюции разнообразия континентальных фаун.


Уже первая попытка проанализировать изменения разнообра-' 
зия континентальноЙ биоты показала, что его эволюция суще­
етвенно отличается от эволюции раз}.ообразия морских фауи. ' 

.Были собраны данные о геологическом распространении примерно.] 
полутора сотен отрядов, которые можно рассматривать в ка­
честве обитателей континентальных водоемов. Эта работа была 
спровоцирована опубликованием Дж. Грей [5] обзора геологи­
ческой истории пресноводных экосистем. Почерпнутые оттуда 
сведения были детализированы и дополнены, в первую очередь 
данными по насекомыМ, предоставленными сотрудниками Лабо-'
ратории палеоэнтомолоГИИ Палеонтологического института. На' 
рис. 4 и S показана графическая интерпретация полученных 
результатов. На графике видно, что ЧИCJ10 отрядов неморскИХ 
водных организмов в позднем ордовике-силуре довольно быстро 
достигает характерного для палеозоя уровня (около двадцати), 
но к концу девона испытывает единственное, за всю историю 
значительное снижение. Этот кризис, в общем, совпадает пО 
времени с массовЫМ вымиранием морской биоты. В карбоне на­
чинается новый быстрый рост, но установившийся уровень, ко-. 
торыЙ сох,раняется до' конца перми, лишь незначительно пре­
вышает достигнутый в девоне. Стабильное состояние в карбоне 
и перми поддерживается за счет равновесия при невыСОКОМ 
'уровне обновления фауны. В триасе происходит рост числа от­
рядов, сокращения ранообразия нет на границе перми и триаса, 
оно незначительнО в верхнем триасе, в период массовЫХ мор­
ских ~ымираний. В юре и мелу число отрядов поддерживается 
примерно на одном уровне, медленно возрастая, особенно вО 
второй половине мела. Вымирания нет ни близ границы раннего 
и позднего мела, ни в его конце. При зтом в юре поддержи­
вается состояние, близкое к равновесному, тогда как в мелу ­
скорее к стазису за счет низкого уровня появления новых 
таксонов и их вымирания. В кайнозое можно видеть быстрый 
рост числа отрядов до уровня вдвое более высокого, чем в 
мезозое; вымираний отрядов практически не происходит. Близ 
границы палеогена и неогена число отрядов стабилизируется с 
почти полным прекращением появления новых отрядов. Следует 
учитывать, что, в отличие от ситуации в морских фаунах, рост 
числа отрядов, пред~тавленных в континентальных водоемах,
происходил не только за счет возникновения новых отрядов, но 

и за счет миграции из моря. В одних группах (например, у 
насекомых) мигрантов нет вовсе, в других (например, у мол­
люсков) число их велико. Отсутствие на графике заметных 
вымираний не может быть объяснено просто малым числом рас­
смотренных отрядов. Хотя общее число отрядов обитателей 
континентальных водоемов сильно уступает .числу отрядов, из": 
вестных в моррсих фаунах, в каждый отдельный момент времени 
число морских отрядов больше лишь вдвое. Таким образом, в 
истории континентальных водоемов можно видеть два относи­

тельно стабильных уровня организации - палеозойский и ме­
зозойский; второй характеризуется при~~рно вдвое более вы­
соким разнообразием на уровне 9Трядов. Единственное зн~чи­
тельное вымирание происходит в конце девона на фоне уже 
почти достигнутого разнообразия, характерного для палеозоя. 
В кайнозое рост разнообразия продолжается вплоть до настоя­
щего времени. 

Полученные достаточно оригинальные данные об эволюции 
разнообразия в континентальных водоемах делают более обос­
нованными попытки получить более детальные данные - как по 
обитателям водоемов, так и по континент.tльноЙ биоте в целом 
на семейственном уровне. Однако сбор таких данных требует 
значительного времени и привлечения довольно большого кол­
лектива специалистов по отдельным группам организмов. В на­
стоящее время собрана часть материалов о таКСОlfомическом 
разнообразии пресноводных организмов на уровне семейств. 
Принципиальная картина' совпадает с ходом эволюции разнооб­
разия отрядов. 
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А юпеОс шоооl of Phanerozoic diversity. Ш. 
mass e"lincllon 11 Paleobiol. 1984. 

Ti//ney в.н., Seplwski 1.1. Jr. Evolutionary dy­
animals: А comparalive apporoach 11 Pa.\alos. 

А.С. РАУТИАН 

СОПРЯЖЕННАЯ ЭВОЛЮЦИЯ НАЗЕМНЫХ И ВОДНЫХ 
- НАЧАЛА МЕЗОЗОЯ 

Самым слабым местом: в наши" представлениях о юрск.,ом эко­

(не морских) тет­


отсутствие систематического анализа 

предпосылок. Часть из них рассматривается 


в этом кратком сообщении. В дальнейшем' Mы предполагаем про­

анализировать и предыдущий, меньший по масштабам, экологи­
ческий кризис в сообществе наземныx позвоноotныx самого конца' 

временной окрестности этого кризиса 
Сенникова (1991), часть ­

Материал. Основу нашего исследования составляет ценоти­
динамики таксономического и экологи­

ческого разнообразия тетрапод конца палеозоя и мезозоя (ри­
сунок). Первичные данные о таксономическом' составе фаун и 

распространении составляющих их таксо­
нов заимствованы из мно.гочисленных литературныx источников 

построенная динамика разнообразия 
качественно согласуетея с ранее выполненными подсчетами [6, 

Методика экологической интерпретации динамики таксономи­
Вероятность обнаружения и степень 

таксономического разнообразия той или иной группы организмов 
в палеонтологической летописи в данный момент геологического 
времени прямо пропорциональны всем основным критериям био­
логическоro прогресса, предложенным А.Н. Северцовым (12]: 1) 

таксономическому ,разнообразию группы в это 
(биомассе); 3) широте адаптивной зоны 

распространения [1, 22] •. Таким образом, 

j'illlllllllll/!II/I/IIJIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIII1//1/1111 

8. Seplwsk1 J./. Jr. 
P~t-Paleozolc Сашlliев and 
У. '10. - N. 2. - Р. 246-267. 

9. Yaleпtine 1. w., 
namlcs of plan1S and 
19~1. - У. 6. - N 1. - Р. 81-88. 

УДК (567 + 568)(551.73 + 551.76) 

Н.Н. КАЛАНДАДЗЕ, 
Палеонтологический институт РАН} 

ТЕТРАПОД КОНЦА ПАЛЕОЗОЯ 

логическом кризисе в сообществе наземных 
рапод [6, 1Рl является 
его исторических 

перми. Часть событий 
кратко описана в диссертации А.Г. 
в настоящем сообщении. 

ческая интерпретация 

стратиграфическом 

[18, 20]. В целом вновь 

17-19], 

ческого разнообразия. 

'Фilктмческому 
время; 2) численности 
и географическоro 
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Динамика таксономического разНообразИII наземных (а) и водных (О) реПТИЛий 
и амфибий; ДОЛII (%) наземных и амфибногичеСII:ИХ форм в фаунах амфибий 
разного возраста (в): , 

1 - рода амфибий, 2 ~ семейства амфибиА, 3 - рода ВОдных реI1ТИJlиА, 4 _
семейства ВОдны" рептилий 

таксономическое разнообразие группы МОЖt;:1' быть ИСпользовано 
как Itекий интеграл~ный показатель ее экологического процве­
таиия или угнетенности, а динамика разнообразия - как пока­
затель изменения ее Экологического СОС1'Ояния в течение гео­
логического времени [11, 22J. . 

Однако сравиение двух или более групп по этому показате­
лю возможио ЛИШЬ В том случае, если прочие условия, опре­
деляющие вероятность находки ископаемых абсолютные раз­
меры, наличие скелета и степень его склеротизации, условия 
захоронения, тафоНQМИЯ местонахождений [1, 22J, способы ве­
дения раскопок и Т.П., - ДЛЯ этих групп достаточно cxoдHы. 
Эти условия мы старались обеспечить сравнением таксонов от­
носительно Bыокого ранга в глоб~ьном масштабе и лишь с 
ТОчностью до отдела стратиграфической шкалы. Все это .поз­
волило удовлетворяться 'достаточно ориентировочным экологи­
ческим Сходством сравниваемых таксонов в пределах крупныx 
адаптивных зон, понимая их в духе Дж.Г. Симпсона [14J.

В, тех случаях, когда рассматривались группы, занимающие 
раЗличные адаптивные зоны, сравнение между ними носило чисто 
качественный характер на уровне сопоставления фаз макси­
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