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Эволюция земной биоты в течение 
геологического времени приводила к все 
большему увеличению разнообразия: мор-
фологического, таксономического, эколо-
гического. Но на этом общем фоне имели 
место критические события, выразивше-
еся в падении биоразнообразия морской 
биоты.

В качестве критерия разнообразия 
предлагалось рассматривать число так-
сонов разного ранга, чаще всего семейс-
твенного и родового, представляющее, по 
мнению ряда исследователей (Raup, 1976, 
1978; Sepkoski, 1978, 1982, 1984; Sepkoski 
et al., 1981; Raup, Sepkoski, 1982), наиболее 
информативный показатель.

Однако не только степень уменьшения 
числа таксонов родового и семейственного 
ранга определяет глубину того или друго-
го кризиса, но и вымирание таксонов более 
высокого ранга, на что впервые обратил 
внимание А. Буко (Boucot, 1990). При этом 
Буко использовал в своём исследовании 
только качественные оценки.

Применение количественных данных по 
изменению числа таксонов высокого ран-
га от отрядов до подтипов в дополнение к 
рассмотрению таких данных для семейств 
и родов позволяет получить более яс-
ную картину развития биоты (Невесская, 
1999).

В течение фанерозоя имел место ряд 
“критических” рубежей, в частности для  
морских беспозвоночных – это пермо- 
триасовый и мел-палеогеновый. Представ-
ляется интересным провести сравнение 
этих событий, как качественное, так и ко-
личественное.

Позднепермское вымирание было мак-
симальным для фанерозоя. По данным 
Дж. Сепкоски (Sepkoski, 1982, 1984) для 
морских беспозвоночных, в конце перми 
вымерли представители 98 семейств для 
морских беспозвоночных из 353 (27,5%), 
336 родов из 605 (55%) и более 90% ви-
дов (Raup, 1978; Sepkoski, 1978, 1982, 1984; 
Jablonski, 1986; Erwin, 1990).

К концу периода вымерли представи- 
тели двух классов, двух подклассов, 
20 отрядов: классы Hyolitha и Trilobita, 
подклассы Tabulata и Tetracorallia среди 
кораллов, отряд Fusulinida из форами-
нифер, два отряда табулят (Favositida, 
Syringoporida), все четыре отряда тетра-
кораллов (ругоз), два отряда среди голо-
воногих моллюсков, четыре отряда бра-
хиопод (Orthida, Strophomenida, Productida, 
Chonetida), четыре отряда мшанок (Fene-
strida, Cryptostomida, Rhabdomesida, Cysto-
porida), три отряда иглокожих (криноидеи 
– Flexibilia, морские ежи – Palaechinoida и 
Echinocystoida).
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Всего на границе перми и триаса вымер-
ли 29 таксонов ранга выше семейств (22%) 
(Невесская, 1999) (табл. 1).

Среди фитопланктона, который был 
одним из основных источников питания 
для бентоса, также произошли перемены, 
связанные с уменьшением роли акритарх 
и зелёных водорослей и появлением дино-
флагеллат, хотя ещё не приобретших ши-
рокого распространения, как позже – начи-
ная с юрского времени (Tappan, 1968, 1970; 
Lipps, 1970, 1986; Tappan, Loeblich, 1973).

Одновременно с изменением таксоно-
мического состава сократилось общее ко-
личество фитопланктона (Tappan, 1982).

На границе мела и палеогена вымерли 
представители 119 семейств (около 15%), 
1108 родов (40%) и 60-75% видов (Raup, 
1978, Sepkoski, 1978, 1982, 1984); Ager, 
1981; Алексеев, 1984).

Однако при массовом вымирании так-
сонов родового и видового состава и в 
меньшей степени семейственного, выми-
рание таксонов более высокого ранга было 
незначительным. В течение позднего мела 
вымерли представители 7 отрядов: один 
(Hippuritida) среди двустворчатых мол-
люсков, три (Phylloceratida, Lithoceratida, 

Belemnitida) среди головоногих и три 
(Orthopsida, Hemicidarida, Pygasteroida) 
среди морских ежей.

На самой же границе мела и палеогена 
вымерли представители всего двух отря-
дов (2%) (табл. 1).

Из бентосных организмов наиболее 
пострадали двустворчатые моллюски (вы-
мерли рудисты и многие семейства дру-
гих отрядов), брахиоподы, губки, мшанки, 
строматопороидеи, морские ежи, тогда как 
другие группы не претерпели особых из-
менений.

Среди животного планктона массо-
вое вымирание коснулось планктонных 
фораминифер и радиолярий, а среди фи-
топланктона – силикофлагеллат, кокко-
литофорид, динофлагеллят. Диатомовые 
водоросли перешли этот рубеж без особых 
изменений. Общее же количество планк-
тона резко сократилось (Bramlette, 1965; 
Tappan, 1968; Zachos et al., 1988, 1989; 
Rhodes et Thayer, 1991).

При количественном анализе биоразно-
образия подсчитывается не только абсо-
лютное число таксонов, существовавших в 
изученном интервале времени, но и число 
вымерших и появившихся, а также отно-

Таблица 1. Показатели изменения числа таксонов высокого ранга в течение пер-
ми и триаса и мела и палеогена (Невесская, 1999).
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шения числа вымерших и появившихся к 
общему числу таксонов более древнего и 
более молодого хроностратиграфических 
интервалов соответственно (т. е. скоро-
стей вымирания и появления), скорость 
диверсификации (разность скоростей фор- 
мообразования и вымирания) и степень об-
щего изменения таксономического состава 
(сумма скоростей формообразования и 
вымирания) (Невесская, 1999).

Так, в пермо-триасовом интервале ско-
рость появления таксонов высокого ранга 
(от подтипов до отрядов) была невысокой 
(0,08), скорость вымирания 0,61, соответс-
твенно скорость диверсификации была 
отрицательной (–0,53), а общее изменение 
таксономического состава 0,69 (табл. 1). 
На границе мела и палеогена скорости вы-
мирания и появления новых таксонов были 
равными (0,09), соответственно скорость 
диверсификации была нулевой, а степень 
общего изменения таксономического со-
става 0,18. Т. е. на уровне высоких таксо-
нов количественно пермо-триасовый кри-
зис был значительно более интенсивным, 
чем мел-палеогеновый: массовое вымира-
ние преобладало над формообразованием, 
а процент вымерших на границе перми и 
триаса высоких таксонов был более 20. 
На границе мела и палеогена вымирание 
компенсировалось появлением новых так-
сонов, а процент вымерших таксонов был 
один два.

В качестве причин кризисов биоты 
предлагаются многие факторы, как аби-
отические, так и биотические. Так для 
конца перми предполагается: похолодание, 
регрессия, уменьшение продуктивности 

фитопланктона из-за падения количест-
ва питательных веществ и качественные 
изменения фитопланктона, а также изме-
нение химизма вод и опреснения (смотри 
подробнее Невесская, 1998).

В последней своей работе Н.М. Чумаков 
и М.А. Жарков (2003) основным факто-
ром кризиса считают смену ледникового 
глобального климата Земли в позднем па-
леозое безледниковым климатом мезозоя 
вследствие тектогенеза и вспышки ман-
тийного вулканизма.

Основной причиной, вызвавшей ин-
тенсивное вымирание и изменение биоты 
от мела к палеогену, по-видимому, было 
падение первичной продукции, т. е. рез-
кое сокращение питательных веществ 
(Bramlette, 1965; Rhodes, Thayer, 1991 и 
др.). Но что обусловило уменьшение пер-
вичной продуктивности, - не имеет обще-
принятого объяснения. Выдвигаются раз-
ные гипотезы, в том числе импактная, а 
также воздействие нарушения океаничес-
кой циркуляции, глобальной регрессии, 
усиление вулканизма, изменение климата 
и пр. (подробнее см. Невесская, 1999).

Скорее всего, в обоих случаях действо-
вал комплекс причин, обусловивший воз-
никновение стрессовых условий для боль-
шинства бентосных групп, что и вызвало 
интенсивное вымирание и замедление воз-
никновения новых таксонов, приведшее к 
падению разнообразия.

Интересно рассмотреть характер изме-
нения в докризисный и послекризисный ин-
тервалы времени. При сравнении процента 
вымерших семейств и родов (табл. 2 и 3) 
видно, что позднепермское вымирание на-

Таблица 2. Процентное отношение вымерших и появившихся семейств и родов к 
общему числу семейств и родов в перми – раннем триасе (по данным Sepkoski, 1982, 
1984).
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чалось значительно раньше границы пер-
ми и триаса, что особенно хорошо демонс-
трируется на примере семейств (табл. 2).

В позднем мелу интенсивное вымирание 
родов отмечалось уже в кампане и раннем 
маастрихте (табл. 3).

Что касается послекризисных интер-
валов, то вымирание в течение них резко 
падало и оставалось приблизительно на 
одном уровне в течение последующих пе-
риодов (табл. 2 и 3).

Последствия кризисов для рассматри-
ваемых интервалов были очень разными 
на уровне таксонов высокого ранга. Так, 
в раннем триасе после позднепермско-
го вымирания появились один подкласс 
(Alcionaria среди кораллов) и шесть от-
рядов (Spongimorphida и Sphaeractinida в 
классе гидроидных полипов, Venerida сре-
ди двустворчатых моллюсков, Copepoda и 
Isopoda среди членистоногих и Articulata 
среди криноидей), т. е. 6% к общему числу 
высоких таксонов (Невесская, 1999).

В раннем палеоцене после позднеме-
лового (маастрихтского) вымирания воз-
никли представители только одного-двух 
отрядов (Verticicortiida из двустворчатых 
моллюсков и, возможно, Echinoida среди 
морских ежей), т. е. менее 1% от общего 
числа высоких таксонов.

Появление новых семейств и родов сра-
зу после пермско-триасового и мел-палео-
генового кризисов было примерно на том 
же уровне, что и во время кризиса и в осо-
бых случаях заметно усиливалось по про-
шествию определенного промежутка вре-

мени: в триасе во второй половине раннего, 
а в палеогене - во второй половине раннего 
палеоцена – начале эоцена (табл. 2, 3).

Кроме падения биоразнообразия и из-
менения таксономического состава биоты, 
кризисы сказывались и на её этолого-тро-
фическом составе бентосных сообществ. 
Это проявлялось двояким образом: за 
счёт изменения таксономического состава 
основных этолого-трофических группи-
ровок и за счёт временного исчезновения 
наиболее стенобионтных бентосных сооб-
ществ.

Наибольшие изменения в таксономи-
ческом составе выявляются на границе 
перми и триаса для эпифаунных прикреп-
лявшихся сестонофагов: вымерли пред-
ставители табулят, ругоз и палеоаплезин 
(группа неясного положения), а также че-
тырёх отрядов брахиопод из шести и че-
тырех отрядов мшанок из семи. В триасе в 
эту группировку вошли вновь возникшие 
склерактинии и представители двух отря-
дов мшанок. Среди эпифаунных свободно 
живших сестонофагов основное измене-
ние свелось к резкому  падению значения 
брахиопод и замещению их в большинстве 
биотопов двустворчатыми моллюсками.

Группировка инфаунных сестонофа-
гов осталась без особых изменений. Среди 
сортирующих эпифаунных и инфаунных 
детритофагов исчезли трилобиты и хи-
олиты, но основное ядро слагалось теми 
же таксонами (гастроподы, остракоды в 
обеих группировках и двустворки – среди 
инфаунных).

Таблица 3. Процентное отношение вымерших и появившихся семейств и родов 
к общему числу семейств и родов в позднем мелу – раннем палеогене (по данным 
Sepkoski, 1982, 1984).
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В группировке инфаунных хищников 
основную роль начали играть гастроподы.

В конце перми вымерли многие груп-
пы, входившие в рифовые сообщества: 
фузулиниды из фораминифер, ругозы, 
многие мшанки. Рифовые постройки поз-
дней перми, в основном формировавшиеся 
губками (кальциспонгиями, известковыми 
водорослями и неизвестного положения 
Tubiphites (Flügel, Stanley, 1984; Rowland, 
Gangloff, 1988; Copper, 1988) исчезли в пе-
риод кризиса, и формирование их возобно-
вилось только с середины триаса за счёт 
склерактиний и кальциспонгий (Rowland, 
Gangloff, 1988; Copper, 1988).

На границе мела и палеогена изменения 
в составе этолого-трофических группи-
ровок были менее значительными. Среди 
эпифаунных прикреплённых сестонофа-
гов исчезли хететиды, практически пре-
кратили своё существование рудисты из 
двустворчатых моллюсков, а губки, скле-
рактинии и гидрозои стали менее распро-
страненными, хотя с середины триаса эти 
группы вновь стали массовыми.

Среди инфаунных сестонофагов резко 
возросло значение гастропод. Остальные 
этолого-трофические группировки не 
претерпели заметных изменений.

Так же, как на границе перми и три-
аса, исчезли наиболее стенобионтные 
– рифовые сообщества, строителями ко-
торых были склерактинии и рудисты. 
Формирование рифовых построек скле-
рактиниями возобновилось в среднем па-
леогене (Copper, 1988).

Подводя итоги, можно сказать, что, 
несмотря на более значительные изме-
нения таксонов высокого ранга во время 
пермо-триасового кризиса, превышение 
скорости вымирания над скоростью по-
явления новых таксонов и более чётко 
выраженное изменение таксономическо-
го состава этолого-трофических груп-

пировок, оба кризисных события имели 
общие черты.

Они оба не были одномоментными и 
общими для всех групп. Вымирание пред-
ставителей разных групп шло постепенно 
и разными темпами, начинаясь в ряде слу-
чаев значительно раньше основного рубе-
жа.

Особенно интенсивному вымиранию в 
обоих случаях подверглись планктонные 
организмы, а вслед за ними - зависевшие от 
них как источника пищи бентосные сесто-
нофаги и хищники, жившие в толще воды.

Сходным является и характер послекри-
зисного интервала времени. Так, интенсив-
ность вымирания после высоких значений 
во время кризиса резко падает и остаётся 
приблизительно на одном уровне в течение 
последующего периода, а появление новых 
семейств и родов становится интенсивным 
не сразу после кризиса, а после довольно 
длительного промежутка времени (не ме-
нее одного века).

Так как вымирание ряда групп началось 
в докризисное время, можно предположить, 
что “пусковой механизм” (катастрофичес-
кое абиотическое событие, вызванное зем-
ными или неземными факторами) только 
усиливал и ускорял уже начавшуюся реор-
ганизацию биоты, обусловленную, скорее 
всего, внутренними для биоты причинами.

Ещё один вывод, вытекающий из рас-
смотренного материала, заключается в 
том, что, несмотря на падение разнообра-
зия в течение кризисов, оно восстанавлива-
лось в послекризисное время, и восстанав-
ливалась прежняя этолого-трофическая 
структура бентосных сообществ, хотя их 
таксономический состав в той или другой 
степени изменялся.
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was caused by internal reasons.
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