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Посвящается светлой памяти 
доктора геолого-минёралогических наук, 

профессора Дмитрия Леонидовича Степанова 

ВВЕДЕНИЕ 

В комплексе геологических наук одно из важнейших мест в по­
следние годы занимает палеоэкология. Э т о обусловлено как общим 
повышением внимания к экологическим проблемам, так и необходи­
мостью осуществления комплексного подхода к исследованию мета-
биосферы. Результаты палеоэкологического анализа получают все 
более широкое применение в теоретической и прикладной геологии, 
прежде всего для фациального анализа, палеогеографии и деталь­
ной стратиграфии. Изучение процессов исторического развития ор­
ганизмов во взаимосвязи с изменениями среды их обитания, т. е. бы­
лых биосфер, имеет большое значение для теоретической биологии 
и общей экологии. 

Настоящее издание учебного пособия подготовлено на основе 
многолетнего опыта чтения спецкурсов по палеоэкологии и тафо-
номии на кафедре палеонтологии С.-Петербургского университе­
та и дополнено материалами кафедры палеонтологии Московского 
университета ( Б . Т . Я н и н ) . Значительное внимание уделено вопро­
сам общей экологии. Этот раздел подготовлен доктором биологиче­
ских наук, профессором В. Б. Сапуновым. Наряду с общеэкологиче­
скими вопросами в учебном пособии рассмотрены палеоэкологиче­
ские методы исследований, роль различных смежных дисциплин 
в изучении метабиосферы и вопросы глобальной экологии. Уча­
стие авторов в подготовке пособия отражено в перечне глав. Значи­
тельно расширена иллюстративная часть за счет включения рисун­
ков, таблиц и схем, ранее опубликованных в методическом пособии 
(Д. Л. Степанов, Г. Н. Киселев, 1990). Необходимо отметить, что из 
учебного пособия исключена кратко изложенная глава «Палеоэко­
логия позвоночных», автором которой был А. О. Иванов, вследствие 
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того, что им в соавторстве с другими исследователями позвоночных 
подготовлено и сдано в печать новое учебное пособие по данной те­
матике. 

В предлагаемом учебном пособии использованы материалы из 
учебного пособия В. А. Захарова «Палеоэкология и тафономия мор­
ских беспозвоночных» (1984), работ Б .Т .Янина «Основы тафоно-
мии» (1983), В. Г. Очева, Б. Т. Янина, И. С. Барскова, а также дан­
ные из справочного пособия «Современная палеонтология» (1988) 
и, из ставшей раритетом, работы Р. Ф.Геккера «Введение в палео­
экологию» (1957). Незначительный тираж большинства приведен­
ных выше изданий создает серьезные препятствия для использова­
ния их в учебном процессе. Настоящее пособие призвано восполнить 
этот пробел. 

Авторы надеются, что публикуемое издание учебного пособия 
будет интересно коллегам из других университетов, их замечания 
и советы помогут в будущем создать более полный и современный 
учебник. 
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Г л а в а 1 

ОБЩЕЭКОЛОГИЧЕСКИЕ ПОНЯТИЯ 

1.1. Введение в экологию 

Ч т о такое экология? 

Прежде чем обращаться к палеоэкологии как области научного 
знания, поговорим о том, что же такое экология вообще? 

Слово «экология»происходит от греческих корней. «Ойкос» зна­
чит дом, «логос» — наука. Все вместе —наука о доме. Более строго 
экологию можно определить как область знаний, изучающую вза­
имоотношения организмов с окружающей средой. При этом в по­
нятие «окружающая среда» входят элементы неживой, живой и 
искусственной, созданной человеческим трудом природы. Еще од­
но определение экологии — наука о биологических системах надви-
дового уровня. Традиционно экология рассматривалась как часть 
биологии. Однако в последние годы экология настолько обогати­
лась методами других наук —физики, химии, математики, эконо­
мики, что ее уже нельзя рассматривать только как часть биологии. 
Одна из функций экологии в современном познании состоит в том, 
что она выполняет роль связующего звена между естественными и 
общественными науками. 

Иногда в средствах массовой информации и в популярной лите­
ратуре экология отожествляется с охраной природы. Э т о не совсем 
верно. Экология теоретическая — основа охраны природы и рацио­
нального природопользования. 

Экология включает много областей знаний, существующих как 
самостоятельные науки. Назовем важнейшие из них. Общая эколо­
гия изучает наиболее фундаментальные закономерности взаимоот­
ношений организмов со средой. Глобальная экология изучает орга­
нический мир в целом. Аутэкология изучает экологию отдельных 
особей и видов. Факториальная экология изучает факторы внеш­
ней среды. Синэкология — экология биологических сообществ. Био-
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геоценология — экология крупных экологических систем. Истори­
ческая экология изучает развитие экологических систем в большие 
промежутки времени. К ней примыкает палеоэкология, объединяю­
щая методы полеонтологии и общей экологии. Но о ней разговор бу­
дет вестись в следущих главах. Существуют специальные разделы 
экологии, изучающие взаимоотношения с окружающей средой кон­
кретных групп живых организмов. Это —экология растений, жи­
вотных. Возможна и более дробная классификация экологических 
наук по классам животных и растений (экология насекомых и т. д . ) , 
по отдельным родам и видам (экология полевки, слона, бегемота и 
т .д . ) . Наконец, взаимоотношения человека с окружающей средой 
изучает экология человека. 

Единство биосферы 

Центральным понятием экологии является биосфера. Владимир 
Иванович Вернадский, один из основателей современной экологии, 
определял ее как «среду нашей жизни, ту природу, которая нас 
окружает». Впервые понятие «биосфера» ввел в 1875 г. австрий­
ский геолог Э. Зюсс «как о с о б у ю оболочку Земли, образованную 
живыми организмами». Идею биосферы он сформулировал, опи­
раясь на идеи эволюционного развития мира на планете, разрабо­
танную французским ученым Ж . Ламарком и английским ученым 
Ч.Дарвиным. Именно им принадлежит идея единства всего орга­
нического мира. 

В 20-х гг. нашего столетия Вернадский расширил это понятие, 
обогатил его новым- содержанием. Биосфера по Вернадскому, это 
область распространения жизни, включающая как организмы, так 
и среду их обитания. Современное понимание биосферы базируется 
как на трактовке Зюсса, так и Вернадского. 

Верхняя граница биосферы проходит на высоте около 20 км. 
Нижняя ограничена глубиной океана, который населен жизнью во 
всем своем объеме, т. е. д о глубины 1 1 м . На несколько километров 
жизнь так же может углубляться в земную кору. 

Таким образом, биосфера — э т о область существования живых 
организмов, охватывающая нижнюю часть атмосферы, всю гидро­
сферу, почти в с ю поверхность суши и верхние слои литосферы. 

Численность биологических видов, входящих в состав биосфе­
ры, точно не определена. Разные ученые приводят цифры видового 
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разнообразия от 8 млн до миллиарда. В любом случае, оно очень 
велико. Все организмы связаны друг с другом несметным множе­
ством материальных, энергетических и информационных связей. 

На сегодняшний день описано от 2 до 4 млн видов. Число видов 
сухопутных животных составляет 93%. Водных — только 7%. Усло­
вия жизни на суше дают более богатые условия, содействующие 
видообразованию. 

Соотношение масс между разными систематическими и эколо­
гическими группами организмов отличается от соотношения видо­
вого разнообразия. 99,2% биомассы суши приходится на раститель­
ность. На долю животных лишь 0,8%. Общая масса живого веще­
ства по приблизительным оценкам составляет 2 400 млд т. 

Основа существования биосферы — круговорот органического 
вещества или биотический круговорот. Он осуществляется при уча­
стии всех без исключения населяющих ее организмов. С помощью 
биотического круговорота решена проблема длительного существо­
вания исторического развития жизни. На планете с большими, но 
все же ограниченными ресурсами, каковой является Земля, запа­
сы доступных минеральных элементов, необходимых для осуще­
ствления жизненных функций не бесконечны. Если бы они только 
потреблялись, жизнь рано или поздно прекратила бы свое суще­
ствование. Поэтому живая материя пошла по пути циклической 
переработки минеральных веществ. Основу всей биомассы создают 
из неорганических веществ растения. Это происходит в результате 
фотосинтеза. Каждый вид организмов представляет собой звено в 
биотическом круговороте. Используя в качестве средств существо­
вания тела или продукты распада и жизнедеятельности других ор­
ганизмов, каждый организм отдает в окружающую среду то , что 
могут использовать другие. Очень велика в биосфере роль микро­
организмов. Минерализуя органические остатки животных и расте­
ний, микроорганизмы превращают их в минеральные соли и про­
стейшие органические соединения, снова используемые растениями 
при синтезе нового органического вещества. С помощью микроорга­
низмов осуществляется так же процесс фоссилизации — окаменения 
мертвых тканей живых организмов. Благодаря наличию этого про­
цесса, мы имеем в своем распоряжении остатки организмов, некогда 
населявших Землю и по ним можем реконструировать облик былых 
биосфер. В этом нам помогают методы тафономии и палеоэкологии, 
которые будут изложены в последущих главах настоящего пособия. 

7 http://jurassic.ru/



Факторы среды 

Раздел экологии, изучающий факторы внешней среды, называ­
ется факториальной экологией. 

Любой организм существует в определенной среде. Среда оби­
тания—комплексное понятие, включающее все многообразие абио­
тических, биотических и социальных факторов. Выделяют четы­
ре основных среды обитания: водная, наземно-воздушная (суша) 
почва, и организм как специфическая среда обитания (для пара­
зитов). 

Элементы среды, воздействующие на организм, называются 
факторами среды. 

Абиотические факторы — это воздействие неживых сил приро­
ды, таких как температура, электромагнитное излучение, влаж­
ность, газовый состав воздуха, атмосферное давление, осадки, со­
левой состав воды, почвенно-грунтовые, гидрологические условия и 
т .д . Специфическим абиотическим фактором является время (см. 
раздел 1.1). Любой из абиотических факторов может быть как непо­
средственной причиной изменения функций организма, так и кос­
венной, влияя на его жизнедеятельность через изменение среды 
обитания. По характеру воздействия на живой организм выделя­
ю т следущие варианты абиотических факторов: 

1. Раздражители, вызывающие приспособительные изменения 
физиологических и биохимических функций. 

2. Факторы делающие- невозможным существование в данных 
условиях. 

3. Модификаторы, вызывающие анатомические и морфологиче­
ские изменения организмов. 

4. Информационные сигналы, воспринимаемые нервной систе­
мой организмов, свидетельствующие о б изменении других факто­
ров среды. 

Благоприятная сила воздействия (дозировка) фактора называ­
ется зоной оптимума для данного организма конкретного вида. До­
зировки большие или меньшие оптимума, в пределах которых ор­
ганизм не ощущает комфорта, но может существовать, находясь в 
них длительное время, называются зоной пессимума. Максималь­
но и минимально переносимые значения — э т о критические точки 
за пределами которых находится смерть. Иначе эти значения на­
зываются летальными. Графически зависимость между всеми до-
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У р о в е н ь 
б л а г о п р и я т н о с т и 

З н а ч е н и е ф а к т о р а 

Рис. 1. Зависимость уровня благоприятности воздействия от значения 
экологического фактора: 1 — оптимум, 2 —пессимум, 3 —летальные значе­
ния. 

зировками изображена на рис .1 . Эта кривая называется законом 
Гаусса (экологическая валентность, толерантность). 

Биотические факторы — э т о воздействия, которые оказывает 
один живой организм на другой. Среди них: конкуренция, амен-
сализм, паразитизм, хищничество, протокооперация, симбиоз. Из 
всех форм биотических взаимодействий, как показал российский 
эколог Георгий Францевич Гаузе, самой жесткой является конку­
ренция. Закон Гаузе гласит: в одной экологический нише может 
находиться только один вид. 

Антропогенные, или социальные факторы — это все формы де­
ятельности человека, которые воздействуют на естественную при­
родную среду, изменяя условия обитания живых организмов, или 
непосредственно влияя на растения, животные, микроорганизмы. 
Понятия «антропогенные» и «социальные» в некоторых пособиях 
приводятся как синонимы. Но это не совсем одно и то же. Чело­
век по своей природе дуалистичен — он представляет собой един­
ство биологического и социального. Говорить, какая из этих ком­
понент более абсолютно бессмысленно. Человек как плане­
тарное явление сформировался именно при взаимодействии этих 
двух компонент. Соответственно, двойственно и его действие на 
природу. В своих биологических проявлениях человек действует на 
природу точно так же, как и любое другое животное — он потреб­
ляет продукты питания, воду, кислород, выделяет продукты обме­
на. После смерти трупы людей включаются в биотический круго­
ворот. Социальные же проявления связаны с теми формами воз­
действия человека на природу, которые качественно отличаются 
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от тех, которые осуществляют животные. Социальная организация 
возникла в первобытном обществе людей, когда сформировались 
три важные особенности человеческого общества: членораздельная 
речь, умение пользоваться огнем и умение делать орудия труда. Х о ­
зяйственная деятельность человека, промышленность, транспорт и 
прочие продукты разумной деятельности вносят в биосферу нечто 
такое, чего в ней не было д о появления социума. Поэтому разум­
но говорить именно о социальных факторах, порожденных научно-
техническим прогрессом. «Человечество,— как указывал Вернад­
ский, — стало планетарной силой, оказывающей влияние на все сто­
роны существования биосферы». Эти влияния носят как положи­
тельный, так и отрицательный характер. Последние годы средства 
массовой информации больше освещают негативные стороны по­
следствий научно-технического прогресса для биосферы. Челове­
ческая деятельность порой разрушает сложившиеся экологические 
системы, приводит к необратимому исчезновению многих видов 
животных и растений. Э т о действительно так, и отрадно, что че­
ловечество начало это сознавать. Однако обеспокоенность пробле­
мами сохранения биосферы подчас приобретает политизированный 
характер и не учитывает реальных экологических данных. Реаль­
ность же такова, что на сегодняшний день воздействия человека на 
природу пока что слабее абиотических факторов. Солнце приносит 
на Землю больше энергии, чем все рукотворные энергетические ис­
точники вместе взятые. Космическая пыль несет больше вещества, 
чем пыль, выбрасываемая промышленностью. Любой ураган вы­
деляет во много раз больше энергии, чем мощный термоядерный 
взрыв. 

Человечество, бесспорно, должно относиться к природе уважи­
тельно и бережно. Однако при этом не следует испытывать манию 
величия. Биосфера намного сильнее нас, и пока что ее защитные 
силы и ресурсы во много раз превышают как созидательные, так и 
разрушительные возможности, которыми овладело человечество. 

Классификация ж и в ы х организмов 

Биосфера состоит из экологических систем. Те, в свою очередь, 
состоят из видов и популяций. Э т о множество должно быть систе­
матизировано. 

На Земле существуют миллионы видов животных и растений. 
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Каждый вид насчитывает от нескольких десятков д о сотен мил­
лионов представителей. Как классифицируется все это многообра­
зие? Теорию биологической классификации создал шведский уче­
ный Карл Линней. Он предлагал делить весь живой мир на живот­
ных и растения, положив в основу комплекс признаков, главный из 
которых — способ питания. Растения, а также цианобионты созда­
ют первичную биологическую материю из неорганических веществ 
путем фотосинтеза. Животные потребляют уже готовые органиче­
ские соединения. Растительный способ питания называется авто-
трофный, животный — гетеротрофный. Ученые-генетики делят все 
многообразие живых организмов на эукариот (Eucariota), т. е. ядер­
ных, прокариот (Procariota), т .е . безядерных и вира (Vira), не име­
ющих клеточного строения. К первым относятся большинство вы­
сокоорганизованных животных и растений, включая человека. К о 
вторым — бактерии и цианобактерии (сине-зеленые водоросли со­
гласию некоторым системам номенклатуры). К третьим — вирусы 
и близкие к ним существа —фаги, риккетсии, прионы. Современ­
ные экологи сохраняют представления Линнея, считая справедли­
вым деление органического мира на животных и растений. Однако, 
при этом остается непонятным, куда отнести грибы, которые по об ­
разу жизни ближе к растениям, по характеру питания —к живот­
ным. Некоторые выделяют их в самостоятельное царство. 

Еще одна самостоятельная группа организмов, условно выде­
ляемая экологами — микроорганизмы. Сюда относятся мельчайшие 
животные, растения, бактерии, грибы, вирусы. С точки зрения ге­
нетики объединение столь различающих организмов в одно царство 
только на том основании, что они имеют малые размеры, некор­
ректно, но близость их экологических ниш все же заставляет сохра­
нить в экологической классификации царство микроорганизмов. 

Основу биологического разнообразия обычно составляет неболь­
шое число видов. По степени распространенности виды делятся 
на три категории: доминирующие, редкие и скрытые. Доминирую­
щие являются определяющими для строения и функционирования 
экологической системы. Редкие играют дополнительную, вспомога­
тельную роль в экологических процессах. Особой интерес предста­
вляют скрытые виды. К ним относятся все те, которые объективно 
существуют, но не могут быть устойчиво зарегестрированы мето­
дами полевой экологии. Иначе говоря, их популяции по размерам 
меньше разрешающей способности методов экологического наблю-
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дения, хотя численность позволяет им устойчиво воспроизводиться 
длительное время. Актуального значения в системе экологических 
отношений биоценозов они почти не имеют, но их потенциальное 
экологическое значение очень велико. Если какой-либо из домини­
рующих видов резко сократил свою численность в силу изменения 
экологической обстановки в неблагоприятную для этого вида сто­
рону, то есть большая вероятность, что среди множества скрытых 
видов найдется такой, который окажется преадаптированным к из­
менившимся условиям среды. Он немедленно займет освободившее­
ся место. Увеличение численности вида при этом может произойти 
очень быстро, т. к. любой вид может размножаться со скоростью 
геометрической прогрессии. Скрытых видов очень много, намного 
больше чем редких и доминирующих. 

Много лет в науке обсуждается вопрос о загадочных, исклю­
чительно редких видах, которые, вроде бы наблюдаются, однако 
никак не могут быть четко зафиксированны и пойманы: снежный 
человек, лох-несское чудовище, чудовище озера Таймыр, Тасманий­
ский сумчатый волк и т. д. Вполне возможно, что по крайней мере 
за некоторыми их этих сообщений лежат вполне достоверные фак­
ты наблюдений представителей скрытых видов, которые составля­
ю т один из важнейших предохранителей биосферы, защищающих 
ее от разрушения. 

Экологическая ниша 

Место вида в экосистеме и его образ жизни определяют его эко­
логическую нишу. Экологическая ниша — одно из самых фундамен­
тальных понятий экологии. Э т о — своего рода «профессия» и образ 
жизни вида. Как показал выдающийся советский эколог, одни из 
основателей мировой экологии Георгий Францевич Гаузе, в одной 
экологической нише может существовать только один вид. Этот за­
кон носит его имя и рассматривается некоторыми учеными даже не 
как закон, а как аксиома. Математически она была обоснована в 20-
гг. нашего века итальянским математиком В. Вольтерра. Однако на 
самом деле возможны некоторые отклонения от закона Гаузе. Дело 
в том, что этот ученый работал с лабораторными культурами инфу­
зорий, а лабораторные условия сильно отличаются от природных. 
Еще дальше от истинных условий природы математические моде­
ли, которые исследовал Вольтерра. 
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Неоднородность организмов по экологическим потребностям, 
отсутствие в природе абсолютно жестких границ экологических 
ниш позволяет разным видам какое-то время сосуществовать. Во 
время этого сосуществования микроэволюционный процесс макси­
мально увеличивает даже самые ничтожные различия в экологи­
ческих потребностях видов. Но в целом закон Гаузе, безусловно, 
справедлив. 

Для одних организмов экологической нишей явлется поверх­
ность Земли, для других — водная среда, для третьих — почва, для 
четвертых — паразитов — экологической нишей является другой ор­
ганизм. 

Если в результате каких-то экологических изменений вид сокра­
щается в численности или вымирает, оставляя свою экологическую 
нишу свободной, она немедленно занимается другим видом. Важ­
нейшее положение экологии, вскрытое Вернадским состоит в том, 
что в природе не бывает свободных экологических ниш. Если в дан­
ном месте есть хоть какая-то возможность для выживания живот­
ного или растения, эта возможность обязательная осуществляет­
ся. Таким образом, природа залечивает любые раны, нанесенные 
ей неживыми воздействиями или бесхозяйственной деятельностью 
человека. Именно поэтому хотя на Земле постоянно происходят 
локальные экологические катастрофы, глобальный экологический 
кризис в обозримом будущем невозможен. Муссирование темы его 
возможного приближения средствами массовой информации, а по­
рой и научной литературой — всего лишь спекуляция, преследую­
щая политические цели. Однако локальные экологические кризисы, 
вызывающие разрушение биоценозов, снижение видового разнооб­
разия и биологической массы в ограниченном районе Земного шара 
вполне возможны, и с оцределенной периодичностью они происхо­
дят в результате как глобальных абиотических причин — изверже­
ние вулканов, падение астероидов, так и антропогенных — выбросов 
больших масс нефтепродуктов и т. д. 

Пирамида биомасс 

Экологические системы функционируют по определенным за­
конам. Один из самых фундаментальных — закон экологической 
или трофической пирамиды. Экологическая пирамида строится 
на основе соотношения биомасс каждого трофического (пищевого) 
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уровня. Объем каждого уровня трофической пирамиды соответ­
ствует массе органического вещества (рис. 2) . 

Консументы п-го 
порядка 

Консументы 2-го 
порядка 

Консументы 1-го 
порядка 

Продуценты 

Рис. 2. Пирамида биомасс. 

Поскольку организмы каждого предыдущего уровня строят свое 
органическое вещество за счет предшествующего уровня, размеры 
уровней при переходе на каждый новый этаж уменьшаются. Обыч­
но уменьшение при переходе на новый уровень бывает десятикрат­
ным, иногда — стократным. Эти закономерности образования орга­
нической массы называются правилом пирамиды. 

В основе экологической пирамиды лежат растения, которые при 
помощи фотосинтеза производят первичную биологическую массу. 
Растения составляют около 99% массы всей биосферы (см. раздел 
1.2). Все процессы, происходящие в биосфере, так или иначе исполь­
зуются органическую массу, возникающую при фотосинтезе, поэто­
му фотосинтез можно назвать самым важным процессом, происхо­
дящим в природе с точки зрения экологии. В результате фотосин­
теза на Земле синтезируется около 100 млд т органических веществ 
в год. Это вещество включается в биотический цикл, потребляется 
животными, микроорганизмами. Суммарно в год они разрушают в 
10 раз больше органической массы, чем весят сами. Весь кислород 
атмосферы проходит через живые организмы примерно за 2000 лет. 
Вся вода, находящаяся на Земле, разлагается и восстанавливается 
в биотическом круговороте за 2 млн лет. Таким образом, за время 
существования жизни на Земле, все эти низкомолекулярные неор­
ганические вещества прошли через живое вещество планеты много 
тысяч раз. 

Биологический круговорот — одна из самых существенных 
форм организации жизни в планетарном масштабе. В качестве зве­
ньев этого круговорота выступают особи всех видов организмов, 
населяющих Землю. 
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Понятие «жизнь» относится не только к отдельным организ­
мам, но и ко всей совокупности организмов, обитающих на плане­
те и связанных определенными энергетическими, вещественными и 
информационными связями. 

Материальное вещество биосферы распределено по поверхности 
Земли неравномерно. Оно образует относительно.самостоятельные 
природные комплексы, называемые экологическими системами или 
биоценозами. Биосфера представляет собой иерархическое един­
ство, включающее следущие уровни организации живого: особь, по­
пуляция, биоценоз. 

Растительноядных животных на два порядка меньше по массе, 
чем растений. Хищников всегда по крайней мере в 10 раз мень­
ше, чем травоядных. Паразиты, которые питаются за счет других 
организмов находятся на верху трофической пирамиды, составляя 
ничтожную часть все биологической массы. 

Человек, с точки зрения экологии, относится ко всеядным ор­
ганизмам. Ему в пищу годятся почти все животные и растения и 
только местные традиции ограничивают что можно и что нельзя 
есть. Всеядность позволила нашим диким предкам завоевать весь 
земной шар. В силу этих экологических закономерностей голод че­
ловечеству в близжайшее время не грозит. Он может быть вызван 
только чисто социальными причинами. 

Циклические процессы в ж и в о й природе 

Важнейший абиотический фактор, физическая природа кото­
рого до сих пор не ясна —время. Биосфера постоянно находится в 
его потоке. Природе свойственны колебательные, или циклические 
процессы. Их изучает раздел экологии, называемый биоритмоло­
гией. Бывают ритмы суточные, или циркадные, годовые, много­
летние. Подчас циклические процессы, вызванные космическими и 
глобальными факторами, больше влияют на природу, чем человек. 
Их понимание требует охвата периода большего, чем один цикл по­
вторяющегося процесса. 

Нигде единство природы и универсальность ее законов не про­
являются так ярко, как в колебательных, или волновых процессах. 
Они затрагивают самые разные стороны жизнедеятельности жи­
вых систем всех уровней организации и подчас имеют сходное ма­
тематическое описание. 
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| 24 часа Человек, потребление кислорода 

j 5 суток Крыса, активность устройства гнезда 

А А / Ч Д 
| 1 год Журавль, миграция 

МАЛ ». 
Время 

Рис. 3. Некоторые периодические процессы в природе. 

Суточные ритмы в основном определяются скоростью враще­
ния Земли, что зрительно воспринимается, как движение Солнца 
по небосводу. Годовые ритмы определяются фотопериодом, т. е. ре­
гулярно, из года в год повторяющимся изменением длины светово­
го дня. Как показал великий русский ученый Александр Леонидо­
вич Чижевский — основатель такого важного раздела экологии как 
гелиобиология — солнечная активность из года в год меняется, и 
э то серьезно влияет на все живые организмы на Земле. Вспышки 
размножения многих насекомых, микроорганизмов, растений точ­
но совпадают со вспышками солнечной активности. Влияют эти 
вспышки и на социальные процессы. Войны и революции обычно 
приходятся на периоды повышенной солнечной активности. Как 
показал другой великий русский ученый — Николай Дмитриевич 
Кондратьев, циклические процессы в равной степени свойственны 
неживой, живой и социальной сфере. 

Циклические процессы могут вызываться системными взаимо­
отношениями между хищниками и их жертвами, паразитами и их 
хозяевами и т .д . Графически динамика размножения организмов 
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в таких колебательных системах описывается синусоидой, хотя в 
ряде случаев она бывает не совсем правильной. На рис. 3 представ­
лены примеры некоторых циклических процессов, происходящих в 
живой природе. 

Ноосфера 

Биосфера на определенной стадии своего развития преобразу­
ется в сферу разума — ноосферу. Впервые этот термин предложил 
в начале X X в. французский ученый Ле Руа, его использовал дру­
гой француз — философ Тейяр д е Шарден, но в полной мере значе­
ние этого понятия для описания будущего развития Земли осознал 
Владимир Иванович Вернадский. Ноосфера —высшая стадия раз­
вития биосферы, связанная с возникновением и становлением в ней 
разумного, цивилизованного человечества, когда его деятельность 
является главным фактором развития биосферы. Ноосфера —пи­
сал Вернадской — есть новое геологическое явление на нашей пла­
нете. В ней впервые человек становится крупной геологической си­
лой. Он может и должен перестраивать своим трудом и мыслью 
область своей жизни, перестаивать коренным образом по сравне­
нию с тем, что было раньше». 

В полной мере до стадии ноосферы мы еще не дошли, потому 
что сейчас абиотические и биотические факторы сильнее влияют на 
природу, чем факторы социальные. М ы еще не можем управлять 
самыми значимыми процессами, происходящими в биосфере. 

Согласно теории Вернадского, эффект жизни имеет интеграль­
ную характеристику — биогенную миграцию химических элементов 
биосферы. Миграцией химических элементов Вернадский называл 
всякое перемещение химических элементов, чем бы оно ни было 
вызвано. Миграция в биосфере происходит и под влиянием абио­
тических факторов — при извержении вулканов, испарении воды, 
движении рек и т .д. Собственно же биогенная миграция произво­
дится силами жизни, и взятая в целом, является одной из самых 
значительных характеристик биосферы. Вернадский выделял че­
тыре формы биогенной миграции. 

Во-первых, это перемещение атомов и молекул, которые, попа­
дают из внешней среды в организм и наоборот, в процессе дыхания, 
метаболизма, размножения и т. д . 

Во-вторых, это перемещение атомов в самом организме, свя-
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занное с интенсивностью осуществляемых организмами движений. 
Чем быстрее животное движется, тем значительнее выражена вто­
рая ф о р м а биогенной миграции. 

В-третьих, это миграция атомов, связанная с образом жизни 
животных. Это перемещение земли роющими животными, строи­
тельство домов бобрами, термитами и проч. Исключительного раз­
вития эта форма биогенной миграции химических элементов до­
стигла с развитием цивилизации. Этим путем создаются новые, 
небывалые раньше на планете тела, такие как свободные металлы, 
дома, корабли, самолеты. Эта третья форма биогенной миграции 
не связана с массой животного вещества. Она связана с работой 
мысли. 

В-четвертых, к биогенной миграции следует причислить те пе­
ремещения атомов, которые косвенным образом связаны с живым 
веществом. Они являются следствием процессов, запущенных теми 
новыми веществами, которые были созданы и внедрены в биосфе­
ру сознательной деятельностью людей. Это — косвенный результат 
третьей формы биогенной миграции. Не всегда можно провести 
четкую границу между третьей и четвертой формами биогенной 
миграции. Однако сама по себе мысль Вернадского о том, что сле­
дует разграничивать прямое и косвенное воздействие на природу, 
животных и человека, очень конструктивна. 

Мечтают ли молодожены о многочисленном потомстве, космо­
навт — о достижении иных миров, политик — о неограниченной вла­
сти, коммерсант — о богатстве, артист — о всемирной славе,— во 
всем проявляется фундаментальный закон биосферы, согласно ко­
торому биогенная миграция стремится к своему наибольшему про­
явлению. 

1.2. Экология водных организмов 

Природные воды —водный раствор минеральных солей, органи­
ческих соединений, газов и механических примесей, в котором оби­
тают организмы и находятся опускающиеся на дно их разлагающи­
еся остатки. Вода как среда обитания имеет такие специфические 
признаки, как большая плотность, хорошая растворяемость элек­
тролитов, сильные перепады давления, относительно малое содер­
жание кислорода, интенсивное поглощение солнечной радиации и 
др . Ведущее экологичекое влияние на водные организмы, или гидро-
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бионты, оказывают следующие физико-химические факторы: свой­
ства воды, растворенные и взвешенные в воде вещества, температу­
ра, свет. По сравнению с другими жидкостями вода имеет сравни­
тельно небольшую вязкость, что обуславливает ее подвижность и 
способствует плаванию гидробионтов. Вода обладает относительно 
высоким коэффициентом поверхностного натяжения, что обуслав­
ливает появление пленки поверхностного натяжения на границе 
раздела с атмосферой. Водная среда обитания как система пред­
ставлена такими взаимодействующими подсистемами, как привод­
ный слой атмосферы, поверхность раздела вода-воздух, собствен­
но водная толща, поверхность раздела вода-грунт и толща осадка. 
Обитатели, передвигающиеся по поверхностной пленке, отнесены к 
экологической группировке — нейстон, частично погруженные пла­
вающие организмы — плейстон. Пассивно опускающиеся остатки 
организмов называются детритом, минеральные частицы — трип-
тон. Вместе эти экологические группы называются также сестон. 
Все неактивные, пассивные, «парящие» в толще воды организмы 
составляют планктон, активно плавающие — нектон. Придонный 
слой и поверхность раздела вода—грунт, а также процессы вза­
имодействия морской воды со взвешенным или осевшим на дно 
твердым веществом, практически, определяют условия обитания 
придонных форм — бентоса. Представители, обитающие на поверх­
ности грунта, относятся к эпифауне, живущие в толще осадка — 
к инфауне. Сообщества растительных и животных организмов, не 
укореняющихся в грунт и населяющих возвышающиеся над дном 
листья и неровности рельефа, называются перифитоном (табл. 1). 

Термические и оптические свойства воды. Вода отличается зна­
чительной термостабильностью и высокой теплоемкостью, в ре­
зультате чего она медленно охлаждается и нагревается при смене 
времени дня и сезонов. Это приводит к более ограниченным темпе­
ратурным изменениям у гидробионтов и определенной стратифика­
ции бассейнов. По сравнению с воздухом вода менее прозрачна и по­
падающий в нее свет быстро поглощается и рассеивается, происхо­
дит изменение спектрального состава света, что влияет на условия 
фотосинтеза и поведение животных. Характеристикой прозрачно­
сти служит глубина, на которой становится невидимым белый диск 
диаметром 30 см (диск Секки). Цвет воды, как и ее прозрачность, 
зависят от избирательности поглощения проходящих солнечных лу­
чей. 
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Таблица 1. Этолого-трофическая классификация донных 
беспозвоночных организмов 
По Е. Л . Турпаевой (1953) По А . И. Савилову (1961) 
Глотающие — питаются орга­
ническим веществом грунта, 
захватывая его целиком 

Собирающие — собирают 
детрит с поверхности грунта 

Фильтраторы "а" — фильтру­
ют более тонкий придонный 
слой воды 

Фильтраторы "б" — фильтру­
ют более высокие наддонные 
слои воды 
Ожидающие — вылавливают 
пищевые частицы из воды 
(губки) 

Сестонофаги неподвижно-
прикрепленные (губки, гидроид­
ные, часть кораллов, мшанки, 
брахиоподы, большинство морских 
лилий, часть двустворок (митилиды, 
устрицы и др.); серпулиды 
Сестонофаги подвижные (большин­
ство двустворчатых моллюсков-
фильтраторов: карииды, астартиды 
и др.; некоторые пектиниды; неко­
торые морские ежи; амфиподы; 
полихеты и др.) 

Собирающие детрит, подвижные и 
неподвижные (некоторые двуствор-
ки: нукулиды, теллиниды; некото­
рые иглокожие: офиуры, многие по­
лихеты и др.) 
Заглатывающие грунт, подвижные 
(некоторые морские ежи, многие по­
лихеты и др.) 
Хищники неподвижные (актинии) и 
подвижные (многие десятиногие ра­
кообразные); полихеты; некоторые 
гастроподы; натициды; многие мор­
ские звезды и др. 

Физико-механические свойства грунтов. Наибольшее экологи­
ческое значение имеют размеры частиц на дне, плотность их при­
легания и взаимодействия, степень смыва течениями, темп аккуму­
ляции и оседания взвешенного материала. По этим признакам вы­
деляют мягкие грунты: глины (пелиты), илы (селиты, алевриты) и 
пески (0,01-1,0 мм) . Ж е с т к и е грунты представлены гравием, галь­
кой, валунами, глыбами. По отношению к грунтам выделяют две 
экологические группы: стеноэдафические и эвриэдафические фор­
мы гидробионтов. Неблагоприятны для донных организмов неста­
бильные грунты: снос материала токами воды, оседание частиц, 
взмучивание. По характеру воздействия гидробионтов на грунт 
выделяют следующие варианты: биоседиментация (трупы, остат­
ки организмов, фекалии) биодислокация (перекапывание, рытье 
нор, трубок) , биостабилизация (склеивание частиц грунта, укрепле­
ние корнями, выростами, поселениями колониальных организмов), 
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пропускание грунта через кишечник (илоеды).Рассматривая био­
генные механизмы литогенеза А. В .Лапо (1987) выделяет биоэро­
зию (участвуют бактерии, грибы, водоросли, корни высших расте­
ний, сверлящие организмы); биостабилизацию (участвуют водорос­
ли, корни растений, цианобактерии); непосредственно седиментоге-
нез, где выделяются биоконцентрация, биоседиментация и биости­
муляция; в процессе диагенеза фиксируются биотурбация (переме­
шивание осадка за счет функционирования организмов) и биоце­
ментация. 

Растворенные и взвешенные в воде вещества. Морская вода 
представляет собой универсальный раствор, в состав которого вхо­
дят почти все известные химические элементы. Наибольшее эколо­
гическое значение имеет степень насыщения газами, концентрация 
ионов минеральных солей, водорода, органических веществ, а так­
же количество взвешенных частиц. Все эти компоненты необходи­
мы для обеспечения жизнедеятельности гидробионотов: дыхание, 
фотосинтез, величина осмотического давления, построение скеле­
та, трофические возможности и др . Из газов наибольшее значение 
имеют кислород, углекислый газ, сероводород и метан. Так, обо­
гащение воды кислородом происходит за счет его инвазии (втор­
жения) из атмосферы и выделения в процессе фотосинтеза, убыль 
кислорода — в результате эвазии в атмосферу и для обеспечения 
дыхания гидробионтов. Для водных организмов кислород является 
лимитирующим фактором среды. По отношению к кислороду вы­
деляют эври- и стенооксидные (эври- и стеноксибионтные) формы, 
способные жить, соответственно, в широких или узких пределах 
рассматриваемого фактора. Углекислый газ попадает в воду за счет 
дыхания гидробионтов, инвазии из атмосферы и выделения из раз­
ных химических соединений. Снижение его уровня происходит за 
счет фотосинтеза. В водной среде существует система подвижного 
равновесия углекислого газа в воздухе — водной среде — карбонатах 
воды — карбонатах осадка (и скелетов) и возможности перехода сво­
бодной углекислоты из водных растворов в связанную углекислоту 
карбонатов осадка и обратно. Сероводород образуется биогенным 
путем в водной среде и для гидробионтов вреден. Его уменьшение 
происходит за счет окисления абиогенным и биогенным путем. Ме­
тан, подобно сероводороду, ядовит для организмов. 

Ионы минеральных солей. Соленость. Суммарную концентра­
цию всех минеральных ионов в воде обозначают как ее соленость. 
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Выражается в граммах на литр или в промилле (%<>)• Соленость 
как глобальный экологический и хорологический фактор являет­
ся мощным барьером, разделяющим в пространстве типы водных 
биот. Растворы минеральных ионов наиболее важны для жизне­
обеспечения гидробионтов, имеющих различной степени сложности 
минеральный скелет. 

1.3. Экология наземных организмов 

Абиотическая часть наземных экосистем состоит из приземно­
го слоя атмосферы, почвы, подпочвенного слоя грунта и грунто­
вых вод. Абиотические компоненты совместно с популяциями жи­
вых организмов (аэробионтов) составляют наземные экосистемы. 
Тела организмов окружены воздухом (газообразной средой с низ­
кой плотностью, высоким содержанием кислорода и малым коли­
чеством водяных паров. Важными составляющими наземной экоси­
стемы является солнечная радиация, скорость ветра, атмосферные 
осадки, температура. Низкая плотность воздуха обуславливает его 
малую подъемную силу и слабую опорность. Обитатели воздушной 
среды обладают собственной опорной системой, поддерживающей 
тело, и связаны с поверхностью земли через трофические или топи­
ческие взаимодействия. Особенности малой подъемной силы опре­
деляют предельную массу и размеры наземных организмов, кото­
рые значительно уступают в этом гидробионтам. Микроорганизмы, 
споры, пыльца и отдельные животные присутствуют в воздухе или 
даже активно летают, но размножение их осуществляется на зем­
ле. Малая плотность воздуха способствует низкой сопротивляемо­
сти передвижению, что способствует приобретению способностей к 
полету как с помощью мускульных усилий, так и планированием за 
счет воздушных течений и потоков воздуха. Такие пассивно перено­
симые потоками воздуха организмы называются аэропланктоном. 
Его состав относительно постоянен. Высокое содержание кислоро­
да в воздухе способствует повышению обмена веществ у аэробион­
тов по сравнению с гидробионтами. Кислород не является лими­
тирующим фактором в наземно-воздушной среде. Углекислый газ 
необходим для фотосинтеза, хотя в высоких концентрациях он ток­
сичен, а очень низкое его содержание тормозит фотосинтез. Азот 
для большинства обитателей наземной среды представляет инерт­
ный газ, но ряд микроорганизмов обладает способностью связы-
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вать его. Лимитирующими факторами могут быть ядовитые газо­
образные соединения, такие как метан, сернистый газ, угарный газ, 
сероводород, оксид азота, соединения хлора, фтора, частицы пы­
ли. Дефицит влажности — важная особенность наземно-воздушной 
среды. Режим влажности на суше разнообразен: имеются суточные, 
сезонные и другие циклические его изменения, а также географиче­
ская дифференциация. Водообеспечение аэробионтов зависит так­
же от режима выпадения осадков, количества наземной, почвенной 
и грунтовых вод. 

Наземно-воздушная среда характеризуется значительными тем­
пературными колебаниями, особенно в приполярных районах, пу­
стынях, где суточные колебания достигают 38°, сезонные —77° , а 
годовые—100°. Наземные организмы более эвритермны, чем гид-
робионты. При этом существенное влияние на условия обитания 
оказывают погодные изменения, которые могут быть непериоди­
ческими и периодическими (т.е. климат местности). Всвязи с этим 
целесообразно отметить, что ряд авторов предлагает выделять кли­
матические воздействия на организмы в качестве важнейших наря­
ду с биотическими, абиотическими и антропогенными (Бродский, 
1992; 1999). 

Для многих аэробионтов характер освещенности является од­
ним из способов ориентации, сигналом для тех или иных действий, 
в том числе и поисков добычи. У возможных жертв возникают при­
способительные окраски: защитная, предупреждающая, покрови­
тельственная, мимикрия и т. п. Свойства земной поверхности, ока­
зывающие экологические воздействия на аэробионтов, называются 
эдафическими факторами. 
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Г л а в а 2 

ПАЛЕОЭКОЛОГИЯ — ПРЕДМЕТ, 
ЦЕЛИ И ЗАДАЧИ, СТРУКТУРА, 

СМЕЖНЫЕ ДИСЦИПЛИНЫ 

2.1. Введение в палеоэкологию 

Палеоэкология — составная часть цикла экологических наук. 
Это наука о «взаимоотношениях между миром организмов геоло­
гического прошлого и средой их обитания» (Геккер, 1957). Палео­
экологические исследования могут дать возможность прогноза раз­
вития природных условий в биосфере на перспективу по палеогео­
графическим и палеоклиматическим данным. Этому способствует 
также изучение процессов исторического развития древних орга­
низмов во взаимосвязи с изменениями среды их обитания, т. е. «бы­
лых биосфер» . Предмет исследования палеоэкологии — условия и 
образ жизни организмов в минувшие геологические периоды, взаи­
моотношения между организмами и средой их обитания (абиотиче­
ская и биотическая составляющие), изменение организмов в процес­
се жизни на Земле («Современная палеонтология», 1988), а также 
палеоэкологические аспекты тафономических изменений в процес­
сах захоронения организмов и их ассоциаций —ценозов. 

Задачами палеоэкологических исследований являются: 
— выяснение конкретных взаимоотношений между отдельными 

организмами и форм их биотических отношений; 
— изучение границ площадей их рапространения (ареалов оби­

тания), густоты поселения (характер популяции); 
— исследование направлений взаимоотношений (конкуренция, 

симбиоз, паразитизм, комменсализм, аменсализм и др. ) ; 
— выявление характера изменчивости индивидов (элиминация 

или расцвет форм) в зависимости от определенных абиотических 
факторов (соленость, глубина бассейна, характер дна, удаленность 
от берега, газовый режим и др.) 

— изучение процессов формообразования и выявление темпов 
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видообразования в связи с изменениями среды (анализ стратигра­
фического распространения, анализ мощностей и др. ) ; 

— установление явлений конвергенции и параллелизма, мигра­
ции форм и выявление их причин; 

— исследование вопросов эволюции палеоценозов и изучение за­
кономерностей в замещении отдельных «викарирующих» во време­
ни таксонов; 

— выявление процессов адаптеогенеза для различных таксоно­
мических категорий и процессов экогенеза (Давиташвили, 1947; 
1948). 

2.2. Палеоэкология и биоэкология 

По аналогии с биоэкологией, предметом исследования кото­
рой является экосистема, операционную единицу палеоэкологии 
представляет палеобиоценоз (палеоэкосистема). Палеоэкология тес­
но связана с биоэкологией также системным подходом (опреде­
ление составных частей палеоэкосистемы и их взаимодействие, 
установление ее структуры и функции). Однако их методы и 
приемы во многом не совпадают. Наиболее важное отличие со­
стоит в том, что биоэкология изучает процессы, происходящи-
ее в современной биосфере, а палеоэкология — результаты процес­
сов в былых биосферах (метабиосфере). Отличие в методах так­
же весьма существенное. Так, в биоэкологии активно применя­
ются непосредственные полевые наблюдения экосистемы (эколого-
географические, популяционно-биоценотические и др . ) , экспери­
ментальные (полевые и лабораторные) методы и моделирование с 
приложением возможностей биологической интуиции исследовате­
ля и учетом основ естественной истории (уровня развитости эко­
систем) . В палеоэкологии имеется своя специфика изучаемых объ­
ектов: окаменелостей (фоссилий), геологических разрезов, следов 
жизнедеятельности древних организмов (табл. 2) . Анализ систе­
мы: древние организмы — среда возможен лишь после реконструк­
ции палеоэкосистемы. Подобные реконструкции могут быть лишь 
в разной степени приближены к реальным экосистемам прошло­
го, так как отдельные элементы и даже блоки экосистем нередко 
вообще не сохраняются в ископаемом состоянии (строение мягко­
го тела, звенья трофической цепи). По современным данным даже 
наиболее полно представленные в метабиосфере морские палеоэко-
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Таблица 2. Направления палеонтологии, изучающие ископаемые орга­
низмы от момента рождения, или выхода из яйца и до обнаружения 
их ископаемых остатков 

Этапы формирования 
ископаемого 

Ветви палеонтологии 

Обнаружении фоссилии Полевые исследования 

Фоссилизация Исследование 
диагенеза Тафономия 

Окончательное 
захоронение Биостратономия 

Гибель (отдельных 
особей и групп) 
Развитие (онтогенез) 
Рождение 

Палеоэкология 
( Палеосинэкология 

< Палеоаутэкология 
[ Актуопалеонтология 

системы сохраняют около третьей части таксономического состава 
былой биоты, а косная составляющая этих экосистем не всегда по­
зволяет судить как о количественных, так и о таких качественных 
факторах среды, как температура, соленость, рН, гидродинамика, 
газовый режим и др . 

Применение моделирования и математического анализа палео-
систем в настоящее время сдерживается из-за отсутствия общепри­
нятого метода количественно учета окаменелостей. Палеоэкология, 
как и биоэкология, требует комплексного подхода к изучаемому 
объекту (палеоэкосистеме). Э т о приводит к необходимости тесно­
го контакта с биологическими и геологическими науками: данные о 
таксономическом составе палеобиоты поступают от палеонтологов 
и палеоботаников, о б абиотических факторах — о т литологов (па-
леоседиментологов), минералогов, геохимиков, биогеохимиков. 

2.3. Палеоэкология и систематика 

Палеоэкологические исследования могут быть полезны для си­
стематики: интерпретация морфологических признаков как адап­
тивных структур в палеоэкосистеме, оценка их эволюционной зна­
чимости и определения их таксономического ранга. 
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2.4. Палеоэкология и геология 

«Палеонтологические и литологические исследования должны 
идти рука об руку» (Геккер, 1957). Неоэколог имеет непосредствен­
ные данные о среде обитания, реально существующие. Палеоэко­
лог имеет лишь косвенные данные о среде, исследуя горную поро­
ду. Поэтому целесообразно проводить комплексные палеоэколого-
литологические исследования, для успешного проведения которых 
необходимы следующие условия: 

— хорошая обнаженность для уверенности в правильной кор­
реляции отдельных местонахождений и возможности проведения 
многочисленных полевых наблюдений и получения богатых фауни-
стических сборов; 

— хорошая сохранность фосссилий, легкость их извлечения, от­
сутствие вторичных изменений; 

— сравнительно небольшая мощность изучаемых толщ для воз­
можности контроля соотношения и чередования толщ и пачек; 

— существенная горизонтальная протяженность толщи, позво­
ляющая прослеживать фациальные переходы внутри стратиграфи­
ческих единиц по слоям; 

— незначительные тектонические нарушения или их отсутствие, 
надежный контроль фациальных переходов, возможность более на­
дежной корреляции. 

Наиболее благоприятны для палеоэкологических исследований 
толщи, состоящие из переслаивания пачек разного литологического 
состава с характерными комплексами фоссилий; они отражают раз­
личные условия осадконакопления, дают больше сопоставительных 
данных для суждения о б условиях и образе жизни древних орга­
низмов. 

Наиболее плодотворными являются исследования целых палео-
бассейнов или их крупных частей на значительных отрезках геоло­
гического времени. Такие широко поставленные исследования по­
зволяют использовать палеоэкологические данные при восстановле­
нии условий осадконакопления в палеогеографии, стратиграфии, 
тектонике, систематике. Многоаспектное приложение палеоэколо­
гических данных основано на имманентной особенности организ­
мов и сообществ — фиксировать в морфологии и структуре любые 
изменения среды обитания. 

Палеоэкологические данные используются при расшифровке 
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условий осадконакопления и образования месторождений полезных 
ископаемых. Окаменелости служат индикаторами среды осадкона­
копления, они могут быть использованы при расшифровке генезиса 
осадочных пород и полезных ископаемых осадочного происхожде­
ния в случаях, если: 

— полезные ископаемые являются скоплениями остатков орга­
низмов (торф, каменный уголь, горючие сланцы), скелетных остат­
ков (писчий мел, органогенный известняк, ракушняки, мрамор, яш­
ма, оболовые песчаники); 

— раковины организмов являются только отдельными компо­
нентами породы (оолитовые железные руды Керчи); ряд полезных 
ископаемых (нефть, газ и др.) контролируется в своем размещении 
органогенными постройками; 

— окаменелости могут дать сведения при оценке выдержанно­
сти в пространстве геологических тел — коллекторов углеводоро­
дов ; 

— фоссилии представляют данные для обсуждения генезиса лю­
бых полезных ископаемых, связанных с осадочными породами, в 
особенности нефти, урановых месторождений. 

2.5. Палеоэкология и палеогеография 

Данные палеоэкологических исследований могут привлекаться 
для решения конкретных задач палеогеографии. Они могут объяс­
нять особенности распространения организмов в конкретном ин­
тервале геологического времени. Морские беспозвоночные явля­
ются надежными индикаторами береговой линии (нарастание на 
скальный берег, фации типа «твердое дно» и др . ) . Рыхлые при­
брежные мелководные осадки характеризуются простыми, обыч­
но вертикальными, следами жизнедеятельности, сменящимися по 
мере углубления более сложными горизонтальными ходами и да­
лее—сильно меандрирующими и спиральными ходами (фациаль-
ные спектры следов жизнедеятельности). В случае отсутствия пря­
мых индикаторов береговой линии выявляются закономерности в 
расселении организмов в пределах палеобассейна — экологические 
группировки по топическим, трофическим и другим признакам. 

Для изучения морских фаций широкое распространение полу­
чили классификации беспозвоночных по трофическим особенно­
стям (типу и уровню питания), этологии (особенностям поведения 
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на дне), отношению к грунту, гидродинамическому и солевому ре­
жиму, глубине, особенностям размеров скелетных остатков. При 
этом используется «эффект палеоберега». Распространение жиз­
ненных форм в палеобассейне контролируется близостью суши. 
Группировки жизненных форм располагаются субпараллельно бе­
регу: в мелководье в зоне активной гидродинамики преобладают 
сессильные фильтраторы высокого трофического уровня; в менее 
подвижной зоне и на мягких песчанных грунтах — вагильные филь­
траторы низкого уровня и, реже, собиратели, детритофаги; в са­
мых глубоководных частях палеобассейна — глоталыцики, илоеды. 
В этих условиях выявлена следующая закономерность: зона с пре­
обладанием фильтраторов устанавливается вблизи суши, детрито­
фаги преобладают вдали от суши. Подобная закономерность харак­
терна для донных сообществ от ордовика до современных бассей­
нов. Особенности топологии экологических группировок предста­
вляют данные о рельефе дна палеобассейна. Чем круче профиль 
дна, тем четче границы между трофическими зонами и уже зоны 
экотонов. 

2.6. Палеоэкология и биостратономия 

Отсутствуют прямые индикаторы глубин палеобассейнов, воз­
можны лишь батиметрические реконструкции придонной гидро­
динамики по результатам тафономического анализа. Местонахо­
ждение выпукло — вогнутых раковин типа «ракушечная мосто­
вая», или «роза» всегда свидетельствует о б очень подвижной сре­
де в непосредственной близости от берега. Положение древней 
береговой линии устанавливается также путем массовых замеров 
удлиненных раковин (местонахождение типа «ракушечная гать») . 
Вдольбереговые течения ориентируют длинные оси раковин тента-
кулитов, прямые длинные ортоконы и ростры головоногих моллю­
сков, раковины скафопод, стебли криноидей, иглы морских ежей, 
рабдосомы граптолитов, скелеты одиночных ругоз параллельно бе­
регу. 

Прижизненно захороненные олигоценовые устрицы, как и со­
временные формы, ориентированы плоскостью сочленения створок 
по направлению приливно — отливных течений. Биота древних эко­
систем чутко реагирует на изменение солености, что может сви­
детельствовать как об изменении климатических условий, так и о 
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вариациях степени изолированности локального палеобассейна от 
древнего океана. 

Большинством исследователей признается, что субширотное 
(поясное) распределение определенных таксонов от ордовика до 
современности обязано климатической зональности. Особенности 
дифференциации фоссилий в мезозое и кайнозое связывают как с 
температурным барьером, так и с барьерами, приуроченными к оке­
аническим глубинам, возникшим в результате распада Лавразии и 
Гондваны, т .е . как проявление глобальной тектоники плит. Чере­
дование явлений глобальной нивелировки морской биоты (космо­
политизм), ее дифференциация и рост эндемизма (провинциализ­
ма) удовлетворительно объясняется колебаниями уровня мирово­
го океана (Walliser et al., 1996). Наличие палеотечений и послед­
ствия апвелингов подтверждаются закономерным распространени­
ем остатков некоторых стенотермных групп древних организмов, 
трассирующих пути перемещения водных масс в древнем океане. 

Палеоэкологические данные имеют существенное значение и 
при региональных палеобиогеографических реконструкциях, так 
как различие в составе биот двух палеобассейнов (одновозрастных) 
свидетельствует об их изоляции, и наоборот. Для многих групп ор­
ганизмов изучены процессы периодичности роста скелетов (строма­
толиты, кораллы, двустворки, цефалоподы). Полученные матери­
алы, сопоставленные с данными абсолютного летоисчисления, сви­
детельствуют о б укорочении земного года от кембрия до наших 
дней на 2 с за каждые 100 тыс. лет, что согласуется с гипотезой о 
постепенном уменьшении скорости вращения Земли. 

2.7. Палеоэкология и стратиграфия 

В стратиграфии иногда почти невозможно обойтись без палео­
экологических данных. Это происходит в тех случаях, когда воз­
можности дальнейшей детализации только стратиграфическим ме­
тодом исчерпаны, или когда эволюционная судьба параллельно су­
ществовавших биот резко отличается, так что поиски биострати­
графической общности в подобных случаях безуспешны без учета 
развития палеоэкосистем. Весь круг стратиграфических вопросов, 
связанных с корреляцией событий не на эволюционной (филогене­
тической) основе, объединен понятием «экостратиграфия». Основу 
этого метода составляют положения, выдвинутые Р. Ф. Геккером. 
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Послойная корреляция близко расположенных разрезов наибо­
лее эффективна по биостратономическим критериям. В ультрас­
тратиграфии мелководных отложений имеют значение типы место­
нахождений фоссилий, закономерности сочетания видов в пределах 
слоя. В глубоководных отложениях самыми важными являются ко­
личественные характеристики видов (частота встречаемости), по­
явление редких и экзотических таксонов. Сопосталение разнофа-
циальных отложений (корреляция в крест простирания фациаль-
ных поясов) возможно по выявленным закономерностям в смене 
сообществ на площади и в разрезе: экологические «гаммы» и «па-
леосукцессии». Ряд авторов (Геккер, 1957; Кальо, 1982; Буко, 1990) 
указывают на возможности обособления или дробления геологиче­
ских тел на о с ^ в а н и и выявленного сходства или различия смеж­
ных по времени древних сообществ. 

2.8. Смежные дисциплины, 
структура палеоэкологии 

Современные представления о структуре и смежных дисципли­
нах палеоэкологии формируются исходя из разработок в области 
общей экологии и биоэкологии с учетом особенностей предмета 
исследований — окаменелостей, специфики метабиосферы («былых 
биосфер») , как возможной среды и результатов функционирования 
древних биот. При этом учитываются особенности связей палеоэко­
логии с геологическими и биологическими науками. Составными 
частями палеоэкологии являются: палеоаутэкология, палеосинэко-
логия, глобальная экология. Как смежные дисциплины, являющи­
еся в то же время специальными направлениями палеоэкологиче­
ских исследований, выделяются: актуопалеонтология, тафономия, 
биостратономия, палеоихнология, танатология, тератология, хоро­
логия, палеофизиология, литофациальный анализ, экогения. 

Палеоаутэкология — экология отдельных видов древних орга­
низмов. Включает два направления:: экологию отдельных фосси­
лий и экологию палеопопуляций. 

Палеосинэкология—экология ископаемых сообществ («цено­
з о в » ) . Восстановление палеоэкосистем является очень трудной за­
дачей, так как многие элементы и целые блоки этих экосистем не 
доходят до исследователя. 

Глобальная палеоэкология — составная часть глобальной эколо-
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гии, или биосферологии, изучающая метабиосферу (или былые био­
сферы) , ее крупные перестройки, события и экологические кризи­
сы. Исследуется роль живого вещества в биосфере, возникновение 
и главные этапы развития биот во времени. 

Актуопалеонтология— привлечение ныне наблюдаемых при­
родных явлений для интерполяции геологических процессов; 
применяется способ поиска аналогий. Направление выделено 
Р.Рихтером в 1928 г., более детально возможности актуопалеон-
тологии раскрыты С .В .Максимовой (1984). 

Тафономия — учение о захоронении остатков организмов, зако­
номерностях перехода органических остатков из биосферы в лито­
сферу (метабиосферу) в результате воздействия совокупности гео­
логических и биологических процессов, является переходной нау­
кой между биологией и геологией. Тафономию можно считать си­
нонимом учения о фоссилизации. В состав тафономии включаются 
биостратономия и актуопалеонтология как методы изучения (по­
дробнее см. в разделе «Тафономические методы в палеоэкологии»). 

Биостратономия — учение о распределении разных групп орга­
низмов в слоях и пачках горных пород. Некоторые исследователи 
считают биостратономию одним из разделов тафономии. Изучается 
статистика фоссилий, их ориентировка, взаиморасположение, соот­
ношение с кровлей и подошвой пласта и текстурными элементами. 
В последние годы активно применяются методы математической 
статистики, графические обобщения в виде гистограмм, диаграмм, 
циклограмм. 

Танатология — изучает причины гибели как отдельных особей, 
так и массового вымирания организмов. Выводы используются для 
расшифровки условий жизни древних организмов, выявления ли­
митирующих факторов, а также для изучения возможных биоти­
ческих факторов среды. 

Палеопатология — исследует палеопатологические явления: трав­
мы, следы нападения хищников, нарушения цикличности роста и 
др . Хорология — учение о местообитаниях организмов и их класси­
фикации. ~\ 

Тератология —паука, об уродствах; выясняются дричины этих 
явлений, представляются сведения о среде обитания. 
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Г л а в а 3 

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
В ПАЛЕОЭКОЛОГИИ 

3.1. Морфофункциональный метод 

Один из наиболее общепринятых методов в палеоэкологии — 
морфофункциональный. На основании исследования ф о р м ы ске­
лета древнего организма, его слепка (ядра) или следов дается за­
ключение об образе жизни и, при возможности, среде обитания 
организма, представленного фоссилией. Выводы основываются на 
предположении об адаптивном значении имеющихся структур или 
скелета. Однако необходимо помнить о возможных ограничениях 
реализации спектра эволюционных возможностей. 

Ряд жизненных форм повторяется в связи с известными морфо­
логическими ограничениями, что проявляется в конвергенции. Де­
тальный морфофункциональный анализ — основа палеоэкологиче­
ских выводов (таблица 3 ) . Наиболее надежен этот метод для групп, 
имеющих современных потомков. Конвергенция вызывается сход­
ным образом жизни. Такие явления наиболее часты у беспозвоноч­
ных, что, вероятно, связано с морфологическими ограничениями у 
отмеченных животных. 

Использование немногочисленных адаптивных морфологиче­
ских структур вызывает появление сходных признаков. В качестве 
примера можно привести ряд кубкообразных форм у прирастаю­
щих организмов: губки, археоциаты, ругозы, усоногие раки, дву­
створчатые моллюски, брахиоподы или свободно лежащие морские 
беспозвоночные с двумя створками: бивальвии (грифеиды, пекте-
ниды) и брахиоподы (гфодуктиды). Наблюдается многофункцио­
нальное назначение некоторых структур. Контроль подобных яв­
лений возможен при условии корреляции признаков. Так глубокий 
синус двустворок коррелятивно связан с удлинением задней части 
раковины, широкий краевой сифон с внутрисифонными отложе-
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ниями у наутилоидных цефалопод—с дорсовентральным сжатием 
раковины, наличие ушковидных выростов и сужения раковины в 
устьевой части у свернутых наутилоидей и аммоноидей — с гипо-
стомным положением устья. Периодичность, неравномерность ро­
ста животного отражается на раковинах некоторых беспозвоноч­
ных (у моллюсков, брахиопод, остракод) линиями роста. Причи­
нами данного явления являются временные циклы различного по­
рядка и природы: суточные, месячные, лунные, сезонные. Допол­
нительные данные могут дать исследования микро- и ультраструк­
туры раковины. 

Возможно восстановление функций животного по форме остав­
ленного им следа. Известно, что разные животные могут оставлять 
одинаковые следы. В то же время одно и то же животное может 
иметь разные следы в зависимости от поведения и характера воз­
действий. Надежность сопоставлений возможна лишь при наличии 
останков животного — хозяина, следов в тех же слоях или анало­
гов подобных соответствий у ныне живущих форм. Примерами та­
ких находок являются описания норок с остатками десятиногих ра­
ков на литорали палеогенового моря в Ферганской долине Ю ж н о г о 
Тянь-Шаня. По отпечаткам конечностей трилобитов были сделаны 
заключения о строении конечностей и их функциях. 

3.2. Актуалистический метод 

Введен Р. Рихтером в 1928 г. в качестве особого направления в 
палеонтологии, которое названо им актуопалеонтологией. Указан­
ный метод является проявлением широко распространенного в тео ­
логии принципа актуализма, основанного на признании единства и 
постоянства законов природы. Применительно к палеоэкологии ак­
туалистический метод состоит в использовании сведений о б образе 
жизни и условиях обитания ныне живущих организмов и харак­
теристик биоценозов для обоснования выводов о б образе жизни и 
условиях существования родственных организмов и палеоценозов 
«былых биосфер» . 

Основой для актуалистического подхода является признание 
единых законов и правил, управляющих развитием биоты за вре­
мя ее существования. Действие экологических правил определяет­
ся фундаментальными законами биологической эволюции: измен­
чивостью, наследственностью и отбором. Вид всегда занимал стро-
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го определенное место в экосистеме (закон лимитирующих факто­
ров, и др.)- Экосистемы в геологическом прошлом характеризова­
лись структуированностью, открытостью для потока энергии (и ве­
щества), биотическим круговоротом вещества, давлением отбора и 
гомеостазом. Одним из постоянно действующих биотических фак­
торов отбора является конкурентное взаимоисключение из состава 
сообществ экологически близких видов (правило Гаузе). Общими 
являются и законы организации систем на популяционном уровне. 

Вместе с тем имеются определенные трудности в применении 
актуалистического метода в палеоэкологических исследованиях. 
Рассмотрим их. Так, многочисленные абиотические факторы по-
разному комбинируются в водоемах и даже в различных их частях. 
Батиметрическое положение не является показателем всей обста­
новки. Каждый фактор действует самостоятельно. Взаимодействие 
многих независимых элементов среды (и факторов) создает мно­
гообразие условий обитания, к которым должны приспособиться 
организмы и которые не укладываются в обобщенные схемы. Дан­
ный недостаток устраним в случае применения моделирования и 
математических методов, по аналогии с методами, используемыми 
в современной экологии. 

По лимитирующим факторам, приближающимся к границам 
выносливости вида (экологическая валентность), восстанавливают­
ся только указанные факторы, но не вся среда обитания со всеми 
ее особенностями. Этот вывод соотносим как для современных, так 
и для древних фаун. 

По выявленным структурам древних сообществ можно наме­
тить биофациальную зональность с некоторыми допущениями, в 
разной степени отклоняющимися от реальной, но выяснение при­
чин отклонения требует дополнительных литологических, геохими­
ческих и общегеологических данных. Используемый некоторыми 
авторами способ интерпретации генезиса древних осадков и харак­
тера фаунистических комплексов при помощи выявления современ­
ных аналогов (метод суммарной параллелизации) методически яв­
ляется неправильным. При его использовании по признаку сходства 
изученного палеоценоза и биоценоза на древний бассейн целиком 
переносится обстановка современного водоема. 

Актуалистические сведения по современным организмам могут 
иметь двойственный характер. С одной стороны это источники све­
дений о существовании в современной биосфере процессов, пока-
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зывающих принципиальную возможность или невозможность тех 
или иных явлений. Современный материал (фауна и точные па­
раметры среды обитания) помогает выяснить истинный характер 
связи организмов со средой в экосистеме. При этом контролирую­
щая или лимитирующая роль во взаимоотношениях организмов со 
средой обитания принадлежит факторам, приближающимся к гра­
нице выносливости вида (крайним характеристикам экологической 
валентности и экологического спектра). Вместе с тем не существует 
единой универсальной схемы, объясняющей распространение бен-
тосных гидробионтов. Не является таким универсальным ключом 
и батиметрическая зональность, которую часто принимают за ре­
ш а ю щ у ю причину изменения одновозрастных фаунистических ком­
плексов. По фауне можно реконструировать только лимитирующие 
факторы и то лишь с привлечением литологических, общегеологи­
ческих и геохимических исследований. Значение палеоэкологиче­
ских данных, таких как разнообразие и преобладание каких-либо 
таксонов, размеры раковин, способ прикрепления, обрастания, при­
знаки онтогенетических изменений важны в том отношении, что 
организмы более чутко, чем осадки, реагируют на особенности из­
менения внешней среды. Э т о чуткий индикатор специфики кон­
кретных седиментационно-пелеогеографических обстановок. 

Однако нецелесообразно принимать по результатам исследова­
ния ископаемой фауны цифровые характеристики факторов па-
леосреды (соленость, температура, глубина, удаленность от берега, 
приуроченность к типу осадка и др.) только на основании аналогии 
с современными бассейнами. В большей степени это касается па­
леозойских экосистем, где жизнь и тектоно-седиментационные про­
цессы существенно эволюционировали в течение сотен миллионов 
лет и, как правило, доминировали представители полностью вымер­
ших классов и отрядов (археоциаты, ругозы, табуляты, граптоли-
ты, эндоцератоидеи, актиноцератоидеи, некоторые отряды брахио-
под, мшанок). Известно, что у многих таксонов происходило изме­
нение адаптационных свойств, что приводило к смене области оби­
тания (брахиоподы и бивальвии). В настоящее время мелководные 
бассейны прерывисто-локальны, нет эпиконтинентальных морей со 
значительной карбонатной седиментацией, нет обширных бассейнов 
угленакопления, подобных позднепалеозойским. Вышеизложенное 
позволяет выделить следующее ограничение применимости акту-
алистических данных для палеоэкологии: чем древнее организм, 
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тем менее определенно суждение о его экологии по аналогии с род­
ственными современными организмами вследствие экологической 
лабильности биоты. В течение геологического времени существен­
но изменялись как абиотическая, так и биотическая составляющие 
экосистем. 

3.3. Количественные методы 

Количественные методы используются для характеристики био­
тических взаимоотношений в сообществах: разнообразия, плотно­
сти, изменчивости палеопопуляций. Необходимо отметить, что ис­
пользование экосистемной концепции современной экологии в па­
леоэкологии существенно затрудняется в связи с отсутствием еди­
нообразия в применении методов количества учета фоссилий. При­
меняемые методы часто субъективны и громоздки. Все они харак­
теризуются отчетливо различающимися стратегиями и предпола­
гают различные допущения, а потому могут давать неодинаковые 
результаты, в связи с чем требуют критического сопоставления, как 
это справедливо фиксируется в работах Л. Эдвардса. 

Для обработки какого-либо массива данных в количественной 
биостратиграфии часто используется метод непространственных 
графов. Однако конкретный вариант применяемых количествен­
ных методов предлагается определять в соответствии с принима­
емыми экостратиграфическими концепциями. Среди них выделя­
ются: концепция соответствия, концепция события, морфологиче­
ская и экологическая концепции. Так, используя морфологическую 
концепцию, что наиболее характерно для палеоаутэкологических 
работ, Л. Эдварде в 1985 г. проанализировал с помощью многомер­
ных факторов морфологические изменения изучаемой совокупно­
сти фоссилий. Наиболее простым является статистический метод, 
позволяющий охарактеризовать изменчивость особей в палеопопу­
ляций путем построения гистограмм и диаграмм, показывающих 
встречаемость каждого варианта. Это пример применения одно-
факторного анализа. При исследовании двух сопоставимых при­
знаков можно применить диаграмму разброса, которая является 
графической формой двухфакторного анализа. Включая в анализ 
большее число признаков и применяя последовательно или одно­
временно однофакторный и двухфакторный методы, мы можем ис­
пользовать возможности многофакторного анализа (табл. 3 ) . 
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Таблица 3. Возможная блок-схема палеоэкологических исследований 
Комплексное изучение разреза, фациальной изменчивости по 

простиранию слоев и пачек  

I 
| Полевые палеоэкологические работы, отбор проб, образцов ~ | 

Тафономические Полевой Полевой 
наблюдения количественный таксономический 

анализ анализ 

Биостратомические | Актуопалеонтологические 

I 
Палеоихнологические наблюдения  ± 

Изготовление зарисовок, схем, фотоизображений 

I 
Камеральные исследования 

Полный таксономический 
анализ 

Полный количественный 
анализ 

1 
Исследования вещественного 
состава пород, вмещающих 

окаменелости 

Палеобиогеохимические 
исследования скелета 

фоссилий 

Моделирование аспектов 
жизнедеятельности древних 
организмов и условий среды 

их обитания ± 
Реконструкция древних биоценозов (экологические и 

этологические группировки, топические и трофические 
структуры, характер и направления связей в палеоэкосистемах, 

выявление сукцессионных рядов)  

Палеоэкологическое заключение. Использование данных для 
экостратиграфии 

Для описания различий между сообществами древних организ­
мов применяются также изобразительные, графические и числовые 
методы. Часто при полевых работах практикуется метод словесной 
оценки частоты встречаемости фоссилий: фон, обилие, часто, ред­
ко, единично, что трудно использовать для целей реконструкции 
древних сообществ и лишь в какой-то мере может быть примени­
мо для характеристики динамики палеопопуляций. Более точная 
оценка осуществляется при непосредственном подсчете окаменело-
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стей на конкретной площадке поверхности слоя или в определенном 
объеме породы. Число опробования, величина площадок и объемы 
проб в местонахождениях фоссилий решаются опытным путем. Ми­
нимальными считаются те характеристики, которые получаются, 
если дальнейшее увеличение число проб, объема или размеров ис­
следуемой площадки не дает новой информации. Полученные сред­
ние характеристики распространяются на все изучаемое местона­
хождение окаменелостей. 

Площадной способ 

Опробование макроокаменелостей площадным способом осуще­
ствляется с помощью «палеонтологического квадрата». При этом 
подсчет количества фоссилий производится по отношению к еди­
нице площади или к стандартному объему породы. 

Палеонтологический квадрат, являясь стандартной площадкой 
для полевых исследований местонахождений, легко делается непо­
средственно в полевых условиях из длинной веревки с о сторонами 
квадрата, равными 1 м и имеющими по 4 петли, закрепляющие­
ся гвоздями или металлическими шипами для навешивания на об ­
нажении. Внутри квадрата устанавливаются 2 веревочные рамки 
(поперечная и продольная) на противоположных сторонах и кре­
пятся подвижно (на петлях). Палеонтологический квадрат при по­
мощи угловых гвоздей или шипов жестко навешивается на обна­
жении и затем осуществляется подсчет остатков всех организмов в 
поле, ограниченном соответствующими сторонами и рамками ква­
драта. Площадь исследуемого квадрата можно изменять, передви­
гая подвижные веревочные рамки. Используя такой квадрат можно 
получить разнообразные количественные показатели, и данные о б 
общем количестве остатков, численности таксонов, относительные 
данные о степени сохранности, генезисе и др . Для получения сопо­
ставимых результатов квадрат должен находиться на обнажениях 
ориентированно параллельно напластованию или перпендикуляр­
но. При подобных исследованиях допускается, что найденные на 
плоскости напластования формы жили совместно и одновременно, 
и не учитывается возможность присутствия бесскелетных предста­
вителей, а также особей со скелетами, разрушенными или раство­
ренными в процессе тафономического цикла. Могут быть пропуще­
ны и глубоко зарывающиеся бентосные ф о р м ы и ошибочно вклю-
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чены в состав бентоса некоторые эпибионты, попавшие на дно по­
смертно. 

Данный метод малопригоден для изучение скоплений раковин. 
Его рекомендуется применять для исследования местонахождений 
фоссилий в пределах однородного геологического тела, где может 
применяться и метод протяженной линии. В последнем случае ли­
ния проводится параллельно поверхности напластования и учи­
тывается при подсчете каждый пересекаемый ею образец. Одна­
ко существенными недостатками этого метода являются искажение 
информации за счет более частого пересечения крупных особей и 
выпадение из подсчетов мелких экземпляров. Он малоэффективен 
для пятнистого, конкреционного и линзовидного типов местонахо­
ждений. 

Объемные методы 

Объемные методы опробования местонахождений чаще исполь­
зуются в работе с микрофоссилиями, где количественная оценка 
встречаемости вида определяется в определенных навесках поро­
ды. При этом определяется количественная структура комплекса в 
ориктоценозе и осуществляются сопоставления с данными по дру­
гим местонахождениям. 

Особая методика применяется при проведении специальных па­
леоэкологических и тафономических работ, где применяют тру­
доемкие расчистки «пробных площадок» с углублением в склон 
до получения вертикальной стенки в свежих, невыветренных по­
родах обнажения. Площадки закладываются на склонах неболь­
шой крутизны и всегда должны иметь стандартные размеры (чаще 
2 м х 1 м х 0,3 м) . В случае малой мощности пласта высота расчист­
ки уменьшается и, соответственно, увеличивается длина., чтобы 
площадь расчистки не уменьшалась. Количество площадок зави­
сит от мощности, литологии и характеристики пласта и всей изу­
чаемой толщи. Учитывается также ряд других признаков: поло­
жение в разрезе стратиграфических и литологических границ, по­
верхностей размыва и др . На вертикальной стенке пробной пло­
щадки осуществляется комплексное изучение фоссилий (состава, 
сохранности, распределения, ориентировки, соотношение с вмеща­
ющей породой и др . ) . Проводятся фотоработы и зарисовки. Затем 
фоссилий отбираются из стенки с одновременной каталогизацией 
образцов. Возможно определение объема окаменелостей в пробе по 
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вытесняемому фоссилиями объему воды в мерной емкости. Ана­
логично определяется и объем вмещающей породы. Количествен­
ные соотношения таксонов в сообществе определяются как простым 
подсчетом экземпляров таксонов, так и по соотношениям их восста­
новленных биообъемов. 

Более сложным вариантом «пробных площадок» являются про­
ведение вскрышных работ с составлением плана местонахождения 
с помощью сети метровых квадратов. При этом способе фиксирует­
ся точное местоположение каждой фоссилий (как правило крупных 
костей, черепов). Э т о осуществляется с помощью разбивки вскры­
той поверхности слоя с фоссилиями на квадраты с длиной 1 м. Углы 
квадратов отмечают колышками. Выработку породы с фоссилия­
ми ведут по отдельным квадратам. Все фоссилий фиксируются на 
плане, выполненном на большом плотном листе бумаги с нанесен­
ной на него сеткой в удобном масштабе и ориентированном с по­
мощью компаса. Суммирование данных по квадратам дает общий 
план расположения остатков организмов в местонахождении. В слу­
чае, если раскопки достигают огромных размеров и захватывают 
тысячи квадратных метров, использование метровой сетки неце­
лесообразно и основные находки приходится наносить с помощью 
теодолита. 

Другим вариантом указанных выше методов является метод 
составления «трехмерной карты». Он рассчитан на разработку 
небольшой площади содержащего фоссилий слоя в естественных 
обнажениях, карьерах, шурфах. При этом исследуется выбранный 
для изучения участок пласта с фоссилиями, освобожденный с четы­
рех сторон от окружающего осадка и представленного в виде блока 
породы на пьедестале. Блок ориентируется и разбивается накину­
той на него веревочной сеткой на более мелкие ячейки. После этого 
начинают разборку блока с фиксированием всех фоссилий, зарисов­
ками и фотографированием последовательных уровней разборки и 
каталогизацией. После совмещения этих последовательных уров­
ней получается объемное изображение блока и обобщенная карта 
местонахождения. 

Полуколичественные методы 

При полуколичественном учете дается приближенная числовая 
характеристика частоты встречаемости таксона в ориктоценозе или 
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Таблица 4. Возможные типы жизненных форм силурийских цефалопод Подольского палеобассейна 
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пробе в баллах. Для микрофауны часто применяется 6-балльная си­
стема: 0 —отсутствие; 1 —первые единицы; 2 — о т 10 д о 29; 3 — о т 
30 д о 50; 4 — о т 50 д о 100; 5 —больше 100 экз. Для макрофауны 
может использоваться 7-балльная система, при этом желательно 
учитывать частоту встречаемости вида в определенном интерва­
ле местонахождения единого ориктоценоза: 100 —изобилие (сотни 
экз.) ; 30 — очень много (многие десятки экз.); 9 — много (первые де­
сятки экз.); 5 —очень часто (11-15 экз.) ; 3 —часто (6-10 экз. ) ; 2 — 
редко (3-5 экз.); 1 балл —очень редко (1-2 экз.) . Баллы 100, 30, 
9, 5, 3, 1 показывают условную долю каждого таксона в ориктоце-
нозе и могут являться показателями частоты их встречаемости в 
сообществе. Эти числовые характеристики при применении цикло­
грамм могут отражать доминирование, характер выровненности и 
трофическую структуру древнего сообщества (в случае выявлен­
ных представителей продуцентов, консументов разных уровней и 
редуцентов). Полу количественный метод может быть дополнен и 
выборочным количественным контролем для конкретных фациаль-
ных обстановок. 

Применение различных вариантов количественных методов 
приближает возможности палеоэкологии к требованиям современ­
ной биоэкологии: (установление показателей доминирования, сход­
ства, видового разнообразия и других характеристик биоценоза). 

Описание изменчивости особей в пробе можно осуществить пу­
тем исследования их отличий, выраженных в количественных оцен­
ках от идеального геометрического прототипа (модели). Подобный 
метод исследования геометрической ф о р м ы раковины для выясне­
ния жизненных форм моллюсков применяется для палеозойских 
цефалопод (Современная палеонтология, 1988) и конкретизирован 
на примере фациальной модели силурийского седиментационного 
бассейна Подолии (табл. 4 ) . 

3.4. Экспериментальные методы 

Наиболее активно экспериментальные методы по наблюдению 
за подопытными сообществами применяются в морской экологии и 
актуопалеонтологии как в аквариумах, так и в естественных водое­
мах. Результаты таких экспериментов имеют прямой практический 
выход при культивировании морских экосистем. Однако попытки 
моделирования морских экосистем так же, как и палеосистем, по-
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ка еще несовершенны. Интересны эксперименты с окаменелостями 
как физическими телами, в процессе которых делаются попытки 
выявления характера транспортировки, ориентировки, деструкции 
скелетных остатков в процессе тафономического цикла. Возмож­
но использование в качестве модели и современных представите­
лей исследуемых таксонов, а также пластиковых и механических 
моделей. Используемая абиотическая среда может быть представ­
лена как естественным водоемом (прибрежная полоса, ручей), так 
и гидродинамической установкой (лотки, трубы) . На пластиковых 
моделях раковин цератитовых аммонитов установлена прямая за­
висимость характера плавучести от степени эволютности ракови­
ны. Опыты с разнообразными плексигласовыми моделями наруж-
нораковинных цефалопод показали зависимость от формы ракови­
ны, контура вентральной стороны и размеров умбиликуса таких 
важных характеристик животного как коэффициента торможения 
и плавучести раковин. 

Опыты на моделях прямых раковин ортоцератоидей проводи­
лись с целью выяснения характера влияния изменения давления на 
стенку раковины и перегородки в процессе всего тафономического 
цикла от момента гибели до захоронения в осадке. Известен экспе­
римент с механическим зарывающимся роботом, имеющим форму 
раковин двустворческого моллюска. Проводятся также опыты по 
обследованию раковин современных организмов на давление, проч­
ность стенки и другие механические воздействия. Некоторые экс­
периментальные работы комбинируются с наблюдениями над по­
добными фоссилиями в разрезах. Такие исследования наиболее на­
дежны. 

3.5. Палеобиохимические методы 

Палеобиохимическими методами исследуется химический со­
став и строение находящихся в метабиосфере остатков организмов, 
продуктов их жизнедеятельности, а также вмещающих их отложе­
ний. 

Цель исследований — попытка реконструкции на этой основе 
распределения и поведения элементов в былых биосферах, выяс­
нение их роли в развитии жизни на всех уровнях ее организации 
вплоть до биосферного. Известно, что скелетные остатки организ­
мов и вмещающие их отложения являются важнейшими носите-
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лями информации о событиях геологического прошлого, а их ве­
щественный состав, хотя и в измененном виде, отражает физико-
химические компоненты среды обитания. Вместе с тем выяснилось, 
что состав скелетного вещества ряда современных организмов ме­
няется в связи с изменениями условий их жизни. На основе этих 
данных строится одно их направлений палеонтологии — выяснение 
индикаторной значимости различных фоссилий, базирующееся на 
изучении как морфологических адаптации, так и на изменении их 
изотопного, элементного или минералогического состава. 

В ископаемом состоянии найдены почти все известные у совре­
менных организмов биогенные соединения, в том числе: хитин, ами­
нокислоты, конхиолин, псевдохитин (тектин), воски, целлюлоза и 
др. (табл. 5) . Эти органические вещества подвергаются в осадке 
воздействию биохимических, химических и физических процессов, 
в результате чего они изменяются и теряют ряд элементов — кисло­
род, азот и другие неустойчивые компоненты, а также обогащаются 
углеродом. При этом происходят следующие преобразующие про­
цессы: тление, гниение, гумификация, битумизация и мумификация 
(подробнее см. раздел 3.6.). 

Известно более 40 минералов, представленных в скелете орга­
низмов, в том числе: аморфный кремнезем (опал), кальцит, араго­
нит, ватерит, франколит, даллит и др . 

Исследование минералогического состава скелета древних орга­
низмов в связи с особенностями их биологии и среды обитания явля­
ются одной из наиболее важных и вместе с тем нерешенных проблем 
палеобиогеохимии. Наиболее наглядно связь вещественного соста­
ва скелета с систематической принадлежностью живого и средой 
обитания демонстрируется на примере губок (класс кремниевых 
и известковых губок) . Отдельным таксоном представлены крем-
ниеорганические губки. Вещественный состав раковины наглядно 
отражен в классификации брахиопод. Наибольшим разнообразием 
скелета обладают беззамковые брахиоподы (прослои хитина, фос ­
фата кальция, карбоната кальция, с примесью углекислого магния, 
сульфата и фосфата кальция). Раковины замковых брахиопод на 
96-99% состоят из кальцита с примесью карбоната магния и суль­
фата кальция. Меловые теребратулиды имеют примесь арагонита. 
Наиболее детально исследовано строение скелета у современных и 
древних моллюсков. Для этой группы изучена особая роль конхио-
лина как слагающего наружный органический слой раковины, так и 

45 http://jurassic.ru/



Таблица 5. Наиболее распространенные устойчивые формы органиче­
ских соединений в остатках организмов 

Органические соединения Растения, бактерии и 
грибы 
У всех растений, за ис­
ключением бактерий и 
грибов 
Стенки клеток бактерий 
и грибов, оболочка спор 
бактерий 

Ж и в о т н ы е 

Целлюлоза (клетчатка) 

Хитин 

Коллаген 

Спонгин 
Конхиолин 
Псевдохитин (тектин) 

Воски 
Кутин 
Суберин 
Смолы 
Лигнин 
Спорополленин 

Высшие растения 
То же 

Экзина спор и пыльцы 
высших растений 

У одной группы позво­
ночных (оболочников) 

Покровы членистоногих, 
скелет граптолитов, ра­
ковины некоторых па­
леозойских брахиопод и 
моллюсков 
Все позвоночные и неко­
торые беспозвоночные 
Губки 
Моллюски 
Органический скелет, 
основа минерального 
скелета и оболочка цист 
простейших 

выполняющего роль органической матрицы в карбонатном остраку-
ме, способной связывать в определенных точках катионы кальция 
и анионы СО3. Минералогический состав остракума представлен 
карбонатом кальция в его различных модификациях: кальцит, ара­
гонит, (который обычно выщелочен, либо заменен кальцитом), фа-
террит, даллит (у некоторых личиночных раковин). В ряде работ 
(например, Carter, 1980) прослеживается минералогическая эволю­
ция экзоскелета двустворчатых моллюсков от палеозойских форм 
с арагонитовой раковиной к мезозойским с кальцитовой. 

Отмечается возможность использования отношений каль­
цит/арагонит как индиатора температур, изменения солености, 
времени нереста, подвижности вод, положения точки сбора относи­
тельно береговой линии, стадии онтогенеза и размеров раковины. 
При этом нельзя не учитывать имевших место диагенетических и 
эпигенетических преобразований вещества скелета. 

Химическое растворение скелетных остатков. Это явление ха-
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рактерно для большинства фоссилий. Процесс растворения извест­
кового скелета зависит от количества углекислого газа в воде и 
в осадке. Диоксид углерода, образующийся при разложении орга­
ники в области застойных зон (тонкие глины, алевролиты ниже 
сублиторали), активно растворяет карбонаты. Наоборот, в подвиж­
ной зоне теплых бассейнов (пляж, мелководье, зона рифа) диок­
сида углерода явно не достаточно для растворения больших масс 
раковинного материала. 

На ранних стадиях диагенеза в результате взаимодействия рако­
винного вещества с морской водой в арагоните отмерших раковин 
может происходить увеличение содержания натрия, магния, строн­
ция, железа, а также изменение химизма раковины. Среди посмерт­
ных явлений выделяются следующие (таблица 6) . 

Кальцитизация. Для большинства фоссилий с кальцитовым 
скелетом характерны перекристаллизация и грануляция. Арагони-
товые скелеты замещаются кальцитом, но сохраняют первичные 
структурные особенности. 

Доломитизация. При замещении кальцита и арагонита доломи­
том исчезает микроструктура. 

Пиритизация. Появление пирита, марказита и сидерита свя­
зывают с разложением органического вещества в бескислородной 
среде как посмертное явление. Однако, имеются сведения о при­
сутствии пирита на поверхности раковины у живых моллюсков в 
приливно-отливной зоне. Обнаружено наличие пятен пирита, заме­
щающего арагонит, на отдельных участках наружного слоя рако­
вины, особенно вокруг повреждений. Изучены случаи пиритизации 
мягких частей древних организмов (граптолиты, морские звезды, 
двустворки, цефалоподы). Пирит образует инкрустационные кри­
сталлические щетки на стенках камер аммонитов. Иногда образу­
ются пиритовые ядра у брахиопод, цефалопод, гастропод, двуство-
рок. В восстановительной среде из коллоидных растворов образу­
ются сидеритовые конкреции (меловые аммониты). 

Фосфоритизация. При коагуляции коллоидных растворов, обо­
гащенных соединениями фосфора , могут происходить процессы 
фосфоритизации древних организмов (замещение кальцита агрега­
тами апатита и фторапатита). В титонских золенгофенских сланцах 
Баварии найдены фосфоритизированные остатки рыб, акул, голо­
воногих, насекомых. 

Окремнение. Замещение первичного материала скелета квар-
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Таблица 6. Минеральные псевдоморфозы по остаткам древних 
организмов, обнаруженные на территории России и С Н Г 

Минерал Органические 
остатки 

Вмещающая 
порода 

Местонахож­
дение 

Магнетит Растительные 
остатки 

Хромоникелевая 
РУДа, J 

Сев. Кавказ, 
р. Малка 

Пирит Кораллы, 
двустворчатые 
моллюски, 
наутилоидеи 

Колчеданная 
РУДа, 
зеленокаменная 
толща, 
улутаутская 
свита, D2 

Ю ж н ы й У р а л 

Кварц Аммонит Альбитофир, J Сев. Кавказ 

Кварц Брахиопода, Stro-
phalosia gigas 
и 
форманиферы 
Cornuspira, 
Nodosaria 

Известняки, 
P 2 k z 

р. Вятка, 
д. Городище 

Брахиопода, Stro-
phalosia gigas 
и 
форманиферы 
Cornuspira, 
Nodosaria 

Малахит Стволы 
деревьев 

Песчаники, Р У р а л , 
г. Красно-
уфимск 

А п а т и т Радиолярии Фосфориты, 
K i v 

Верховья рек 
Вятки и К а м ы 

Бирюза Кости и зубы 
позвоночных 

Различные 
породы, 
содержащие 
полевые шпаты 
и апатит, Pz 

р. Исфара 

Фосфорит Фузулиниды Обломочные 
известняки, P i a 

Ю ж н ы й У р а л , 
р. Домбар 

Хлорит, 
тремолит, 
тальк 

Брахиоподы 
Schellwienella, 
Lingula, 
Camerothoechia 

Зеленокаменная 
толща, 
талькхлоритовые 
сланцы, С 

Урал , 
Миасский 
район 

Полевой 
шпат 

Водоросль 
Lithotamnium 

Туфогенные 
песчаники, К 

Сев. Кавказ 

Кордиерит Форамини-
фера 
Eovolutina 

Сланцы, Д з Сев. Кавказ 

Глауконит Радиолярии Фосфориты, 
K i v 

Верховья рек 
Вятки и К а м ы 
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цем, халцедоном и опалом связаны с диагенетическими и эпигене­
тическими процессами фоссилизации. Особенностью э т о г о процес­
са является сохранение первичной структуры скелета (сохранение 
сифоннососудистых каналов в полости сифона у представителей си­
лурийских актиноцератоидей). 

Глауконитизация. Замещение глауконитом (водным алюмоси­
ликатом железа и магния) происходит в прибрежных условиях ли­
торали и сублиторали из коллоидных растворов в слабокислой сре­
де в условиях разлагающегося органического вещества. Часто со­
провождается появлением фосфатов в мелководных песках и пес­
чаниках в основании трансгрессивных пачек. 

3.6. Тафономический метод 

Тафономический или биостратономический метод, обычно при­
меняемый в палеоэкологии, заключается в изучении ориктоценозов 
(местонахождений) с целью выявления закономерностей формиро­
вания и преобразования захоронений исходного комплекса остатков 
организмов. На результатах тафономического анализа во многом 
основываются палеоэкологические выводы. Чем тщательнее будут 
проведены тафономические наблюдения в поле, тем объективнее 
будут палеоэкологические реконструкции. 

К настоящему времени накопился огромный фактический ма­
териал по применению тафономического метода как к конкретным 
геологическим объектам (разрезам, местонахождениям), так и по 
тафономии большого числа групп ископаемых организмов. 

Общие положения 

Основатель тафономии как особого научного направления ис­
следований в области палеонтологии И. А. Ефремов понимал ее как 
учение о закономерностях перехода остатков организмов из биосфе­
ры в литосферу в результате совокупности биологических и геоло­
гических процессов. В тафономии рассматриваются причины гибе­
ли организмов, перенос, разрушение, аккумуляция и распределение 
их остатков в осадке и диагенетические изменения остатков в зем­
ной коре, что, как правило, лежит вне поля зрения палеонтолога 
при его обычных морфологических, систематических и филогене­
тических исследованиях. 
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Как следует из определения тафономии, главной ее проблемой 
является изучение процессов захоронения остатков организмов в 
биосфере и восстановление условий формирования их местонахо­
ждений в литосфере. Так как процесс перехода посмертных остат­
ков организмов из биосферы в литосферу происходит в результате 
взаимодействия биологических и геологических явлений, а превра­
щение захороненных остатков в окаменелости протекает под воз­
действием, главным образом, геохимического и физического фак­
торов, т о можно представить всю сложность решения основной про­
блемы тафономии, слагающейся из целого ряда конкретных задач: 
1) восстановление причин гибели организмов, в первую очередь их 
катастрофической гибели, при которой в ту или иную точку зем­
ной поверхности или дна бассейна мгновенно поступает огромное 
количество органических остатков; 2) изучение условий и харак­
тера посмертного разрушения, переноса, распределения и захоро­
нения остатков современных организмов в различных обстановках; 
3) восстановление характера динамической, биологической и геохи­
мической переработки и сохранения остатков организмов в осадке 
и в породе и превращения их в окаменелости в процессе фоссили-
зации в земной коре; 4) изучение условий изменения окаменелостей 
и разрушения местонахождений в зоне поверхностного выветрива­
ния. 

Согласно представлениям И. А . Ефремова для образования бо­
лее или менее крупного местонахождения в природе должен быть 
ряд совпадений в разнородных процессах как в биосфере, так и в 
литосфере (рис. 4 ) . 

Последовательности (этапы или события) должны строго следо­
вать друг за другом; отсюда можно вывести первый тафономиче-
ский принцип — этапность образования местонахождения. На каж­
дом этапе, как на своеобразной решетке, происходит отбор остатков 
организмов, приводящий или к их уничтожению, или к изменению; 
отсюда второй тафономический принцип — выборочность захороне­
ния. Выборочность захоронения является очень важным обстоя­
тельством и должна всегда учитываться, особенно при изучении 
наземных организмов. 

П р и н ц и п э т а п н о с т и . Весь сложный путь органических 
остатков от момента гибели организмов в биосфере через их захо­
ронение и фоссилизацию в литосфере и д о момента их полного или 
неполного разрушения вновь в биосфере можно назвать тафономи-
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Рис. 4. Схема общего цикла образования местонахождения и возможные 

природные совпадения (по И . А . Е ф р е м о в у , 1950) . 

ческим циклом. В его объеме выделяются четыре главных этапа, 
причем первые три являются основными в едином и непрерывном 
процессе образования местонахождения (рис. 5) . 

На каждом этапе остатки организмов подвергаются воздействию 
определенных процессов, причем большинство из них действует не 
только в течение одного этапа, но и начинает оказывать влияние в 
предшествующем или продолжает свою «работу» на последующем 
этапе, что обусловлено взаимосвязанностью процессов. 

Тафономический цикл — образование, сохранение и разрушение 
местонахождения — может быть полностью завершен только при 
определенных условиях. 

1. Этапы должны последовательно сменять друг друга (особенно 
важна последовательность первых трех главных этапов); выпаде­
ние хотя бы одного этапа ведет к нарушению всего цикла (рис. 6) . 

Только в исключительных случаях могут совпадать такие со­
бытия, как гибель организмов и захоронение в осадке их трупов 
(мгновенно засыпанные илом или песком позвоночные животные в 
пустыне, затонувшие в болотной трясине животные и т. д.) практи­
чески без динамической переработки скелетных образований. 

2. Смена трех этапов должна быть геологически одновремен­
ной. Если посмертные скопления остатков организмов, сформиро­
вавшиеся в биосфере (I этап), не будут быстро захоронены в осад-
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Рис. 5. Тафономический цикл и его главные эта­
пы: I — первичная переработка и аккумуляция исходных 
остатков организмов; II —захоронение остатков организ­
мов в осадочном бассейне; для остатков водных организ­
мов начало этапа II обычно сливается с концом этапа 
I; III — фоссилизация остатков в литосфере, образова­
ние местонахождения; IV — разрушение местонахожде­
ния и переотложение окаменелостей в зоне гипергенеза 
(по Б. Т. Янину, 1983). 

Промежуток времени 

Промежуток времени 

Скопление остатков 

< 

Биосфера 
Захоронение 

Биосфера 
Захоронение 

Литосфера 

1 
Литосфера 

< 

Фоссилизация 

Рис. 6. Основные этапы образования местонахо­
ждения (по И . А . Е ф р е м о в у , 1950). 
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ке (II этап), то они неминуемо подвергнутся полному разрушению 
химическим, биохимическим или механическим путем. Если погре­
бенные остатки не будут быстро фоссилизированы (III этап), т о 
химические и физические процессы приведут их также к полному 
уничтожению. 

3. Остатки организмов должны находиться в земной коре дли­
тельное время, миллионы лет. Промежуток времени между III и IV 
этапами должен быть как можно большим, чтобы остатки, заклю­
ченные в толще пород и составляющие местонахождение, подверг­
лись полной фоссилизации, т. е. превратились в окаменелости. 

4. На IV этапе местонахождение должно быть выведено на днев­
ную поверхность в результате горообразования и размыва покры­
вающих толщ. С помощью бурения небольшие выборки окаменело-
стей могут быть получены также из местонахождения, находяще­
гося на той или иной глубине осадочного покрова Земли, т. е. еще 
не вскрытого эрозией. 

5. На каждом этапе образования местонахождения в природе 
должны иметь место благоприятные стечения обстоятельств (сов­
падения, по И . А . Е ф р е м о в у ) как в биосфере, так и в литосфере, 
обусловленные первичными или вторичными факторами. 

П р и н ц и п в ы б о р о ч н о с т и основан на том, что каждый этап 
общего цикла образования местонахождения обладает своими ре­
шетками, под которыми понимается комплекс факторов внешней 
среды, воздействующих на остатки организмов или благоприят­
но (сохраняя и пропуская их на следующую ступень преобразова­
ния), или неблагоприятно (уничтожая их на каком-либо из этапов) 
(рис. 7). На каждом этапе доминирующую роль играет определен­
ный комплекс факторов. 

I этап (аккумуляция остатков) — подготовка исходного материа­
ла в биосфере. Решающая роль принадлежит здесь биологическим 
(состав, распределение и плотность населения, массовая гибель ор­
ганизмов, характер химического и минерального состава скелетных 
образований, наличие сверлильщиков или трупоедов) , биохимиче­
ским (микробное разложение органики), химическим (растворение 
минеральных частей) и физическим, особенно механическим фак­
торам (перенос и переработка исходных остатков) . 

На II этапе (захоронение остатков в осадке) главенствующую 
роль начинают играть геологические факторы (тип бассейна, обу­
словленный тектонической обстановкой, скорость и характер осад-
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Живущая фауна (биоценоз) 
1 

Отсекаются все редкие, немногочисленные 
по количеству особей формы 

I 
Отсекаются очень крупные или мелкие 
формы, старые особи и молодь; формы 
удаленных ареалов обитания 

Отсекаются бесскелетные формы, с 
хрящевым или непрочным скелетом, 
молодь, личинки 

Местонахождение (ориктоценоз) 

Скопление остатков в 
биосфере (танатоценоз) 

Захоронение (тафоценоз) 

Фоссилизация 

Рис. 7. Главные решетки выборочности при формиро­
вании местонахождения (по И . А . Е ф р е м о в у , 1950). 

конакопления, состав и структура осадка), продолжают действо­
вать биохимический (разложение органического вещества) и хими­
ческий факторы (растворение и начальная фаза замещения мине­
ральных скелетов, зависящие от типа иловых вод) . 

III этап — фоссилизация захороненных остатков, превращение 
их в окаменелости, фоссилий. На этом этапе на первый план выдви­
гаются физические и геохимические факторы, приводящие к диа-
генетическим превращениям вещества остатков под воздействием 
больших давлений и высоких температур в связи с погружением, 
нередко на большие глубины. Степень преобразования остатков ор­
ганизмов зависит от тектонических условий, минерального состава 
осадка, скорости его литификации и др. На этапе фоссилизации 
образуются различные биоморфозы, обусловленные метасоматиче-
ским замещением первичного минерала в скелете организма; воз­
никают такие явления, как перекристаллизация, деформация ске­
летных образований. На изменение первичного органического ве­
щества на данном этапе большое влияние оказывает химический 
(окислительная или восстановительная среда) и физический фак­
торы (давление и температура), вызывающие гумификацию, отор-
фенение, битуминизацию или обугливание в зависимости от расти­
тельного или животного состава органики и времени нахождения 
органического вещества в той или иной геохимической обстановке. 
На последнем, IV этапе — изменения и разрушения окаменелостей в 
зоне гипергенеза — на первое место вновь выходят такие факторы, 
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Уровень моря 

«в 
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Рис. 8. Искажение количественных и качествен­
ных соотношений скелетных остатков морских планк­
тонных организмов в ориктоценозе по сравнению с 
исходным комплексом: И К —исходный комплекс (био­
ценоз + некроценоз), Т Н — танатоценоз, Т Ф —тафоценоз, 
О Ц — ориктоценоз. Условными значками схематично пока­
зана различная форма сохранности остатков организмов 
на разных этапах тафономического цикла (по Б. Т. Янину, 
1983). 
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как химический (растворение и замещение) и физический (механи­
ческая деструкция) . 

В результате неоднократного воздействия на исходный ком­
плекс остатков организмов всех перечисленных факторов на всем 
пути от начала д о конца тафономического цикла происходит ис­
кажение качественных и количественных соотношений и простран­
ственного положения органических остатков, установившихся неко­
гда в прижизненном сообществе, в фауне и флоре соответствующе­
го участка суши или моря (рис. 8) . 

Термины тафономического содержания 

Здесь кратко рассмотрены термины, наиболее широко использу­
ющиеся в тафономическом смысле. Более полную характеристику 
терминов см. Б . Т . Я н и н (1990). 

Захоронение: 1 — процесс перехода остатков организмов из био­
сферы в литосферу, представляющий аккумуляцию и погребение 
посмертных остатков, т. е. процесс формирования танатоценоза и 
тафоценоза; 2 — погребенный осадком комплекс остатков организ­
мов (тафоценоз); применяется к современным или реконструиро­
ванным тафоценозам. 

Местонахождение — комплекс окаменелостей в слое (ориктоце­
ноз) или место нахождения ориктоценоза в разрезе (обнажении). Не 
следует заменять термин «местонахождение» термином «захоро­
нение» при характеристике систематического состава находящих­
ся в ориктоценозе окаменелостей, и наоборот, использовать термин 
«местонахождение» при характеристике условий погребения (соб­
ственно захоронение) под осадком посмертных остатков организ­
мов, как это часто практикуется в работе палеонтологов. Если под 
захоронением мы понимаем процесс, т. е. факторы и условия попа­
дания посмертных остатков в осадок и собственно их погребение 
(могилу), то местонахождение является уже конечным продуктом 
сложных процессов, начавшихся после формирования захоронения 
и протекавших в земной коре длительное время. И только в ре­
зультате фоссилизации некогда захороненные посмертные остатки 
становятся окаменелостями, а их первичные захоронения в осад­
ке — местонахождениями. 

Некроценоз (от греч. nekros — мертвый) — скопление остатков 
мертвых организмов (трупов) на каком-либо участке на поверх-
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ности суши или в бассейне: на дне, либо в водной толще. Может 
применяться только к современным организмам при актуопалеон-
тологических исследованиях. 

Ориктоценоз (от греч. oryktos — выкопанный, ископаемый) — 
комплекс окаменелостей (фоссилий) в породе; комплекс остат­
ков организмов в местонахождении, обнажении, разрезе или 
слое. 

Рецептные, субрецентные остатки (от лат. recenter —недавно, 
только что; англ. recent и нем. rezent — современный). Термин «ре-
центный» используется для обозначения посмертных остатков со­
временных организмов или скоплений некоторых их частей, отде­
лившихся от живых особей в процессе жизнедеятельности (напри­
мер, спор пыльцы и др . ) , еще не погребенных осадком или покры­
тых его тонким слоем. Субрецентными называют остатки организ­
мов, находящиеся в слабо уплотненных осадках континентальных и 
морских водоемов, карстовых пещер и др . позднего голоцена; остат­
ки принадлежат организмам, продолжающим жить в современную 
эпоху. Термины «рецентный» и «субрецентный» применяются по 
отношению к современным организмам при актуопалеонтологиче-
ских исследованиях. 

Танатоценоз (от греч. thanatos — смерть)—термин в настоящее 
время используется как в узком (s.s.), так и в широком смысле 
(s.l.). Ряд авторов употребляет танатоценоз s.s. как скопление мерт­
вых организмов, еще не захороненных в осадке или как скопление 
остатков мертвых организмов, которые погибли одновременно в од­
ном месте от какой-то общей причины (например, в случае массо­
вой смертности). Сторонники танатоценоза s.l. применяют термин 
для обозначения скопления любых остатков организмов (рецент-
ных, субрецентных, субфоссильных и фоссильных) на дне бассей­
на или на поверхности суши безотносительно к времени, причине и 
месту гибели особей. Для реконструированных аналогов танатоце-
нозов геологического прошлого лучше применять термин «палео-
танатоноз». 

Танатотоп ( т а н а т о . . . + греч. topos — место) — площадь распро­
странения танатоценоза на дне бассейна. 

Тафоценоз (от греч. taphos — могила, погребение) — комплекс 
посмертных остатков организмов, погребенных осадком (находя­
щихся в осадке). Применяется только по отношению к современным 
организмам при актуопалеонтологических исследованиях. Для ре-
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конструированных аналогов тафоценозов прошлого лучше исполь­
зовать термин «палеотафоценоз». 

Фоссилий, субфоссилии (от лат. fossilis — выкопанный, добытый 
из земли). Под фоссилиями или окаменелостями обычно понимают­
ся любые фоссилизированные (окаменевшие) остатки организмов и 
следы их жизнедеятельности, сохранившиеся в породе, т. е. встре­
ченные в ориктоценозе. Субфоссильными или почти фоссильными 
называют остатки вымерших организмов, которые еще не прошли 
все стадии фоссилизации. Так как при использовании ряда терми­
нов для обозначения посмертных комплексов необходимо учиты­
вать фактор времени, то нами (Янин, 1990) предложена следующая 
их градация: фоссилий — остатки организмов, находившиеся в тол­
ще осадочной породы более 2 млн лет, в течение которых они пре­
терпели ту или иную фоссилизацию, т.е. остатки доплейстоцено-
вых организмов; субфоссильными являются остатки плейстоцено­
вых и раннеголоценовых организмов, еще находящиеся в неуплот­
ненных осадках, накопившихся в течение от нескольких тысяч до 
2 млн лет; субрецентными будут называться остатки позднеголо-
ценовых, а рецептными — современных организмов. 

Методика тафономических наблюдений 

Тафономическое изучение любого разреза или конкретного ме­
стонахождения строится в определенной последовательности. В 
каждом случае последовательность в проведении наблюдений мо­
жет меняться в зависимости от интереса и опыта исследователя. 
Более того , общие полевые наблюдения и первичная обработка дан­
ных должна вестись по возможности одновременно по всем видам 
анализа. Некоторые же специальные палеоэкологические исследо­
вания (в частности, биоценотические) возможны только после про­
ведения тщательного таксономического и тафономического изуче­
ния встреченного комплекса остатков. 

В основе любых тафономических, как и палеоэкологических, ис­
следований лежит фактический материал в виде образцов, записей, 
зарисовок, фотографий и пр., полученный при полевом изучении 
разреза (обнажения, слоя). Достоверность выводов прямо зависит 
от полноты сборов коллекционных материалов и тщательности по­
левых наблюдений, что, в свою очередь, связано не только с же­
ланием и подготовкой исследователя, но и с тем временем, кото-
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рым он располагает при изучении разреза. Наиболее квалифициро­
ванное проведение тафономических и палеоэкологических наблюде­
ний возможно при специальных тематических работах, в которых 
участвуют палеонтологи и литологи. 

Как указывает Р. Ф. Геккер, условиями, благоприятными для 
проведения тафономического и палеоэкологического анализа, яв­
ляются: хорошая обнаженность, пород, допускающая проведение 
наблюдений и сбор окаменелостей; хорошая сохранность окамене-
лостей, легкость извлечения их из породы; небольшая мощность 
толщи; значительная горизонтальная протяженность толщи; отсут­
ствие или слабое развитие метаморфизма; отсутствие или незначи­
тельность тектонических нарушений. Наиболее полно эти условия 
складываются при изучении морских отложений эпиконтиненталь-
ных бассейнов, заливавших платформенные участки земной коры. 

При проведении тафономического и палеоэкологического ана­
лиза ископаемого комплекса различаются первичные и вторичные 
признаки. 

Первичные (палеоэкологические) признаки: 1) прижизненная 
ориентировка остатков; 2) приуроченность тех или иных форм к 
определенным частям слоя, соответствующим месту и времени их 
жизни; 3) ископаемые следы и их приуроченность к определенно­
му уровню слоя; 4) прижизненные качественные и количественные 
соотношения видов. 

Вторичные (тафономические) признаки: 1) сохранность, рас­
пределение и посмертная ориентировка остатков, обусловленные 
процессами захоронения; 2) вторичные изменения остатков, обу­
словленные процессами фоссилизации; 3) посмертные соотношения 
остатков представителей различных видов. 

Ниже остановимся на таксономическом и тафономическом ана­
лизе. 

Таксономический анализ ориктоценоза. На начальном этапе 
изучения ориктоценоза дается общая характеристика качественных 
(систематический состав) и количественных соотношений предста­
вителей разных групп организмов. При сборе материала на разрезе 
очень важно собрать такую коллекцию, в которой сохранилась бы 
по возможности природная пропорция остатков, сложившаяся в ре­
зультате воздействия многих факторов внешней среды. 

В отобранной коллекции определяются систематический состав 
организмов и дается характеристика количественных соотношений 
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Рис. 9. Разрез маастрихтских отложений в окрест­
ностях с. Староселье (Бахчисарайский район, К р ы м ; по 
В. А . Собецкому, 1978) . I - I V —пачки; 1 — известковистые 
глауконитовые песчаники, 2 — глауконитовые песчани­
стые известняки, 3 — песчанистые известняки с кремня­
ми, 4 — тонкозернистые слабоглинистые известняки; 5 -
38: фоссилий: 5 —Nucula, 6 —Nuculana, 7 —Area, 8 — 
Inoceramus, 9 — Pseudoptera, 10 —Entolium, 11 —Chlamys, 
12 —Neithea, 13 —Dianchora, 14 — Plagiostoma, 15 —Limea, 
16 —Limaria, 17 —Limatula, 18 —Ostrea, 19 — Acutostrea, 
20 —Rastellum, 21 —Lopha, 22 — Pycnodonte, 23 —Exogyra, 
24 —Ceratostreon, 25 — Gryphaeostrea, 26 — Pholadoraya, 
27 — гастроподы, 28 —наутилоидеи, 29 — аммоноидеи, 30 — 
белемноидеи, 3 1 — г у б к и , 32 —мшанки, 33 —брахиоподы, 
34 —морские ежи, 35 —усоногие, 36 —декаподы, 37 — 
серпулиды, 38 —рыбы. 
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Рис. 10. Систематический состав и количественные соотноше­
ния видов или родов (таксономический анализ): 

1 — «палеонтологический квадрат»; 2 —кривые встречаемости 
двустворчатых моллюсков: иноцерамов (In) и бухий (В) в тер-
ригенных отложения Хатангской впадины (а — полуостров Пакса, 
б — р. Боярка, в — р . Хета) , нижний мел, берриас, сублиторальная 
зона; о.р. — очень редко, р —редко, ч —часто , о.ч. — очень часто, 
м — много, о .м.—очень много, и — изобилие; сублиторальная зо­
на, нижний мел, берриас, Хатангская впадина (по В . А . З а х а р о в у 
и др. , 1979); 3 —общий систематический состав, или структура 
ориктоценоза: а —гистограмма (число особей данного рода к об­
щему числу экземпляров, % ) ; роды: а — Dianchora, б — Pycnodonte, 
в —Chlamys, г —Panorea, д —другие; верхний мел, сантон, Львов­
ская обл., песчаная сублитораль (по В. А . Собецкому, 1978); б-
г — циклограммы (величина сектора отражает количество осо­
бей соответствующей группы на единицу породы); б—песчаник 
литоральной зоны и в —известняк, фация переслаивания, зона 
прибрежного мелководья (средний карбон, Московская синекли-
за, по Е . А . И в а н о в о й , 1949); г — алевриты сублиторальной зоны 
(нижний мел, берриас, Хатангская впадина, р. Боярка; цифры — 
частота встречаемости, %; по В . А . З а х а р о в у и др. , 1979) . 
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видов. Точность определения систематического положения собран­
ных остатков зависит от квалификации и опыта исследователя. Он 
проводит предварительные определения в поле, которые уточня­
ются специалистами по группам в камеральный период. В итоге 
составляется полный список форм (видов), отражающий таксоно­
мическое разнообразие и количественное распределение таксонов 
по разрезу. 

Как показывает опыт палеонтологов, очень удобно на любых ви­
дах графики использовать различные условные знаки или символы 
(рис. 9, 10). 

О примерах определения количественных соотношений видов 
см. выше —раздел « Количественные методы». 

Тафономический анализ ориктоценоза. При тафономическом 
изучении разреза производится сбор материала для получения 
представления о характере и обстановке захоронения остатков орга­
низмов в осадке и условиях их фоссилизации в осадочной толще. На 
разрезе in situ в слоях и в осыпи ведутся поиски образцов, заклю­
чающих в себе специфическую тафономическую и палеоэкологиче­
скую информацию. Нередко берутся крупные образцы в виде шту­
фов или плит для иллюстрации распределения остатков по площа­
ди распространения слоя или по разрезу, либо объемные микромо­
нолиты для последующего лабораторного изучения положения ока­
менелостей в трех измерениях. Отдельные образцы с особым типом 
положения остатков в породе всегда берутся ориентированными по 
отношению к странам света. При тафономическом анализе опреде­
ляются следующие особенности ориктоценоза: насыщенность поро­
д ы остатками, общий характер сохранности окаменелостей, распре­
деление и положение остатков в породе, их ориентировка, генезис 
остаков и обстановка их захоронения, тип местонахождения. 

Насыщенность. Под насыщенностью понимается общее количе­
ство окаменелостей в стандартной единице породы ( на определен­
ной площади или в определенном объеме породы). Данный пара­
метр в качестве составной части входит в характеристику структу­
ры ориктоценоза. В случае автохтонного и субавтохтонного захо­
ронения остатков насыщенность в какой-то степени отражает плот­
ность донного населения на том или ином участке бассейна. При 
этом надо иметь в виду что количество остатков в породе не от­
вечает первоначальному их количеству в танатоценозе, а является 
вторичным вследствие воздействия процессов механического разру-
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шения, химического растворения или метаморфизации. Характер 
обычно передается графически (рис. 11). 

окаменелости? 

16 

За 36 
Рис. 11. Насыщенность, распределение и 

положение остатков организмов в породе (по 
Е. А . Ивановой, 1949; Московская синеклиза, 
средний карбон). 

1 — насыщенность породы органическими 
остатками (схема): о —незначительная, б— 
значительная; 2-3— распределение и положение 
остатков (характер захоронения): 2— на поверхно­
сти прослоя песчаника (в плане), 3—в толще слоя: 
а—в глине и мергеле (остатки приурочены к ниж­
ней части слоя), б—в известняке (распределение 
остатков равномерное, сохранность и ориентировка 
разнообразная, сортировка отсутствует) . 

Общий характер сохранности окаменелостей. Для выявления 
общего характера сохранности окаменелостей производятся следу­
ющие виды наблюдений. 

1. Определяются типы посмертных остатков организмов и фор­
мы сохранности окаменелостей (табл. 7, 8) . 

2. Отмечается состояние поверхности окаменелости: свежая, вы­
ветренная (корродированная), иссверленная (со следами биоэрозии 
и биоповреждений), инкрустированная (со следами обрастания) и 
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Таблица 7. Основные типы посмертных остатков организмов 

Субфоссилии 
(нефоссили-
зированные 
остатки — 
остатки ор­
ганизмов в 
четвертичных 
отложениях: 
1) трупы 
мамонтов в 
вечной мерз­
лоте, трупы 
носорогов в 
озокерите, 
мумифици­
рованные 
остатки позво­
ночных 
2) остатки бес­
позвоночных 
(моллюски, 
членистоногие 
и др.) 
3) остатки 
растительных 
организмов 
(споры и 
пыльца, пло­
ды, семена, 
панцири диа-
томей и пр.) 

Биофоссилии, или фоссилий в обычном по­
нимании (ископаемые остатки, прошедшие 
фоссилизацию, т. е. окаменелости) 

Эуфоссилии (собственно 
окаменелости) 

Зоофоссилии 
(окаменелые 
остатки 
животных 
организмов 

Фитофосси-
лии (окамене­
лые остатки 
растений) 

Ихнофосси-
лии (ископа­
емые следы 
жизнедея­
тельности 
организмов) 

Хемофосси-
лии (ископа­
емые остатки 
наиболее 
устойчивых 
органических 
молекул) 

т. д.; выявляются признаки пребывания костного материала на суб-
аэральной поверхности (обычно для наземных организмов). Часто 
по данным признакам можно определить обстановку среды д о за­
хоронения остатков. 

3. Изучается характер фоссилизации окаменелостей: первич­
ность и вторичность минерального состава, характер и тип процесса 
диагенетических изменений (табл. 9) . 

Несмотря на мощное давление процессов фоссилизации на пер­
вичное органическое вещество, оно во многих случаях в том или 
ином виде сохраняется в ископаемом состоянии (табл. 10, 11). 

При изучении характера фоссилизации остатков обращается 
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Таблица 8. Форма сохранности окаменелостей 

Эуфоссилии  
I. Собственно остаток организма или 
его псевдоморфоза: 
а) полная сохраность— целый, нера­
зобщенный скелет или основная его 
часть, 
б) неполная сохранность — 
разобщенные остатки скелета, 
определяемые фрагменты, 
в) неопределимый детрит 
II. Внешний отпечаток скелета или 
мягкого тела 
III. Ядро: наружное и внутреннее 
IV. Инклюзы или включения в иско­
паемой смоле (янтаре) 

Ихнофоссилии 
А . Следы движения и остатки по­
строек: 
1. Следы движения: 
а) внешний отпечаток 
б) наружное ядро 
2. Постройки (норы): 
а) внешний отпечаток 
б) ядро 

Б. Следы функциональной деятель­
ности организмов: яйца и яйцевые 
капсулы, копролиты позвоночных; 
гастролиты пресмыкающихся и птиц 

внимание на ту или иную деформацию их первичной формы или 
очертаний обусловленную горизонтальными или косыми текто­
ническими подвижками, либо давлением вышележащих осадков 
(рис. 12, 13). 

Изучение особенностей фоссилизации и связанных с ней типов 
сохранности всегда важно, ибо не только уточняет процессы диаге­
неза вмещающих отложений, но и помогает выявить гетерохронное 
переотложение, распознать истинную природу органических остат­
ков, подчас весьма своеобразных (подробнее о фоссилизации см. 
Янин, 1983). 

4. Определяется сортировка остатков: по величине, форме или 
весу остатков, каким-либо специфическим элементам скелета; фик­
сируется также отсутствие сортировки. 

5. Отмечается окатанность остатков. Изучение окатанности 
остатков особенно важно для выявления обстановки их захороне­
ния, в частности, установления их переноса и общей гидродинамики 
среды. 

При изучении степени окатанности скелетных остатков опреде­
ляется коэффициент среДней окатанности (в % ) по методике, ис­
пользуемой при изучении осадочных пород. Наиболее простым и 
быстрым способом оценки ф о р м ы остатков является глазомерный 
способ — по 4-х балльной стандартной шкале. Этот способ использо­
ван, например, Э . Ю . Марк-Курик при изучении окатанности кост-
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Таблица 9. Основные процессы переработки захоронений остатков 
организмов при фоссилизации 

Процессы Органическое ( О Б ) и минеральное ( M B ) вещество 
Тление и гние­
ние 

Распад O B с выделением газов в кислородной среде 

Оторфенение В условиях болот при недостатке кислорода распадаются 
неустойчивые соединения растительного О В , сохранения 
растительного О В , сохраняются лигнин, кутин, целлюло­
за, сиберин, смолы, спорополленин (обычно образуются бу­
рый уголь — лигнит) 

Битуминиза­
ция 

В условиях застойных вод континентальных или морских 
бассейнов при отсутствии кислорода из растительной и 
животной ткани преимущественно планктонных организ­
мов образуется полужидкая однородная коллоидная масса 
керогена, богатая битуминозными веществами и обогащен­
ная газами С Н 4 , H2S (сапропель) 

Обугливание В результате воздействия высокой температуры и большо­
го давления со стороны вышележащих осадочных толщ на 
стадии метаморфизма с выделением летучих компонентов 
растительное вещество обогащается остаточным углеродом 
по линии: бурый уголь — каменный уголь — антрацит. При 
этом часто сохраняются фитолеймы по кутикуле, а так­
же части стеблей, семена, стволы, плоды, споры и пыльца. 
Реже обугливается О В животного происхождения: хитин 
насекомых, ракообразных, граптолитов 

Минерализа­
ция 

Заполнение (пропитывание) тем или иным M B различ­
ных пустот, пор или каналов в скелетных остатках. По­
ристость скелета может являться первичной (поры и ка­
налы в стенке губки; поры в стенках раковины некоторых 
фораминифер или брахиопод), либо вторичной, возникаю­
щей вследствие разложения менее устойчивых О В во вре­
мя захоронения или фоссилизации (поры и каналы в кост­
ной ткани после разложения мозгового вещества), очень 
мелкие полости могут возникнуть и в самом M B скелета 
в результате распада органической матрицы. Минерали­
зация—наиболее обычный способ окаменения костей по­
звоночных, приобретающих характер плотного и тяжело­
го образования, благодаря чему они и могут находиться в 
ископаемом состоянияя длительное время 

Замещение 
или образо­
вание псевдо­
морфоз 

Наиболее распространенными являются кальцитизация, 
долотимизация, пиритизация, фосфоритизация, окремне-
ние, глауконитизация; при этом возникают фитоморфозы 
(по О В растений) и зооморфозы (по О В и M B животных) 

ных остатков рыб из девонских отложений Прибалтики (характер 
окатанности костей определяется визуально): 
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Таблица 10. Основные компоненты органических веществ, опреде­
ленные в ископаемых остатках организмов 
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П р и м е ч а н и е : I —протеины, II —полисахариды, III — нуклеиновые кислоты, 
IV — липиды, V —пигменты, V I —углеводороды, VII — фенольные соединения. 
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Таблица 11. Основные типы ориктоценозов и их характерные осо­
бенности 

Т и п ориктоценоза 
Характерные особенности ориктоценоза 

Насыщенность по­
роды 

Распределение 
остатков окамене­
лостей 

Посмертная ори­
ентировка остат­
ков 

Рассеянный 

Пятнистый 

Ракушечная 
мостовая и ее 
разновидность 
ракушечная гать 

Конкреционный 

Линзовидный 

Пластовый 

Незначительная 

Незначительная 

Значительная, но 
отдельными гори­
зонтами 

Значительная, в 
конкрециях 

Значительная, в 
пределах линзы 

Высокая на зна­
чительном протя­
жении, нередко до 
100% 

Равномерное, 
неравномерное 
Скоплениями в 
отдельных местах 
в виде гнезд и 
гроздьев 
Скоплениями по 
напластованию в 
виде маломощных 
горизонтов 

Неравномерное, 
приурочены к 
конкрециям 
Неравномерное, 
концентрирован­
ные скопления в 
виде линз, банок, 
биогермов 
Равномерное, кон­
центрированное 
по всему слою 

Случайная или 
прижизненная 
Случайная, упо­
рядоченная 

Упорядоченная, 
выпуклой сторо­
ной разобщенных 
створок вверх и 
линейно вытяну­
тых фоссилий 
Случайная, упо­
рядоченная 

Случайная, упо­
рядоченная 

Случайная, упо­
рядоченная 

0 —угловатые, неокатанные (характерно присутствие острых 
краев); 

1 — слабоокатанные (края выражены резко, но закруглены; 
острые углы отсутствуют) ; 

2 — полуокатанные (края выражены слабо, имеют округлые 
очертания); 

3 —хорошо окатанные (края различаются очень слабо). 
И далее рассчитывается коэффициент окатанности костей по 

формуле: 

п 0 х 0 + щ х 1 + п 2 х 2 + п 3 х 3 
— х 25 = р (%), 
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а 
Рис. 12. Деформация раковин, вызванная уплотнени­

ем осадка, а —боковой сдвиг створок сочлененной ракови­
ны двустворчатых моллюсков; предпосылкой является за­
хоронение раковины в косом положении к плоскости на­
пластования; с увеличением веса вышележащих осадков 
происходит сдвиг в плане коммиссуры. Параллелограмм 
сил показывает силу сжатия (уплотнения) — F , которая мо­
жет быть расщеплена на компоненту F y — вертикальную и 
компоненту F p — параллельную плоскости коммиссуры; F p  

ответственна за боковой сдвиг (по М . Aberhan et al., 1991); 
5—изменение формы раковины моллюсков (аммонитов и 
двустворок) в зависимости от их положения в осадке (по 
В .А.Захарову , 1984) . 

где: по — щ — количество костей с соответствующим баллом ока­
танности, — общее количество изученных костей, р — средняя 
окатанность. 

Распределение и положение остатков в породе. Наблюдения 
по распределению и положению остатков в породе имеют исклю­
чительно важное значение для выяснения типа местонахождения 
и характера пространственной ориентировки остатков, что в даль­
нейшем может быть использовано при реконструкции условий об­
разования танатоценозов и осадконакопления в бассейне. Характер 
распределения окаменелостей в породе зависит, в первую очередь, 
от количества ископаемых остатков, динамики среды и скорости 
накопления осадков в момент формирования танатоценозов. Необ­
ходимо выяснить приуроченность остатков к определенным частям 
слоя (основание, середина, кровля) и их связь с какими-либо тек­
стурными особенностями породы; отметить характер размещения 
остатков в породе, как общий, так и по каждой систематической 
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Рис. 13. Деформация раковины аммонита Acantho-
hoplites sp., М а н г ы ш л а к , песчаники верхнего анта. а — 
поперечное сечение раковины; / — телескопические швы, 
стрелкой показано направление давления, возникшего при 
уплотнении осадков и вызвавшего проседание жилой ка­
меры, лишенной перегородок; б—раковина сбоку, основ­
ная ее часть с перегородками (собственно фрагмокон) не 
испытала деформации (коллекция И . А . М и х а й л о в о й ) . 

группе (рассеянное или скоплениями, групповое или концентриро­
ванное, прослоями или линзами и пр.) . 

Предложено несколько классификаций типов ориктоценозов 
остатков водных организмов применительно к конкретным объ­
ектам исследования. Например, при изучении каменноугольных и 
пермских угленосных толщ Кузнецкого бассейна с преимуществен­
ным развитием в ориктоценозе остатков двустворчатых моллюсков 
выделено шесть типов захоронения (рис. 14). 

Изучение ориктоценозов беспозвоночных в морских нижнеме­
ловых отложениях севера Сибири позволило выделить три группы 
типов захоронения: 1) ракушниковые скопления отдельных ство­
рок (гнездовидные, линозовидные, пластообразные, типа «раку­
шечная мостовая» и типа « р о з а » ) ; 2) редко рассеянные по слою 
целые раковины или отдельные створки; 3) групповые скопле-
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Рис. 1 4 . ' Т и п ы ориктоценозов двустворчастых 
моллюсков в верхнепалеозойских угленосных тол­
щах юга Кузбасса (по Н . В . И в а н о в о й , 1973): I — 
беспорядочный, II — ракушечная мостовая, III — 
пятнистый, I V —рассредоточенный, V — спорадический, 
V I —прижизненный (о —слой в разрезе, б— в плане); 
детрит: 1 —мелкий, 2 —крупный; створки: 3 — толстые, 
4 —тонкие; 5 —створки и ядра со стороны боковой поверх­
ности, б —сечение по линии высоты, 7 —сечение по линии 
длины; 8 — неразобщенные створки в плане и разрезе; 
9 —песчаник и алевролит; 10 —аргиллит (положение 
знака — ориентировка рстатков в породе). 

ния. При характеристике донных сообществ позднемеловых морей 
юга Русской платформы предложена более сложная классифика­
ция типов захоронения двустворчатых моллюсков с учетом гене­
зиса остатков: группа автохтонных захоронений — равномерно рас­
сеянный, неравномерно рассеянный, ракушечная мостовая, гроз-
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деобразный, банки, иммурационный; группа аллохтонных захоро­
нений — гетеромерный, гнездообразный, концентрированный, поли­
генный, омнигенный, полимиктовый, конгломерат. 

Под типом ориктоценоза следует понимать характер рас­
пределения окаменелостей в породе, т .е . их биостратономию — 
механическое соотношение остатков между собой и с породой. Все 
остальные особенности захоронения могут быть только дополни­
тельными. При этом надо иметь в виду не только характер распре­
деления остатков в конкретном образце породы или в слое, но и 
основной тип распределения окаменелостей во всей толще отложе­
ний определенного генезиса. Естественно, в породах разного гене­
зиса можно ожидать наличие различных типов ориктоценозов (см. 
табл. 11). 

Ориентировка остатков. Изучение ориентировки окаменело­
стей — их пространственного положения в породе — является очень 
важной составной частью тафономических и палеоэкологических, 
а также комплексных палеогеографических исследований. Данные 
по ориентировке остатков используются при восстановлении усло­
вий захоронения, в частности, динамики среды, определении отно­
сительной глубины и характера движения водных масс в той или 
иной зоне бассейна, установлении береговой линии и вдольберего-
вых течений, в некоторых случаях при определении характера за­
легания пласта, первичного наклона слоев и крутизны склона по­
гребенных структур (подробнее см. Янин, 1983). 

В поле необходимо произвести возможно большее число азиму­
тальных замеров остатков, определить основные типы их ориен­
тировки, отобрать специальные замаркированные образцы поро­
ды, на поверхности которых имеются ориентированные остатки, 
а также провести наблюдения структурных и текстурных призна­
ков породы, могущих помочь в интерпретации динамики среды и 
пр. Немаловажное значение имеет обнаружение признаков однона­
правленной ориентировки следов жизнедеятельности и ориентиро­
ванного роста обрастающих организмов, обусловленных реакцией 
животных на течения. Если участок породы с окаменелостями бе­
рется в качестве образца, то в таком случае не обязательно произво­
дить замеры всех остатков в поле. Достаточно сделать 2-3 замера, 
а остальные замеры, зная первичную ориентировку образца в об­
нажении, произвести в камеральной обстановке. Ориентировка об­
разца отмечается прямо на нем маркировкой, например стрелкой, 
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означающей то или иное направление (обычно линию «север—юг») . 
Д л я установления прижизненной ориентировки большинства 

прикрепленных, зарывающихся и всверливающихся форм, а так­
же некоторых типов посмертной ориентировки (например, типа 
ракушечной мостовой) обычно бывает достаточным обследование 
пласта в поперечном сечении (в плоскости кровля-подошва). При 
изучении ориентировки удлиненных остатков конической, верете-
новидной, валикообразной и цилиндрической формы необходимо 
дополйительно установить их пространственное положение по от­
ношению к странам света. Для этого исследуется поверхность на­
пластования (верхняя или нижняя) и применяется горный компас. 

Замеры пространственной ориентировки остатков во избежание 
ошибок производятся всегда одним и тем же способом. Техника 
замеров заключается в следующем. Удлиненные остатки с заостре­
нием на одном конце измеряют в одном направлении, обычно по 
острому концу, результаты при этом способе измерения всегда од­
нозначны. Если оба конца остатка примерно одинаковы по форме, 
весу и размерам (отпечатки рыб, многие кости, фрагменты стеблей 
морских лилий, обломки древесных стволов и веток), то измере­
ние направления длинной его оси можно произвести по любому его 
концу. В этом случае результаты замеров будут двузначными, от­
личающимися друг от друга на 180°. Во всех случаях измерений 
необходимо иметь в виду, что полученная ориентировка остатков 
не всегда будет отвечать их первичному положению на дне бассей­
на в момент захоронения, а может быть вторичной, обусловленной 
текучестью мягкого осадка или тектоническими подвижками. 

При измерении ориентировки остатков на поверхности горизон­
тально лежащих или полого наклоненных пластов применяется гор­
ный компас. При этом в случае конусовидных остатков «север» ком­
паса всегда однозначно направляется по линии от острого к тупо­
му концу окаменелости. Для получения первичной ориентировки 
остатков на поверхности моноклинально залегающих пластов необ­
ходимо «снять» влияние тектоники. 

Если результаты обобщения данных об однозначно ориентиро­
ванных остатках дают четкую картину, то можно нанести их на схе­
му или карту в виде простой стрелки или «лука со стрелой». Стрела 
в этом случае указывает преобладающее направление, а «лук» (ду­
га)—пределы колебания замеров. Если результаты замеров ориен­
тированных остатков дают изменчивую картину, то их наносят на 
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круговую диаграмму для получения более ясного представления 
об общем направлении ориентировки остатков и для выяснения за­
кономерности в ориентировке последних в разных точках района 
путем сравнения диаграмм. 

Для построения круговой диаграммы (розы-диаграммы) можно 
воспользоваться трафареткой (рис. 15). Число окружностей на ней 
равно 10, каждое деление на радиусе соответствует числу замеров 
в выбранном масштабе. Отсчет замеров ведется не от центра круга, 
а о т первой окружности. Радиусы проведены через 5° , все они объ­
единены в интервалы по 30°, в каждом интервале выделен средний 
радиус (на трафаретке он выведен за пределы круга). На средний 
азимут и наносится согласно выбранному масштабу число замеров, 
приходящихся на соответствующий интервал азимутов. Нанесен­
ные на средние азимуты точки соединяются ломаной линией. Пло­
щадь, ограниченную этой линией, можно для большей наглядности 
заштриховать. Ломаная линия должна от крайних средних азиму­
тов подходить к центральному кругу по касательной. 

Рис. 15. Трафаретка для составления розы-диаграммы 
по ориентированным остаткам организмов. 

При специальном изучении посмертной ориентировки остатков 
организмов в слое нередко удается определить характер поведения 
остатков в зоне волнения или донного течения, что проливает свет 
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на обстановку захоронения танатоценозов и может быть использо­
вано при общих палеогеографических построениях (рис. 16-19). 

б 
Рис. 16. Ориентировка остатков организмов в зоне вол­

нения: о — ориентированное расположение раковин фузу-
лин в песчанике, совпадающее с направлением берего­
вой линии стерлитамакского моря; нижняя пермь, фу-
зулиновые известняки; Средний У р а л , р. Бисерть (по 
А. В. Хабакову, 1962); б— тентакулиты, ориентированные 
волновым движением воды параллельно береговой ли­
нии; нижний девон, чортковский горизонт; р .Днестр , 
с. Костельники (по Б . Т . Я н и н у , 1983). 

Определение генезиса остатков в захоронении. О т правильного 
определения происхождения остатков, встреченных в ориктоцено-
зе, зависит точность дальнейшего палеоэкологического (в частно-
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Рис. 17. Ориентировка конусовидных остатков орга­
низмов в зоне однонаправленного донного течения. 

о — ориентировка ортоконических раковин головоно­
гих; два противоположных максимума направлены парал­
лельно основному вектору течения; max] ориентирован на­
встречу потоку, минимумы двусторонние, почти равные 
(хО, 5) ; верхний девон, ФРГ, Рейнланд, район Биккен (по 
А . Н. Muller, 1976) , б—ориентированные параллельно тече­
нию раковины прямых ортоцератид Michelinoceras miche-
lini; силур, копанинские известняки; Чешская Республи­
ка, Лохков (по Г. Крумбигелю и Х .Вальтеру , 1980); в — 
ориентировка раковин гастропод; поток был направлен с 
северо-запада на юго-восток. 

сти, палеобиоценотического) анализа, так как определение некото­
рых прижизненных группировок организмов палеоценоза ведется 
только по остаткам, захороненным на месте обитания (рис. 20). 

Установление генезиса остатков организмов в местонахождении 
дает ключ к реконструкции обстановки его формирования и об­
становки осадконакопления на определенном участке биотопа. По 
генезису ископаемые остатки организмов, находящиеся в ориктоце-
нозе, мы подразделяем на три группы: автохтонные, субавтохтон­
ные и аллохтонные (рис. 21, табл. 12). 
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2а 26 

Рис. 18. Ориентировка тел офиур в зоне течения ( x l ) . 
1 — Euzonosoma tischbeiniana: а —с завернутыми на 

диск лучами по ходу течения; диск — т о ч к и , лучи: чер­
ный цвет — в нормальном положении, белый — завернутые 
вверх концы лучей; б—в положении «зонтика»: диск в пе­
ревернутом положении переносился течением, а опущен­
ные концы лучей волочилось по грунту, оставляя прямые 
борозды; 2— Furcaster palaeozoicus: а — с линейным распо­
ложением лучей, параллельным направлению течения (бо­
ковые лучи) , отогнуты назад), б— со спиралевидно ото­
гнутыми в одну сторону (по часовой стрелки) лучами под 
воздействием вихревого течения; 1-2: нижний девон, бун-
денбахский сланец; ФРГ, Рейнланд, район Бунденбаха (по 
A . H . M u l l e r , 1983). 

Признаки автохтонного захоронения. Автохтонным мы назы­
ваем такое захоронение, в котором ископаемые остатки организмов 
находятся в прижизненном положении. Танатотоп остатков в этом 
случае тождественен биотопу существовавших организмов. 

1. Остатки организмов находятся in situ и сохранили свою при­
жизненную ориетировку: 

— цементно-прикрепляющиеся бентосные беспозвоночные на 
плотном субстрате дна (hard ground); сохраняется весь остаток (ра­
ковина, стебель с чашечкой, колония и др.) или базальная часть 
скелета (в случае морских лилий, некоторых баланид, нижние 
створки брахиопод или бивалий); наиболее часто в прижизненном 
положении захороняются колониальные рифообразующие организ­
мы, участвующие в постройке биогермов и биостромов, и рифо-
любы; автохтонными являются также те устричные, рудистовые и 
брахиоподовые банки, в которых раковины сохранили прижизнен­
ное положение; довольно распространенным является нахождение 
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Рис. 19. Разнонаправленная ориентировка окаменело­
стей, свидетельствующая о смене придонных течений. 

а — оринтировка раковин Tentaculites cartezi на поверх­
ностях двух смежных плиток песчаника: / — нижней, 2 — 
верхней (предполагаемые направления течений показаны 
стрелками); силур, песчаники Гаспе, Канада, штат Кве­
бек, округ Гаспа; б—ориентировка лучей офиур Furcaster 
palaeozoicus на одной поверхности плитки, вызванная бы­
строй сменой течений (точками показана офиура, ориен­
тированная течением; черным залиты офиуры, ориенти­
рованные противоречием); нижний девон, бунденбахский 
сланец; ФРГ, район Вунденбаха. 

мелких роющих позвоночных в своих собственных норах-кротови­
нах; 

— приклепляющие корнями (растения; ископаемые почвы в 
углях, пронизанные "корешками"-стигмариями палеозойских плау-
новидных; стоячие пни ископаемых лесов с сохранившейся корне­
вой системой; остатки растений на корню в травертинах и в пепло-
вых горизонтах) и "заякоривающиеся" в мягкий грунт корневидны­
ми выростами (губки, морские лилии) или "ножками" (якорные бра-
хиоподы: довольно часты естественные ископаемые прижизненные 
круппировки, состоящие из многих экземпляров и имеющие одина-
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Рис. 20. Главные этапы тафономического и палеоэко­
логического анализа ориктоценоза (по Б . Т . Я н и н у , 1983). 

I — изучение ориктоценоза, II — реконструкция палео-
тафоценоза и восстановление условий его формирова­
ния, III — реконструкция палеотанатоценоза, выяснение ге­
незиса остатков, восстановление условий формирования 
танатоценоза; IV — реконструкция палеоценоза (выявле­
ние прижизненной, биоценотической, группировки донных 
форм) и восстановление образа жизни и условий суще­
ствования организмов; знаками обозначены остатки орга­
низмов: светлые — эпифауна, черные — инфауна, с точкой 
в центре —переотложенные, П + Н —планктон и нектон. 
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Рис. 21 . Схема формирования захоронения из остатков 
организмов различного генезиса. Автохтонные и субавто­
хтонные остатки в случае значительного перемыва осадков 
могут перейти в аллохтонные. 

ковую ориентировку раковин макушкой вниз и как бы собранные 
вокруг одной точки) ; 

— лежащие на мягком грунте неподвижные бентосные беспозво­
ночные (брахиоподы — продуктиды и др., двустворчатые моллю­
ски—устрицы с грифоидным типом раковины), сохранившие обе 
створки и прижизненную ориентировку раковин: выпуклая створ­
ка внизу, плоская или вогнутая наверху; 

— зарывающиеся в рыхлый грунт двустворчатые моллюски и 
некоторые брахиоподы, раковины которых имеют обе нераскрыв­
шиеся створки и сохранили соответствующую ориентировку: дву-
створки — передним концом, а раковины Lingula — макушкой вниз; 
иногда от заднего конца раковины некоторых двустворок отходит 
обызвествленная трубка, предохранявшая сифон; нередко у зары­
вающихся двустворок сохраняется минеральная псевдоморфоза по 
связке, а створки остаются неразобщенными; 

— сверлящие двустворчатые моллюски (камнеточцы) и обита­
ющие в грунте десятиногие ракоообразные, находящиеся в своих 
норах и туннелях; сами норы сверлильщиков-моллюсков должны 
быть в автохтонном субстрате (на каменном морском дне, на ра-
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Таблица 12. Основные признаки и особенности захоронений раз­
личного генезиса 

Генетичес­ Переработка Перенос Экологические группы орга­
кий тип остатков низмов, остатки которых могут 
остатков в оказаться в захоронении 
захороне­
нии 

Ме- Биоэро­ Не­ Зна-
ха- зия, ин­ боль­ чи-
ни- круста­ шой тель-
чес- ция ный 
кая 

I. А в т о ­ в в — — Водные бентосные беспозво­
хтонный ночные: прикрепленные к дну, 

зарывающиеся, сверлящие, сво-
боднолежащие; известьвыделя-
ющие цианобионты и водорос­
ли. Наземные — растения: пни 
с корневой системой; позвоноч­
ные: целые скелеты мелких ро­
ющих ископаемых тетрапод в 
норах-кротовинах 

II. Субавто­ сл в в — Водные беспозвоночные орга­
хтонный низмы — все бентосные формы. 

Наземные — стволы деревьев и 
целые скелеты позвоночных в 
отложениях болотного происхо­
ждения; трупы субфоссильных 
тетрапод в озокеритовых ямах, 
вечной мерзлоте 

III. Аллох- с ВС ВС С Водные организмы — 
тонный нектонные (вс), планктонные 

(вс), бентосные (в) . Назем­
ные — растительные остатки 
(споры и пыльца, листья, 
плоды и стволы — вс) , разроз­
ненные кости позвоночных 
(вс) 

П р и м е ч а н и е : в —возможно, вс —всегда, с —сильно, сл —слабо. 

ковине, в колонии или на другом остатке организма, цементно-
приклепленного к дну); наиболее часты в органогенных построй­
ках вследствие иммурации обрастающими организмами; надо толь­
ко иметь в виду, что иногда пустующие норы сверлильщиков зани­
маются другими организмами (колонистами). 
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2. Следы жизнедеятельности организмов находятся, как пра­
вило, in situ; большинство следов хождения, ползания, зарывания 
и сверления являются автохтонными, за исключением тех случа­
ев, когда они вымыты из вмещающих отложений или заключены 
в переотложенные желваки (чаще всего фосфоритовые) , валуны и 
глыбы. 

Признаки субавтохтонного захоронения. Субавтохтонным мы 
называем такое захоронение, в котором ископаемые остатки нахо­
дятся на месте обитания организмов, но не доказано их прижиз­
ненное положение. При этом танатотоп или Т-ареал полностью или 
частично совпадает с биотопом. Переработка, в том числе переори­
ентировка остатков может быть , но незначительная. При субавто­
хтонном захоронении: 

— имеется соответствие между жизненной формой ископаемо­
го донного организма или экологическим типом комплекса бентос-
ных организмов и фациальным типом породы: нахождение тонко­
раковинных ползающих и зарывающихся двустворчатых моллюс­
ков и лежащих и зарывающихся брахиопод, зарывающихся мор­
ских ежей, ползающих офиур и т. д. в тонкозернистых осадках. При 
этом прижизненная ориентировка может не сохраниться, так как 
остатки могут испытать небольшое перемещение. Наибольшее со­
ответствие для водных бентосных организмов будет наблюдаться в 
случае их обитания в относительно спокойных зонах морей и озер. 
Классическим примером такого соответствия служит комплекс тон­
кораковинных и малорослых двустворчатых моллюсков, приуро­
ченных к тонким микрослоистым спириалисовым глинам миоцена, 
накапливавшихся в нижнесублиторальной и эпибатиальной зоне от­
крытого моря. В некоторых случаях такое соответствие отмечается 
и для наземных организмов (остатки летающих мышей в осадках 
пещер; крупные остатки растений в торфе и автохтонных углях, 
сформировавшихся на месте произрастания древесных пород); раз­
розненные остатки (ветви, листья, семена) высокогорной или скло­
новой растительности в травертинах; целые скелеты ископаемых 
тетрапод в торфе (организмы утонули в болоте в местах водопоя), 
трупы субфоссильных позвоночных в озокеритовых ямах и вечной 
мерзлоте; мумифицированные трупы в песках с эоловой слоисто­
с т ь ю (погибли во время песчаной бури) и др. ; 

— отсутствуют какие-либо следы выборочности по захоронению 
между особями одного вида и между представителями разных 
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групп бентосных организмов (при этом наблюдается совместное на­
хождение остатков особей вида на разных стадиях индивидуального 
развития); 

— остатки зарывающихся организмов находятся в осадке, про­
низанном норами (например, клешни и панцири десятиногих рако­
образных в песчанике, содержащем ядра нор и ходов, в которых 
они обитали); 

— отсутствуют следы механической переработки остатков орга­
низмов: сортировки, окатанности и упорядоченной ориентировки 
(за исключением прижизненной); но возможны биоэрозия и кор­
розия скелетных образований, а также их расчленение на более 
мелкие части, но находящиеся рядом с основным скелетом, со­
хранившимся в прижизненном положении (фрагменты чашечки 
и рук морской лилии вблизи места прикрепления стебля к суб­
страту) . 

Некоторая часть остатков в субавтохтонном захоронении имеет 
прижизненную ориентировку, но она может оказаться и случайной. 

Признаки аллохтонного захоронения. Аллохтонным мы называ­
ем такое захоронение, в котором остатки организмов перекрылись 
осадком не на месте обитания, а претерпели значительное переме­
щение. Танатотоп может совпадать с биотопом лишь частично. К 
аллохтонным элементам мы относим также и переотложенные фор­
мы. При аллохтонном захоронении: 

— наблюдается несовпадение обстановок обитания организмов и 
захоронения их остатков: а) находки остатков наземных форм по­
звоночных, насекомых, моллюсков, растительных остатков в мор­
ских отложениях и, наоборот, морских организмов —в континен­
тальных осадках; б) накопление в морских осадках остатков тех 
организмов, которые при жизни не были непосредственно связаны 
с дном бассейна (планктон, псевдопланктон, нектон); 

— отсутствует соответствие между экологическим типом водных 
бентосных ископаемых организмов и фациальным типом породы 
(например груборебристые раковины в тонких глинах); 

— отсутствует соответствие между жизненными формами вод­
ных организмов, принадлежащих к разным группам (например, 
остатки глубоководных и мелководных организмов, встреченых 
вместе); 

— имеются следы интенсивной механической переработки: фраг-

83 http://jurassic.ru/



ментарность, окатанность, отсортированность по величине, возра­
сту особей, скульптуре, плавучести, отдельным створкам и т. д. и 
биотического влияния: иссверленность и обрастание со всех сторон, 
что свидетельствует обычно о длительном перекатывании остатка 
по дну; 

— наблюдается упорядоченная ориентировка остатков непри­
крепленных организмов: "ракушечная мостовая", ракушечная гать, 
волноприбойные валики, однонаправленная азимутальная ориенти­
ровка (рис. 22); 

в 
Рис. 22. Гипотетическая модель формирования ископа­

емых популяций из единого стада мезозойских головоногих 
(о — белемнитов, в — аммонитов) и захоронение ростров бе­
лемнитов после размыва (б). 

1 — вода; 2— донные осадки; стрелкой показано направ­
ление течения. 
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— среди неприкрепленных организмов распространено внедре­
ние одних остатков в полости других (раковины или створки вло­
жены одна в другую) ; 

— остатки беспозвоночных встречены отдельно от их следов 
жизнедеятельности (двустворки-литофаги вне своих нор); 

— остатки организмов находятся в переотложенном состоянии 
(см. ниже); 

— коренная вмещающая порода несет особые текстурные при­
знаки, свидетельствующие о высокодинамичной обстановке осад­
конакопления (косая слоистость, волновая рябь и др . ) . 

Ориктоценозы могут состоять из остатков одного генезиса (мо­
ногенные). Среди первых наиболее часты аллохтонные захороне­
ния (например, глобигериновые илы на подводных возвышенностях 
в океане). В подавляющем же большинстве случаев палеонтологи 
имеют дело с ориктоценозами, состоящими из гетерогенных элемен­
тов. Как правило, на фоне доминирующих остатков одного генезиса 
отмечается присутствие того или иного количества остатков друго­
го. Возникают смешанные комплексы остатков: например на фоне 
субавтохтонного комплекса остатков (тонкораковинных и мелких 
двустворчатых моллюсков в глинах) примешиваются аллохтонные 
элементы (раковинки планктонных птеропод). 

Признаки переотложения окаменелостей. Явление переотло­
жения остатков организмов может выражаться в самых разно­
образных формах. При тафономическом анализе очень важно 
установить способ переотложения окаменелостей, т .е . определить 
генетический тип переотложения. В настоящее время использу­
ются некоторые общие критерии для определения этого явле­
ния. 

1. Стратиграфические критерии: 
— резкое возрастное несоответствие между окаменелостями из 

одного слоя: на фоне окаменелостей одного облика присутствуют 
формы иного, более древнего или более молодого облика, или да­
же экзотические элементы; наблюдается смешение форм из различ­
ных биозон. Чем меньше амплитуда стратиграфического интервала 
между горизонтом, из которого происходят переотложенные окаме­
нелости, и отложениями, где они находятся во вторичном залега­
нии, тем труднее распознавать факт переотложения; 

— обратная последовательность в нормальном разрезе микро­
остатков, иногда многочисленных, на фоне закономерно изменя-
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ющегося во времени комплекса форм, находящихся в первичном 
залегании; 

— резкое сокращение мощности, наличие поверхностей размы­
ва— эти косвенные признаки предполагают появление переотло­
женных окаменелостей. 

2. Тафономические критерии: 
— редкость находок, часто экзотичность, малочисленность от­

дельных форм, представленных дезинтегрированными остатками; 
— разный характер сохранности остатков; как правило, переот­

ложенные остатки отличаются от "инситных" цветом, другим ха­
рактером минерализации и кристаллизации, большей степенью кор­
розии и биоэрозии, окатанности, отсортированности, фрагментар­
ности, иногда наличием корочки выветривания и пр. Однозначное 
использование этого критерия осложняется тем, что переотложен­
ные остатки иногда могут иметь лучшую сохранность, нежели "ин-
ситные" окаменелости, если они представлены, например, более тол­
стыми, массивными и устойчивыми скелетными образованиями; 

— наличие во вмещающей толще (цементе) вокруг глыбовых 
включений ореола из остатков, которые встречаются в самих глы­
бах и обломках. 

3. .Цитологические критерии: 
— присутствие в слое обломков осадочных пород, содержащих 

разновозрастные комплексы окаменелостей, чаще всего в галечни­
ках, базальных, конгломератовых и валунных горизонтах; иногда 
такие обломки находятся в несвойственной им фациальной или тек­
тонической обстановке, представляя собой экзотические включения 
(ледниковые и тектонические отторженцы, оползневые блоки, ксе­
нолиты в лаве, сопочная брекчия и т .п . ) . Необходимо при этом 
иметь в виду, что глыбы с окаменелостями могут быть с одной 
стороны, синхронными с вмещающими породами (в случае накоп­
ления, например в подошве склона продуктов абразии органоген­
ных построек) , а с другой стороны, окаменелости, заключенные в 
глыбах другого возраста и освобожденные из нее в результате их 
разрушения, могут попасть в цемент вмещающих отложений; 

— отличный от вмещающих отложений слоя литологический со­
став породы, сохранившейся внутри окаменелости. 

Типы генетических классификаций местонахождений. От пра­
вильной расшифровки генезиса местонахождений в большой сте­
пени зависит реконструкция обстановки, в которой происходи-
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ло накопление скелетного материала, т .е . обстановки седимента­
ции. В литературе различными авторами предложено два вари­
анта классификации местонахождений: морфологические и генети­
ческие классификации. В основу морфологической классификации 
обычно закладываются биостратономические признаки, касающие­
ся типизации характера распределения окаменелостей в породе (см. 
табл. 11, рис. 14). 

При разработке генетических классификаций учитываются об­
щая обстановка седиментации и аккумуляции остатков, характер 
переноса и сортировки материала по степени удаленности захоро­
нения от места обитания организмов, фациальный характер отло­
жений и др. Все эти критерии несут генетическую информацию. 
Рассмотрим некоторые примеры классификации местонахождений 
по генетическому признаку. 

А. Зейлахер (1970) местонахождения наземных и водных орга­
низмов объединил в две группы: 

I. Местонахождения — концентраты (скопления расчлененных 
скелетных образований): 

— конденсированные: концентрация остатков происходит при 
отсутствии или низкой скорости осадконакопления (горизонты кон­
денсации) ; 

— россыпные: концентрация остатков обусловлена процессами 
сортировки (костная брекчия, русловые отложения); 

— ловушки-концентраты: образуются в результате заполнения 
полостей (карстовых расселин, нор зарывания). 

П. Местонахождения — консерваты (скопления цельнокостных 
остатков, нередко сохраняющих органическое вещество): 

— стагнаты: осаждение и концентрация остатков в анаэробных 
условиях (сапропель, черные сланцы, литографские сланцы); 

— обрушения: консервация остатков обусловлена их быстрым за­
хоронением в осадке, отложенном в восстановительной среде (фа­
ция органического ила, например, гунсрюкские сланцы); 

— ловушки-консерваты: образуются при быстром погребении 
остатков в консервирующей среде (в торфе, янтаре). 

А . Б . Ю р г е н (1977) также выделяет группы (А, Б ) и типы ме­
стонахождений. Захоронения группы А образовались при значи­
тельном влиянии переноса и сортировки; она подразделяется на 
типы: А1 —накопление остатков в условиях переноса и сортиров­
ки в водной среде и А2 —перенос и накопление остатков при воз-
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действии хищников и падалеедов. Захоронения группы Б образо­
вались без значительного влияния переноса и сортировки; типы: 
Б1—накопление остатков вследствие массовой гибели организмов 
в самом бассейне или в непосредственной близости от него (на­
копление трупов в стоячих водоемах, торфяных озерах, лагунах 
и др . ) ; Б2 — накопление остатков в ловушках (погружение трупов 
в консервирующую среду: озокерит, торф , песок-плывун; падение 
мелких животных в полости стволов сигиллярий, находившихся в 
полузатопленном состоянии «на к о р н ю » ) . 

В. Г. Очев по обстановкам захоронения выделяет тафономиче-
ские типы местонахождений: прибрежно-морской, субаквально-
дельтовый, субаэрально-дельтовый, аллювиальный русловой, ал­
лювиальный прибрежно-пойменный, плювиально-потоковый, озер-
но-прибрежный, побережий, пересохших водоемов. 
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Г л а в а 4 

ТЕРМИНЫ 
ПАЛЕОЭКОЛОГИЧЕСКОГО СОДЕРЖАНИЯ 

4.1. Термины биоэкологического содержания 

В палеоэкологии и тафономии используется большое число тер­
минов для характеристики сообществ древних организмов. Чаще 
всего они образуются путем дополнения нового слова к корню «це­
н о з » — сообщество. Как известно, под биоценозом понимается со­
вокупность организмов, населяющих участок суши или водоема, 
которая характеризуется определенными исторически сложивши­
мися отношениями между индивидумами и их группировками и 
наличием установившихся закономерностей с абиотическими фак­
торами участка обитания или биотопа и упорядоченной струк­
турой: пространственной, видовой и трофической. Для обозначе­
ния реконструируемого древнего сообщества, обитавшего на опре­
деленной части древнего бассейна или суши, используются тер­
мины «палеоценоз» и «палеобиоценоз». При рассмотрении стату­
са посмертных остатков, находящихся на разных стадиях пере­
хода в ископаемое состояние (т.е. на разных уровнях тафономи­
ческого цикла по линии танатоценоз — тафоценоз — ориктоценоз) 
или при восстановлении условий формирования сообществ тер­
мин «ценоз» чаще понимается как общность, общий комплекс. Так 
Л. Ш . Давиташвили (1964) рассматривал сообщество смерти как та­
натоценоз. Р. Ф.Геккер (1957) применяет термины «танатоценоз», 
«тафоценоз», «некроценоз» с оговоркой , что «словом сообщество 
обозначаются различные группировки исключительно мертвых ор­
ганизмов или смешанные группировки из остатков мертвых орга­
низмов и разъединившихся частей живых организмов». В таком 
смысле указанные термины используются большинством авторов 
в палеоэкологии, тафономии, палеобиогеографии. В последние го­
ды появились публикации, авторы которых предлагают заменить 
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указанные выше термины на новые. Так, В. А. Собецкий (1983) ис­
пользовал термин «танатомасса» вместо термина «танатоценоз» 
и «ориктомасса» вместо термина «ориктоценоз». Б. С. Соколов и 
Ю . И. Тесаков (1986) вводят термин «таксоцен» для составной ча­
сти древнего сообщества, представленной таксонами какой-либо 
группы организмов. 

В палеоэкологических работах часто используются также 
термины экологических дисциплин (аутэкологии, синэкологии, 
биоценологии, глобальной экологии). Рассмотрим некоторые из 
них. 

Некроценоз. Предложен для обозначения комплексов отмерших 
современных организмов болот. Так, В.Штейнекке понимал под 
некроценозом скопления организмов современных торфяников. За­
тем Э. Васмунд и ряд других палеонтологов использовали термин 
для характеристики автохтонных танатоценозов. Все же большин­
ство биологов понимают под некроценозом любое сообщество мерт­
вых тел современных организмов. 

Тафоценоз. Предложен В. Квенштедтом в 1927 г. для названия 
остатков организмов, погребенных в осадке. 

Липтпоценоз. Использовал Л. Ш . Давиташвили в 1945 г. для обо­
значения скопления любых остатков (тел, их частей, скелетов) и 
следов жизнедеятельности погибших организмов независимо от ме­
ста их накопления. По качественному представительству элементов, 
составляющих остатки, выделяются три группировки: некроценоз 
(см. выше), мероценоз и ихноценоз. 

Мероценоз (синоним —псевдоценоз). Термин биологический и 
используется для обозначения скопления остатков живых особей, 
отделившихся в результате циклически повторяющихся жизнен­
ных процессов ( линьки, смены зубов, рогов, опад листьев и др. ) : 
панцирей, волос, рогов, копыт, зубов, перьев, листьев, плодов, ши­
пов, спор, пыльцы). А . Мартинсон предложил для таких скоплений 
термин «псевдоценоз». В. В . Друщиц в целях большей детализации 
ввел термин «паланоценоз» для обозначения скоплений спор, пыль­
цы, «плантоценоз» для скоплений листьев, веток, корней, «карпо-
ценоз» для скоплений плодов, «диатомоценоз» для скоплений диа-
томей, «артроподоценоз» для скоплений покровов и их частей чле­
нистоногих. 

Ихноценоз. Введен Л.Ш.Давиташвили в 1945 г. для обо­
значения скопления разнообразных следов современных и древ-
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них организмов. Применяется очень широко. В . В . Д р у щ и ц назвал 
окаменелости-следы ихнофоссилиями. 

Ориктоценоз. Введен Л.Ш.Давиташвили в 1945 г. для ха­
рактеристики комплекса всех ископаемых остатков животных 
и растений (фоссилий), обнаруженных в местонахождении. По 
В. В. Друщицу —это комплекс биофоссилий в породе. 

4.2. Термины 
палеосинэкологического содержания 

Применяются при наличии возможностей восстановить или 
предпроложить по сохранившимся в породе фоссилиям индиви­
дуальные прижизненные или биоценотические связи организмов, 
обитавших на конкретных участках палеобассейна (палеобиотопах) 
или реконструировать часть палеопопуляций, входивших в древний 
биоценоз. 

Р. Ф.Геккер использовал термин «биоценоз» в палеоэкологии и 
предлагал выделять в его составе ассоциации древних видов. Одна­
ко подобное понимание древних сообществ не находит поддержки 
среди большей части палеонтологов. 

Палеобиоценоз. Введен С. В. Максимовой в 1941 г. для обозначе­
ния прижизненных сообществ, захоронившихся на месте обитания, 
за исключением бесскелетных, не сохранившихся животных, хотя 
могут присутствовать их отпечатки и следы. 

Палеоценоз. Термин введен Р. Л. Мерклиным в 1949 г. вместо 
термина «палеобиоценоз» для обозначения группировки древних 
гидробионтов одного биотопа, составляющей часть донного биоце­
ноза, сохранившуюся в ископаемом состоянии. Данный термин, как 
правило, не используется для характеристики комплексов планк­
тонных организмов. Иногда его понимают в качестве младшего си­
нонима термина «палеобиоценоз». 

Изопалеоценоз. Введен Р. Л . Мерклиным для обозначения па­
раллельных сообществ в применении к древним донным гидробион-
там, основанных на соотношениях жизненных форм, характерных 
для определенных типов обобщенных биотопов. Термин аналоги­
чен биологическому термину «изобиоценоз» для сообществ донных 
организмов, сходных по биотопам и соотношению жизненных форм 
(параллельное сообщество) . 
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Таксоцепоз. Предложен X. М. Саидовой в 1966 г. для обозначе­
ния «совокупности организмов, относящихся к определенной систе­
матической группе и играющих доминирующую роль в биоценозе». 
Для современных бентосных фораменифер выделено три разновид­
ности термина: ордероценоз —для доминирующего отряда; фами-
леценоз — для доминирующего семейства; геноценоз — для домини­
рующего рода. В последнем случае название таксоценоза дается по 
одному —двум родам. 

Комплекс форм. Используется в практике палеонтологических 
работ для обозначения встреченных совместно в местонахождении 
и в разрезе остатков организмов предположительно относимых к 
членам единого ископаемого биоценоза. По смыслу данное название 
близко к термину «ориктоценоз». 
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Г л а в а 5 

ПАЛЕОЭКОЛОГИЯ НАЗЕМНЫХ 
И ВОДНЫХ РАСТЕНИЙ 

5.1. Фоссилизация и деструкция 
растительных остатков 

Громадное количество растений как наземных, так и водных, от­
мирая целиком или частично, разрушается без видимого остатка, 
и только очень малое число растений или растительных частей по­
падает в такие условия, в которых они продолжают сохраняться в 
течение целых геологических периодов, т. е. переходят в ископаемое 
состояние. 

Растения или их части, заключенные в толще земной коры, ни­
когда не сохраняются в неизменном состоянии, за исключением 
некоторых частей, минерализованных еще при жизни (диатомные, 
известковые скелеты багряных и зеленых водорослей и др . ) . Одна­
ко и последние, в той или иной степени, испытывают химические 
изменения, замещения или перекристаллизацию. При этом панци­
ри диатомовых из кремнекислого органического соединения пере­
ходят в кремниевую кислоту, в других случаях они превращаются 
в углекислый кальций. Заключенные в горных породах, а также в 
торфе и иле остатки растений претерпевают изменения в различ­
ных направлениях в зависимости от условий фоссилизации. Темпы 
этих изменений также чрезвычайно различны. Иногда от вещества 
растения, заключенного в горной породе даже в слоях неогеново­
го возраста не остается не только никакого органического вещества 
(остатка), но даже следов какого-либо видоизменения окружающей 
среды (окраска породы). Единственным признаком того, что здесь 
было когда-то заключено растение или его часть, является его след 
или отпечаток на породе. В других случаях встречаются обуглен­
ные остатки растений или остатки растений в окаменелом виде, а 
часто — всевозможные комбинации этих способов сохранения. 
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5.2. Изменение растительного вещества 

В природе ежегодно отмирает громадное количество раститель­
ного вещества в виде целых растений и их частей. Много расти­
тельного вещества съедается животными и вступает в дальнейший 
круговорот уже в виде продуктов переработки животным организ­
мом. Большинство погибших растений или их частей (листьев, ве­
ток, стеблей, стволов) разрушаются без остатка. Лишь немногие 
растения или отдельные их части, попадая в воду и будучи пере­
несенными ею, затем отлагаются на дне водоемов, постепенно или 
немедленно покрываются осадками в виде ила или песка. Эти осад­
ки в процессе фоссилизации превращаются в горные породы. В дру­
гих случаях растительные частицы покрываются наносами прямо 
на суше; иногда сами растения, накапливаясь в виде торфа, образу­
ю т горную породу. Во всех этих случаях разложение растительного 
вещества протекает различно. 

5.3. Формы растительных остатков 

Все растительные остатки резко распадаются на две категории. 
К первой относятся те, у которых в том или ином виде сохраня­
ется само вещество растения, позволяющее распознать анатомиче­
ское строение. К о второй категории относятся остатки, представля­
ющие только следы растений в разной форме —отпечатки, пустоты, 
выполнения и др . Эти ф о р м ы растительных остатков зависят как 
от очертаний, величины, строения, состава, плотности и стойко­
сти самого растительного объекта, так и от условий фоссилизации 
(т. е. доступа воздуха, плотности, проницаемости и состава окру­
жающих пород, циркуляции растворов, температуры, давления и 
многих других факторов) . Остатки первой категории, или остатки 
вещества растений, проявляются в двух формах. Если не наступа­
ет минерализация растительного вещества и растительные остатки 
обуглились и почти сохраняют свой первоначальный вид или пре­
вращаются в углистую корочку или пленку, то такие раститель­
ные остатки можно назвать фитолеймой (от греческого « ф и т о с » — 
растение и «лейма» — остаток) . 

Очень слабо измененные растительные остатки такого рода (на­
пример, шишки хвойных, семена, орехи, древесина) называются 
субфоссилиями, полуископаемыми. Слабо измененные части расте-
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ний, согласно А. Н. Криштофовичу, можно назвать ксилофитолей-
мами, более обугленные — антракофитолеймами. Такие фитолеймы, 
скапливающиеся в больших количествах, образуют каустобиоли-
ты, или горючие ископаемые, например, торф, лигнит. Типичными 
фитолеймами являются споры и пыльца, сохранившиеся в горных 
породах. Однако иногда и листовые остатки дают хорошие фито­
леймы, напоминающие гербарный материал, плохо высушенный и 
побуревший. Обугленные фитолеймы, чаще всего представляющие 
остатки хвойных, саговниковых, беннеттитов, гинкговых и птери-
доспермов, найдены во многих отложениях мезозойского возраста 
и многих стран. 

Растительное вещество фоссилизируется, подвергаясь воздейст­
вию циркулирующих минеральных растворов, замещаясь кальци­
том, доломитом, кремнеземом (кварц или опал), бурым железня­
ком, пиритом и др. В некоторых случаях в районе горячих клю­
чей быстро окаменевают даже еще стоячие стволы современного 
леса. Особенно интенсивно окаменению подвергается древесина, ча­
сто в виде целых крупных стволов. Значительные скопления таких 
стволов образуют «окаменелые леса» . Окаменение происходит в 
условиях засушливого климата и близкого проявления вулканизма. 
Окремнению могут подвергаться не только крупные стволы дере­
вьев, но и мелкие веточки, черешки листьев и даже сами листья. 

К о второй категории растительных остатков относятся следы 
растений в виде плоских отпечатков листьев, пустот в породе от 
крупных растительных объектов, слепков внутренних полостей са­
мих растений (стебли членистостебельных растений, соломины зла­
ков и др.) , пустот в плодах. 

Отпечатки растений возникают в различных водных бассей­
нах—в иле или песке заливов, озер, лагун, тихих плесов и заводей, 
в дельтах рек, в известняках и других породах морского происхо­
ждения, так как растительные остатки уносятся течениями далеко 
в море. 

Особым типом сохранения является консервация растительных 
частиц в ископаемой смоле —янтаре, где от них остаются лишь пу­
стоты, воспроизводящие их форму, сохраняющие на стенках лишь 
примазку углистого вещества. 

Следует отметить, что представители флор сохранились в гео­
логических образованиях далеко не равномерно. М ы имеем сохра­
нившиеся, главным образом гидрофильные и мезофильные фло-
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ры в ущерб ксерофильным, флоры побережий и болот —в ущерб 
горным, остатки деревьев, сбрасывающих массы листьев, в ущерб 
остаткам трав, сгнивающих на месте. 

5.4. Тафономический и фитоценотический 
анализ местонахождений 

Сущность палеоэкологического подхода к изучению древних ра­
стений состоит в следующем: несмотря на то , что палеофитолог 
имеет дело лишь с остатками растений в породе, очевидно, что в 
прошлом эти растения образовывали древние растительные сооб­
щества. Последние находились во взаимодействии со средой обита­
ния, представляли сложные природные системы. Задача палеоэко­
лога — путем комплексного изучения фитоориктоценозов раскрыть 
содержание древних экосистем, установить коррелятивные связи в 
ряду тип фитоориктоценоза — литогенетический тип породы —тип 
древней растительности — тип палеоландшафта. 

Экологические связи растительности с условиями на месте их 
произрастания составляют естественную закономерность, действи­
тельную как для современности, так и для древних геологических 
эпох. Однако если индикаторная способность современных расти­
тельных сообществ , как правило, очевидна, то установление связей 
фитоориктоценозов с условиями обитания вызывает трудности, так 
как в процессе захоронения эти связи существенно нарушились. 

Разные авторы, стремясь подчеркнуть комплексный характер 
современных палеоэкологических исследований, дают различное 
определение своему подходу к работе. Фациально-палеоэкологиче-
ский метод более точно передает сущность исследований, отражая 
их комплексный характер; он подходит к изучению органических 
остатков и вмещающих пород с точки зрения условий накопления 
осадков и условий существования древних организмов. При этом, 
с одной стороны, упоминается фация как седиментационная обста­
новка прошлого, а с другой — исследование сообществ для рекон­
струкции древних экосистем. 

Наибольший вклад в тафономическое направление палеоботани­
ческих исследований внес Г. П. Радченко, разработавший комплекс­
ный литолого-тафономический метод. Основным назначением это­
го метода является выяснение особенностей переноса и захороне­
ния растительных остатков в различных фациальных обстановках, 
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установление связей между фациальными типами осадков и типа­
ми группировок растительных остатков. 

Фитоориктоценоз, по Г. П.Радченко, — это ископаемый ком­
плекс растительных формаций, существовавших в момент фор­
мирования данного местонахождения. По существу, фитоорикто­
ценоз представляет собой совокупность растительных остатков, 
содержащихся в место нахождении. Фитоориктоценоз, по словам 
Е. М. Маркович, является палеонтологическим «содержанием» ме­
стонахождения. Радченко отмечает, что видовой состав в не мень­
шей степени, чем тафономические особенности, определяется фа­
циальными условиями и, следовательно, также является одним из 
признаков отложений. 

Изучение местонахождений и фитоориктоценозов дало возмож­
ность палеонтологам выявлять приуроченность определенных ра­
стительных остатков к различным по литологическому составу и 
фациальным условиям осадкам, прослеживать последовательное 
изменение характера накопления растительного материала по раз­
резу. 

Палеоэкологическое и палеоландшафтное направление тафо-
номических исследований. Дальнейшее углубление тафономиче-
ских исследований связано с развитием палеоэкологического и 
ландшафтно-экологического направлений в палеонтологии. В со­
ответствии с основными направлениями экологических исследова­
ний применяют аут- и синэкологический подход к анализу ископае­
мых остатков растений. Задача аутэкологических реконструкций — 
по адаптивным особенностям анатомо-морфологического строения 
отдельных органов древних растений восстанавливать характер ра­
стительных форм и условий их существования. Однако понима­
ние приспособительного значения того или иного признака встре­
чает подчас большие трудности. Так, С. В.Мейен (1987), анализи­
руя морфолого-анатомические особенности современных и древних 
растений, обращает внимание на то , что признаки, обычно тракту­
емые как свидетельства обитания в засушливых условиях (мелко-
листность, опушение, утолщение кутикулы, образование воскового 
налета, погружение устьиц и т. д.) в очень многих случаях опреде­
ляются не сухостью местообитания, а избытком солнечного освеще­
ния. Иными словами, ксероморфные структуры можно интерпре­
тировать как гелиоморфные. 

Синэкологические реконструкции строятся на базе анализа ком-
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плекса литофациальных и тафономических признаков фитоорикто­
ценозов, отражающих структуру целых экосистем —древних расти­
тельных сообществ . 

Важным аспектом палеосинэкологических реконструкций явля­
ется реконструкция сопряженного ряда растительных сообществ, 
закономерно сменяющих друг друга по профилю. Для обозначения 
подобных экологических рядов В . А . К р а с и л о в вводит термин «ка-
тена». По словам этого автора, «катена» — одно из фундаменталь­
ных понятий палеоэкологии растений, имеющее большое значение 
для палеогеографии и стратиграфии. 

Захоронение. Ч т о б ы выяснить генезис захоронений, нужно 
знать источник растительного материала, средство доставки его в 
то место, где он может оказаться включенным в толщу осадков, спо­
соб фоссилизации и характер ландшафта, на фоне которого все это 
происходило. В результате можно получить представление о том, 
как соотносится скопление остатков в захоронении с материнской 
растительностью. 

Можно представить себе два варианта захоронения: наземные 
органы должны быть погребены в толще осадка, тогда как подзем­
ные органы погребены уже заживо. Захоронение сводится к погре­
бению корнеобитаемого слоя. Оно происходит как в кластических, 
так и в более или менее чистых биогенных осадках, состоящих из 
остатков самих растений. Вертикальные стволы могут быть захоро­
нены в прижизненном положении. Остатки растений, переносимые 
водой или ветром вместе с кластическим материалом, сами высту­
пают в роли седиментационных частиц. Остатки, приуроченные к 
кровле слоя или образующие биогенный слой, отложились во время 
седиментационной паузы. Остатки, вымытые извне, обычно моложе 
слоя, в котором их находят. 

Материал. Растение может попасть в захоронение целиком или 
по частям вследствие прижизненной или посмертной дезинтегра­
ции. Прижизненная дезинтеграция является особенностью расте­
ний, связанной с невысокой целостностью организма. Можно раз­
личать две ф о р м ы прижизненной дезинтеграции: травматическую 
(под действием ветра, ливней или вредителей, например, опадение 
хвои, пораженной грибами) и физиологическую, или функциональ­
ную. К последней относится отделение некоторых органоз растения, 
а именно: 

а) ассимилирующих (в сезонном климате опадение листьев и 
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коры у ксерофитов, однолетних побегов, служит для защиты от 
высыхания, листья субтропических зеленых растений опадают в 
возрасте 3-4-х лет); 

б) связанных с репродукцией (ветки некоторых деревьев, 
ломкие побеги мхов и др. , специальные органы размножения — 
выводковые тельца мохообразных, изоспоры, мегаспоры, семена, 
плоды И аналогичные им структуры, а также органы, обеспечи­
вающие фертилизацию — микроспоры, пыльца); 

в) выполнивших свое назначение (через некоторое время после 
опыления дезинтегрируются венчики цветков. Пустые стробилы го­
лосеменных сбрасываются целиком или распадаются на части). 

В результате посмертной дезинтеграции фоссилизируются дис­
персные кутикулы листьев, семезачатки, антеридии мохообразных 
и другие мелкие объекты. 

Вероятность захоронения зависит от количества остатков, а по­
следнее—от размеров растения и функциональных приспособле­
ний. Сезонный листопад сильно увеличивает вероятность захоро­
нения. Огромные скопления листьев глоссоптерид в палеозое ю ж ­
ного полушария, кордаитов в палеозое и чекановскиевых в мезозое 
Северной Азии, вероятно, связаны с сезонным опадением листьев 
и брахибластов. 

Захоронение на месте произрастания (in situ). Существуют 
две принципиально различные возможности захоронения на месте 
произрастания. Первая связана с почвообразованием, вторая име­
ет место при катастрофически быстрой аккумуляции кластических 
остатков. 

Подземные органы чаще всего сохраняются в корнеобитаемых 
слоях мангровых болот, а также пресноводных болот и маршей. В 
подавляющем большинстве случаев вертикальное положение ство­
ла—верный признак захоронения на месте произрастания. Бы­
страя седиментация может быть связана с селевыми потоками, из­
вержениями вулканов и оползнями. Обычный источник прижиз­
ненного захоронения — наводнения. 

В мезозойских отложениях наиболее обычны болотные почвы с 
корнями хвощей. Нередки также массовые захоронения вертикаль­
ных стеблей хвощей —так называемые хвощевые слои. Заросли хво­
щей, как правило, были приурочены к береговым болотам и мар­
шам. Их автохтонные захоронения намечают положение береговой 
линии. 
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Ископаемые мезозойские леса, состоящие в основном из хвой­
ных, описаны на территории Средней Азии. В среднеюрских от­
ложениях долины р. Ягноб обнаружено шесть горизонтов с верти­
кальными стволами, вероятно, погребенными грязевыми потоками. 

Перенос материала. Только гидро- и гелофиты, а также расте­
ния аккумулятивных низин имеют возможность автохтонного за­
хоронения. Подавляющее большинство захоронений образуется из 
растительного материала, подвергшегося транспортировке. Суще­
ствуют различные способы транспортировки растительного мате­
риала. 

Механическое рассеивание под действием специальных приспо­
соблений (например, взрывное вскрывание плода, выбрасывание 
пыльцы из пыльников). 

Рассеивание ветром. Различные части растений распространя­
ются ветром как во взвешенном состоянии, так и путем перека­
тывания. Пыльца и споры растений переносятся ветром на значи­
тельные расстояния. Например, пыльца широколиственных дере­
вьев (дуба, ильма, вяза, лапины) переносится ветром на рассто­
яние 1500-2000 км. В атмосферных пробах пыльца березы, сос­
ны— основных лесообразователей района Северной Атлантики — 
обнаружена в 1000 км от берега. Таких примеров много. В Тихом 
океане пыльца ольхи и сосны отмечена на расстоянии 7-10 тыс. км 
от ближайшего источника. 

Очень мелкие и легкие семена распространяются ветром так же 
далеко, как и споры. Опушенные семена и плоды обладают способ­
ностью парить в воздухе и, подхваченные ветром, переносятся на 
большие расстояния. Данные по распространению таких растений 
на островах показывают, что она преодолевают водные преграды 
шириной около 500 км. 

Перенос реками. Реки в своем течении увлекают большое ко­
личество остатков береговых растений. Паводки и поверхностный 
сток сносят растительный материал с обширной территории. Боль­
шое количество растительного материала перемещается со склонов 
в долину с оползнями. Они способствуют не только переносу, но и 
быстрому захоронению растительных остатков. Для многих водных 
растений перенос рекой и паводковыми водами — основной способ 
распространения. Дальность переноса зависит как от скорости те­
чения, так и от плавучести органов. 

Перенос течениями. Остатки растений, выносимые рекой, 
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встречаются в морских осадках на значительном расстоянии от 
берега. Об эффективности переноса течениями можно судить по 
находкам экзотических растений на побережьях, а также по рас­
селению видов, распространяемых течениями. С далеким перено­
сом течениями в палеоэкологии связаны два основных вопроса: о 
смешении различных флористических элементов и о положении бе­
реговой линии. Известно много местонахождений наземных расте­
ний, расположенных далеко от современной береговой линии и, по-
видимому, указывающих на ее перемещение. 

Перенос животными. Ж и в о т н ы е переносят органы растений, 
случайно прикрепившиеся к их телу, используемые ими для корм­
ления потомства, а также в виде экскрементов. 

Место захоронения. Условия захоронения зависят от тектониче­
ского положения района, его геологической истории и палеогеогра­
фической обстановки. Захоронения можно классифицировать по 
приуроченности к тем или иным тектоническим структурам (гео­
синклиналям, плитам и т .д . ) . Лимнический комплекс отложений 
относится к озерно-болотным. Он включает захоронения речных 
долин, озер. 

Захоронения растительных остатков, ориктоценозы и их связь с 
фациями вмещающих отложений для выяснения экологии древ­
них растений и реконструкции растительных сообществ изучались 
Г. П. Радченко, Е. М. Маркович, М. В. Ошурковой, А. К. Щеголевым 
(1964, 1979, 1978, 1978). 

Озера, особенно озера речных долин, являются наиболее обыч­
ным местом захоронения. Одним из признаков озерного генезиса 
является таксономический состав высших растений, которые обита­
ют непосредственно в водной толще пресноводных водоемов вблизи 
берегов и, как правило, целиком или большей частью погружены 
в воду, т. е. являются гидрофитами. К таким растениям относятся, 
например, современные Arundo, Brasenia, Najas, Nymphaea, Nuphar, 
Hippuris, Hydrocharis, Ceratophyllum, Myriophyllum, Potamogeton, 
Pistia, Sparganium, Trapa, Prapella, Urticularia, Sagittaria, Salvinia, 
Azolla. Сложность определения озерного генезиса пород заклю­
чается в том, что некоторые из них могут быть и болотными. 
Как известно, в современных болотах (и, по-видимому, в кайнозой­
ских, верхнемеловых и более древних) местами встречаются неболь­
шие по площади и неглубокие озерки, где в воде между кочками 
осок довольно много водных растений, преимущественно Urticu-
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laria, Myriophyllum, реже Potamogeton и д р . В этом случае озер­
ная порода определяется в совокупности с данными по другим 
водным организмам. О заведомо озерном генезисе осадков мож­
но говорить, если в ископаемом состоянии найдены растения из 
ряда местонахожденй, отражающих состав флоры на площади и 
в стратиграфическом разрезе и образующих фациальный ряд от 
прибрежных Carex, Juncus, Proserpinaca, Phragmites, Scirpus, Ty-
pha—-болотныхМепуапШеБ, Myrica, Typha, Phragmites до типич­
но водных Ceratophyllum, Lemna, Potamogeton, Stratiotes, Trapella, 
Azolla, Salvinia, соответствующие палеосукцессиям. Обычно в озер­
ных отложениях господствующими являются остатки травянистых 
растений, осок , тростников, вахты и др. В озерах лучше сохраня­
ются и более разнообразны плоды, семена, миоспоры и огромное 
количество мелких неопределимых остатков растений. 

Основатель палеокарпологического метода палеоботанических 
исследований в С С С Р П.А.Никитин (1979) пишет, что «палеокар-
пологии приходится иметь дело с флорами, образовавшимися на 
дне водоемов. Семена могут образоваться на суше, в болоте, в водо­
еме. Способ происхождения их узнается по количеству семян вод­
ных растений, участвующих в их составе. Насушное образование 
семенных флор весьма редко, болотное, по-видимому, несколько 
чаще. Ископаемые семенные флоры, отлагающиеся в илу бассей­
нов, образуются главным образом из двух источников: 1) семена 
и плоды, происходящие из самого бассейна, — представители вод­
ных и болотных растений; 2) семена, вносимые преимущественно 
текучей водой со стороны, — луговые, степные, сухостойкие и про­
чие, и условно лесные растения. Внос второй группы тем больше, 
чем их больше произрастает в окрестностях водоема в силу его гео­
графического положения; в лесной зоне, например, число лесных 
элементов в ископаемых флорах наибольшее» . Таким образом, по 
наличию в горных породах семян, плодов, миоспор водных расте­
ний (гидрофитов) можно судить о существовании древних водое­
мов, а по семенам второй группы — о б окружающем ландшафте в 
момент существования этих водоемов. 

В лагунах, опресненных водоемах также обнаруживаются остат­
ки растений, но в лагунных и солоновато-водных отложениях встре­
чаются другие морские и солоновато-водные растения, так назы­
ваемые морские травы, относящиеся в основном к посидониевым 
(например, род Zostera). 
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Разные виды рода Najas обитают в различных экологических 
условиях. N. marina L. вид строго прибрежно-морского происхо­
ждения, и по его наличию в ископаемом состоянии можно судить 
о существовании здесь в прошлом или окраин морских бассейнов, 
или солоноватых водоемов морского происхождения. N. major АН. 
приурочен исключительно к пресноводным водоемам речных до­
лин, встречаясь в застойных водоемах или условиях слабого те­
чения вод. N. tenuissima (Br.) Magnus находится в слабосолонова­
тых мелководных заливах и небольших водоемах. N. flexilis обитает 
исключительно в пресных озерных водоемах с очень ослабленной 
динамикой вод. N. minor All. встречается в застойных водоемах с 
ослабленными течениями. Следовательно, по находкам ископаемых 
семян видов рода Najas можно судить о происхождении существо­
вавших здесь водоемов N. flexilis, N. minor, Trapa, Potamogeton яв­
ляются показателями пресноводности, a Stratiotes, изобиловавший 
в неогеновых озерах, и свободно плавающее по воде растение Ну-
drocharis — повышенной солености и солоноватоводности вплоть д о 
морских. 

Морфологический и эпидермально-кутикулярный анализы ис­
копаемых остатков растений позволяют выяснить признаки разных 
экологических условий и местообитаний. 

Для пресноводных высших растений характерны удлиненные 
тонкостенные клетки эпидермиса на стеблях и корнях, слабое раз­
витие механических тканей, большая степень рассеченности листо­
вых пластинок, тонкие листья. Для растений водоемов с повышен­
ной соленостью вод свойственны короткие толстостенные клетки 
эпидермы на стеблях, корнях, листьях, сильное развитие механиче­
ских тканей, меньшая рассеченность листовых пластинок, мелкие 
толстые листья. 

Высшие растения могут быть показателями температурного ре­
жима озера и окружающей обстановки. Следует, однако, учитывать 
то обстоятельство, что водные растения меньше реагируют на из­
менение температурных условий существования по сравнению с на­
земными. Поэтому наземные высшие растения вблизи прибрежной • 
зоны являются ценными показателями условий, в которых находи­
лось древнее озеро. Тем не менее по отношению к температурному 
режиму различают эвритермные и стенотермные водные растения. 
Эвритермные водные растения: Brasenia, Potamogeton, Ceratophyl-
lum, Trapa, Myriophyllum, Najas, Typha, Sparganium в кайнозойское 
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время и сейчас обитают в водоемах всех континентов. К стенотерм-
ным гидрофитам относятся: Nelumbo, Cladium, Hippuris, Scirpus, 
Carex, Pistia. Показателями жаркого климата могут быть папирусы 
и болотные пальмы. На тропический и субтропический климат мо­
гут указывать такие гидрофиты, как Pistia, Nipa, а на тропический 
и теплоумеренный — Nelumbo, Cladium, Salvinia, Scirpus, Carex, ко­
торые произрастают в настоящее время и, по-видимому, произра­
стали в прошлом на берегах всех континентов в умеренном климате. 

О теплых водоемах, по данным Т. Д . Колесниковой (1965), сви­
детельствует Salvinianatans, а о б относительно теплых — Potamoge­
ton trichoides, Eupatorium cannabium, Lemna minor, Cladium mor-
sicus. Наличие Hippuris говорит об арктических или умеренных 
условиях существования древнего озера. На температурные усло­
вия озера указывают гидрофиты — растения, обитающие в толще 
воды и гелофиты — прибрежно-водная и береговая растительность. 
В условиях тепловодных озер наблюдаются большое разнообразие 
растений, крупные размеры стеблей, черешков листьев и листо­
вых пластинок, длинные многочисленные жилки. Если озеро на­
ходилось в обстановке жаркого климата, то береговая раститель­
ность приобретает некоторые признаки засухоустойчивых расте­
ний—ксерофитов, так как даже на незначительном удалении от 
берега растения уже страдают от избытка солнечной радиации и 
недостатка воды. По-видимому, растения больше страдали от пря­
мых солнечных лучей, чем от недостатка влаги. Поэтому в данном 
случае ксероморфные признаки в действительности являлись ге-
лиоморфными — в значительной степени приспособлением к высо­
кой интенсивности света на открытых пространствах. 

По высшим растениям можно различать климатическую зону, в 
которой располагалось древнее озеро (по таксономическому соста­
ву, по морфологическому облику, по анатомическим признакам). 
Нередко наблюдается хорошая корреляция между размерами ли­
ста и сухостью климата. Например, площадь листа у мирты в Ад­
лере составляет 110 мм, а в окрестностях Рима 40 мм, у фейхоа 
в Томске 300 мм, а Ялте 100 мм, в Душанбе 35 мм. Соотношение 
простых и сложных листьев, цельных и рассеченных, с ровным и 
зубчатым краем, с перистым и пальчатым жилкованием связано 
с климатом. Пальчатолопастные листья с пальчатым жилковани­
ем почти не встречаются среди тропических древесных растений 
и, наоборот, довольно часто наблюдаются у деревьев умеренной зо-
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ны. Ряд семейств, имеющих в умеренной зоне виды с пальчатым 
жилкованием, в тропиках представлены исключительно видами с 
перистым жилкованием. Кроме того, листья тропических деревьев 
преимущественно цельнокрайние, в то время как у деревьев суб­
тропической и особенно умеренной зон они бывают часто зубча­
тыми, пильчатыми или городчатыми. Таким образом, если данная 
ископаемая флора составлена почти исключительно цельными, пе-
ристонервными и цельнокрайними листьями, то это указывает на 
ее тропический или южно-субтропический характер. Если же в ис­
копаемой флоре много пальчатолопастных листьев, а среди цель­
ных перистонервных листьев многие обладают зубчатым краем, то 
это свидетельствует о том, что флора скорее всего умеренного или 
северно-субтропического типа. 

Для аридных зон характерны (распространены, обильны и раз­
нообразны) растения сухих местообитаний — ксерофиты. К этой 
группе принадлежат растения пустынь, сухих степей, саванн, ко­
лючих редколесий, сухих субтропиков. Ксерофиты отличаются 
своеобразными чертами — имеют сильное развитие водопроводящей 
ткани, густую сеть жилок в листьях, мелкие, узкие, сильно ре­
дуцированные листовые пластинки, мощное развитие покровных 
тканей (толстостенного, иногда многослойного эпидермиса, часто 
снабженного различными выростами и волосками, которые обра­
зуют густое войлочное опушение поверхности листьев). У других 
видов листовая поверхность покрыта толстым слоем кутикулы или 
воскового налета. Устьица у ксерофитов обычно защищены от по­
тери влаги и расположены в специальных углублениях в ткани ли­
ста — погруженные устьица, нередко снабжены волосками и иногда 
закрыты воском. Листья ксерофитов часто с подвернутыми вниз 
краями и устьицами, находящимися только на нижней стороне ли­
стовой пластинки. Листья мелкие, плотные, кожистые, сухие, ре­
дуцированные. 

На прилегающих к озеру открытых и повышенных участках бе­
рега появляются настоящие ксерофиты — низкорослые растения с 
мелкими, толстыми кожистыми листьями, нередко с толстым слоем 
кутикулы или густым опушением. Они отличаются и по анатомиче­
ским признакам: мелкие, толстостенные клетки эпидермиса, мно­
гочисленные мелкие устьица, расположенные в специальных углуб­
лениях в ткани листа (погруженные устьица), иногда снабженные 
волосками и другими защитными устройствами, густая сеть жи-
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лок и сильное развитие механических тканей листьев. В этом от­
ношении особенно важен растительный детрит, который содержит 
остатки водной и прибрежной растительности, а также фрагмен­
ты фитолейм, позволяющих после соответствующей обработки изу­
чить анатомическое строение растений и узнать условия их оби­
тания. Падение уровня воды, т .е . смена трансгрессии и регрес­
сии, определяется по смене влаголюбивой растительности гидрофи­
тов Glyceria, Scirpus, Ceratophyllum, Urticularia, Jsoetes, Stratiotes, 
Myriophyllum, Nymphaea, Nuphar, Potamogeton, Trapa, Lemna, Hy-
drocharis, Salvinia земноводными или гелофитами — видами бере­
говых и прибрежных метообитаний в приливно-отливной зоне с 
избыточным или переменным увлажнением. Эти растения могут 
расти как в воздушной среде, так и частично погруженными в во­
ду, могут переносить и полное временное заливание. Примерами 
гелофитов — растений прибрежной полосы палеогеновых, неогено­
вых и современных пресноводных водоемов являются стрелолист 
(Sagittaria), частуха (Alisma), сусак (Butomus), поручейник (Sium), 
ежеголовник (Sparganium). В триасе, юре и раннем мелу местооби­
тания гелофитов занимали обычно хвощи (Equisetites), неокалами­
ты (Neocalamites), селягинеллы (Selaginella) и многие папоротники 
(Cladophlebis, Coniopteris, Marattiopsis). 

Дальнейшее падение уровня воды древнего озера можно уз­
нать по смене гелофитов наземными гигрофитами и гигромезофи-
тами, а затем, при продолжающемся понижении уровня воды,— 
мезофитами или ксерофитами, в зависимости от климатической зо­
ны, где расположено древнее озеро. Последующий путь развития 
растительности заросших водоемов связан с особенностями мест­
ности и приводит к возникновению лесной растительности или об­
разованию верхового болота. На застойность водоемов указывают 
представители рода Euryale, на участки берегов, защищенных от 
ветра, — кубышки Nuphar, кувшинки Nymphaea и др. 

Влияние движения воды (гидродинамический фактор) особен­
но сказывается на растениях, живущих в прибрежной полосе. Эти 
растения имеют повышенную механическую прочность тканей. Во­
дяной орех Тгара является показателем медленных течений вод. 

Наиболее богаты высшими растениями (по количеству видов и 
по мощности зарослей) озера с глинистым дном. В них растет Pota­
mogeton, ближе к берегу Colpodium, Carex, Hippuris, Callitriche, 
Montia, Ranunculus, Equisetum, Sparganium. Высшие растения по-
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могают хорошо восстанавливать ландшафты древних озер. В ни­
зинных обстановках низкие берега определяются по наличию низко­
рослых травянистых растений: Equisetites, Sphagnum, Eriophorum, 
Potamogeton, Carex, Caltha, Ranunculus, Heleocharis, Scirpus, Phrag-
mites, Typha. О низинности также свидетельствует присутствие 
преимущественно или только влаголюбивых полуводных растений, 
периодически заливаемых водой: Agrostis, Carex, Polygonum, Scir­
pus, Veronica — временно погруженных в воду, укореняющихся ра­
стений, часть вегетационного периода проводящих в воде. Торф и 
уголь являются показателями низинных озер с пологими берегами, 
дающими место для развития нескольких поясов растительности, 
сукцессии которых приводят к смене озера болотом. 

В отложениях лесных озер наряду с водными травами присут­
ствуют в породе листья крупных листопадных деревьев, древесина, 
репродуктивные части — шишки, семенные чешуи, семена, споры и 
пыльца наземных голосеменных и цветковых растений. Все это по­
зволяет судить об окружающем лесном ландшафте. Присутствие в 
отложениях еще и хвойных, которые растут только на склонах гор, 
например юрские хейролепидиевые — брахифиллумы, пагиофиллу-
мы и др. , свидетельствует о наличиии возвышенностей и горных 
склонов. 

Местонахождения остатков высших растений позволяют рас­
познавать озерную обстановку. В неметаморфизованных песчано-
глинистых отложениях встречаются плоды, семена и многие дру­
гие хорошо определяемые части растений: репродуктивные части 
цветковых растений, мегаспоры и микроспорангии разноспоровых, 
спорангии и целые сорусы папоротников, хвощей, веточки, семена, 
отдельные чешуи, целые шишки хвойных. Семена голосеменных, 
мелкие листочки (например, берез, ив, вересковых), чешуи листо­
вых почек, веточки и спорангии мхов, ооспоры харовых, кора, поч­
ки деревьев, обрывки стеблей трав, водорослей, корни и корневища 
растений мелководий составляют основную массу погребенного в 
озерных отложениях растительного детрита. 

Заслуживает особого внимания способ захоронения растений в 
виде фитолейм. Фитолеймы (листья, шишки хвойных, семена, оре­
хи или древесина из торфа) иногда составляют целиком прослои 
листоватого торфа с примесью гуминового вещества. Считают, что 
фитолеймы образуются во влажных теплых анаэробных условиях, 
т.е. , по-видимому, в осадках дна теплых водоемов — стариц, озер. 
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По фитолеймам можно восстановить характер водоема. Они встре­
чаются часто в глинистых, песчаноглинистых, алевролитовых сло­
истых породах и, как правило, входят в состав озерного раститель­
ного детрита. Фитолеймы листьев в породах часто бывают слиш­
ком фрагментарны и не позволяют по морфологическим признакам 
установить систематическое положение растений, т. е. отнести их к 
тому или иному виду, роду, семейству. Даже такие слишком мел­
кие обрывки листовых фитолейм дают возможность восстановить 
условия обитания растений по анатомическим признакам: разме­
рам, форме и расположению клеток эпидермы, толщине клеточных 
стенок, форме, размерам и расположению устьичных комплексов, 
форме замыкающих клеток, их погруженности в ткань листа, коли­
честву и форме побочных клеток, их взаимоотношению с остальны­
ми клетками эпидермы, степени кутинизации кутикулы (наличию 
или отсутствию кутикулярных образований —волосков, папилл) и 
другим признакам. По этим признакам можно узнать, была ли ра­
стительность водной, влаголюбивой, прибрежной или далеко уда­
ленной от озерного берега. 

В заключение следует сказать, что остатки высших растений, 
сохранившиеся в горных породах, помогают распознать генезис 
континентальных отложений, дать оценку намечаемых древних 
озерных водоемов и окружающих их палеоландшафтов. Листовые 
остатки, как правило, характеризуют древесные, кустарниковые и 
травянистые сообщества и синузии, произраставшие чаще всего в 
пределах долин или низменных участков и погребенные недалеко от 
места произрастания растения. Семена и плоды, находимые в иско­
паемом состоянии, принадлежат чаще всего водным и прибрежно-
водным обитателям и захороняются также вблизи местообитания 
растений, указывая на состав флоры болот, озер, стариц, мелково­
дий крупных бассейнов. 

Таким образом, по наличию в горных породах семян, плодов, 
миоспор водных растений (гидрофитов) можно судить о существо­
вании древних водоемов, а по семенам, листьям, веткам лесных, 
луговых, степных растений — о б окружающем палеоландшафте. 
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Г л а в а б 

ГЛОБАЛЬНАЯ ПАЛЕОЭКОЛОГИЯ 

6.1. Глобальная палеоэкология 
и эволюция биосферы 

В сложнейших отношениях биосистем различного уровня и сре­
ды следует различать: воздействие биосистем на абиотическую сре­
ду и влияние абиотической среды на биосистемы. Ч т о б ы понять 
особенности воздействия абиотических факторов на эволюцию био­
систем и биосферы в целом, необходимо исследовать свойства эво­
люционного самодвижения живой материи. В основе механизма 
самодвижения живой материи лежит процесс размножения, поро­
ждающий эволюционное саморазвитие жизни, главные черты ко­
торой были вскрыты Ч.Дарвином. В размножении с наибольшей 
силой находит свое выражение активность, даже агрессивность жи­
вой материи, на что обращал внимание В.И.Вернадский. Размно­
жение организмов, т. е. расширенное воспроизводство ведет к за­
полнению, точнее, к переполнению всего пространства, в котором 
возможна жизнь. Интересы организмов изначально направлены во 
внешнее пространство, откуда они черпают необходимые им веще­
ство и энергию. Через организмы непрерывно течет поток энергии 
и вещества, с помощью которого осуществляется их функциониро­
вание. 

Важнейшим свойством организмов, усиливающим агрессивную 
активность, направленную во вне, является кратковременность су­
ществования и возможность вытеснения (элиминирования) их дру­
гими организмами. Это в значительной мере относится и к биоси­
стемам более высокого ранга. 

Уникальное сочетание перечисленных выше специфических 
свойств биосистем является основой для естественного отбора, 
обуславливающего стремительное эволюционирование, главное на­
правление которого выражено в существенном повышении актив-
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ности и возрастающей независимости живых систем и биосферы в 
целом. 

Однако естественный отбор предопределяет только внешние 
условия для образования эволюционного движения. Эволюцион­
ный процесс как специфическое самодвижение формируется толь­
ко тогда, когда эволюционные изменения одних групп организмов 
возникают как ответ на эволюционные усовершенствования других 
групп организмов. Образуется система с обратными положитель­
ными связями, т. е. устанавливается процесс самодвижения, проте­
кающий непрерывно. Генные мутации — лишь материал для эволю­
ционного процесса. Приспособление к внешней среде протекает как 
чисто внутренний процесс под мощным давлением внутригруппо-
вой конкуренции. 

Фундаментальным свойством организмов и других биосистем 
является адекватность их эволюционных преобразований в ответ 
на воздействие внутренних и внешних факторов, т.е. эволюцион­
ные изменения всегда имеют приспособительное значение. Важ­
но отметить, что эволюционная перестройка всегда осуществляет­
ся посредством наименьших изменений структуры биосистем. Эта 
«экономия» в достижении результата — фундаментальное свойство 
живого. 

Имеются принципиальные отличия в механизме ответа организ­
ма на давление абиотических факторов в сравнении с реакцией на 
биотические воздействия. Эволюционные преобразования в орга­
низме, вызванные абиотическими агентами, являются по своей су­
ти восстановлением нарушенного равновесия между организмом и 
средой. Процесс на этом заканчивается, дальнейших изменений не 
требуется, так как отсутствует стимул к эволюционной перестрой­
ке. 

Существенно отлична эволюционная реакция на воздействие 
биотических факторов. Смысл этой реакции заключается в дости­
жении преимущества над другими организмами. Оно также явля­
ется нарушением равновесия организма и среды, в данном случае 
биотической. Такой акт неизбежно вызывает соответствующие от­
ветные действия биологических факторов, которые обусловлены 
сугубо специфическими свойствами живой материи. Таким обра­
зом, неравновесное состояние сохраняется, обуславливая непрерыв­
ность эволюционного процесса. 

Существует принципиальное несходство и в самом качестве эво-
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люционных преобразований под воздействием биотических факто­
ров в отличие от абиотических. Влияние биотических факторов о с о ­
бенно ярко проявляется в стимулировании развития интеграцион­
ных механизмов организма, связанных с необходимостью повыше­
ния активности биосистем. Совершенствование таких приспособле­
ний сопровождается глубокой перестройкой всей структуры орга­
низма, что требует длительного, целенаправленного давления отбо­
ра, который могут создать только биотические факторы. Гранди­
озный качественный прогресс, достигнутый живой природой от од­
ноклеточных до человека, нельзя объяснить воздействием грубых 
физико-химических условий. Абиотические агенты внешней среды 
не могут являться ведущим фактором эволюционного процесса, ко­
торый бы стимулировал непрерывное прогрессивное развитие био­
логических систем. Характер качественного воздействия абиотиче­
ских факторов внешней среды не может вызвать прогрессивную 
эволюцию организмов, которая связана с глубинными и длитель­
ными перестройками их структуры. 

В общем потоке эволюционных преобразований следует разли­
чать два основных направления. Одно из них вызвано воздействи­
ем внешних абиотических условий, другое определяется чисто вну­
тренними причинами — свойствами самой жизни. В таком разде­
лении присутствует большая доля условности, но она совершенно 
необходима при анализе исследуемой проблемы. 

6.2. Главные этапы развития биосферы 

Биосферная организация живой материи прошла долгий и мно­
гообразный путь развития, в основе которого в конечном счете ле­
жит развитие организма-особи. В эволюции биосферы можно вы­
делить три главных этапа: биосфера простейших (протобиосфера) , 
биосфера многоклеточных и ноосфера — сфера разума (мыслящая 
оболочка). 

По современным представлениям возникновение Земли как гео­
логического тела и появление биосферы были одновременными про­
цессами, т. е. двумя тесно взаимосвязанными явлениями. Эти про­
цессы, по-видимому, были уже возможны на космическом этапе 
развития и в начале формирования первичных литосферы, гид­
росферы и атмосферы, т.е. во время формирования стратисферы 
(оболочка водноосадочного происхождения по Соколову, 1988). 
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Для протпобиосферы (биосферы простейших) были характер­
ны весьма примитивные отношения между ее компонентами. О 
биосферных отношениях самого начального периода судить очень 
трудно. Более определенно устанавливается ранний, прокариотп-
ный период развития протобиосферы, который охватывал интервал 
3760-1900 млн лет. 

К прокариотам, одноклеточным не имеющим еще клеточного 
ядра, относятся бактерии и цианобактерии. Особенности жизнеде­
ятельности бактерий таковы, что они могли образовывать самодо­
статочные биосистемы. Бактерии были представлены как автотро-
фами, так и биотрофами и сапротрофами. Их деятельность выра­
жалась в разложении отмершей органики и использовании получен­
ных элементов снова в биотическом круговороте, а также в непре­
рывном вовлечении в биосферные процессы новых порций зольных 
элементов и азота. Цианобактерии, способные усваивать атмосфер­
ный азот, могли существовать на голых скалах и снежном покрове, 
заселяя безжизненное пространство. 

Таким образом, древнейшие организмы — прокариоты могли су­
ществовать на Земле без атмосферного кислорода и азота в почве. 
Примитивность прокариот, их универсальность в самообеспечении 
веществом и энергией извне обуславливали исключительную про­
стоту и неразвитость биосферных связи. 

Поздний период существования протобиосферы отличался уже 
значительно более тесными взаимосвязми между группами орга­
низмов, которые становятся незаменимыми компонентами единой 
неразрывной системы. Сформировалась система, в которой каждая 
часть играет строго определенную роль. Возникновение поздней 
протобиосферы, охватывающей временной интервал 1900-900 млн 
лет, обусловлено появлением эукариот, которые явились важней­
шим этапом развития простейших. Эукариоты обладали клеточным 
ядром, содержавшим генетический хромосомный аппарат. Произо­
шло усложнение внутриклеточных процессов и возникли первые 
простые объединенные системы (колонии). 

Эукариоты охватывают три царства: растения, грибы и живот­
ные, каждое из которых выполняет в биосфере определенные функ­
ции. Растения, являющиеся автотрофами (фотоавтотрофами) , син­
тезируют органическое вещество, образуя основу трофической пи­
рамиды биосферы. Биосферная функция грибов состоит в разло­
жении отмершей органики и подготовке ее для реутилизации орга-
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низмами. Функция одноклеточных животных в системе биосфер­
ных отношений выражается в перераспределении биокостных си­
стем (почв, илов), содержащих достаточное количество воды. 

Формирование биосферы (биосферы многоклеточных) обуслов­
лено появлением многоклеточных организмов, которое произошло 
около 900 млн лет назад. С возникновением многоклеточных связа­
но существенное ускорение эволюционного процесса и резкое уве­
личение таксономического разнообразия. У ж е в самом начале, в 
венде, появляются основные типы организмов. Происходит значи­
тельное повышение уровня организации многих филогенетических 
групп, связанное, в первую очередь, с совершенствованием интегра­
ционных механизмов, таких как дыхание, кровообращение и особен­
но нервной системы. Этим обусловлено существенное повышение их 
активности, выражавшейся в основном в способности к перемеще­
нию в пространстве и целенаправленным действиям. 

Качественно более высокая степень развития организмов обу­
словила более высокий уровень биосферных взаимосвязей. Про­
исходит удлинение и усложнение трофических цепей. Значитель­
но усиливаются взаимодействия и взаимозависимости компонентов 
биосферы. Э т о обеспечивает более тонкое, более дифференцирован­
ное приспособление к внешней среде. 

В развитии биосферы многоклеточных хорошо выделяются 
два периода. Ранний — аквабиосферный, связанный почти исклю­
чительно с водной средой, и поздний — дибиосферный, возникший 
после заселения организмами суши и формирования биосферы суши. 

Абиотические условия существования аквабиосферы предопре­
деляются весьма узкими физико-химическими рамками существо­
вания водной среды. Возникновение и непрерывное сохранение на 
Земле гидросферы в течение гигантского интервала геологическо­
го времени, а также свойства самой воды явились идеальной сре­
дой для возникновения и развития жизни, особенно на ранних эта­
пах ее эволюции. Благоприятный температурный режим в диапа­
зоне первых десятков градусов выше 0°С, постоянно сохранявший­
ся на подавляющей части мирового океана, обстановка невесомости, 
упрощавшая решение биотехнических и физиологических задач, 
отсутствие дефицита воды, составлявшей существенный и непре­
менный компонент организмов, а также другие особенности водной 
среды сделали гидросферу теплицей для биосистем. Гидросфера 
значительно сглаживала резкие, неблагоприятные удары абиоти-
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ческих факторов. Существование мирового океана со стабильными 
физико-химическими характеристиками, наличие в нем течений, 
способствующих расселению, и относительная неразвитость первых 
биосферных связей обусловили слабую пространственную диффе-
ренцированность ранней аквабиосферы. 

Таким образом, к началу фанерозоя сформировалось два глав­
ных потока жизни: растения и животные. Эти группы организмов, 
связанные в единую энергетическую систему, образовали основу 
биосферы. Растения снабжают животных пищей и кислородом, от 
животных растения получают углекислый газ. Животные исполь­
зуют в пищу готовые органические вещества: растительные ткани, 
а также ткани других животных. Ж и в о т н ы е находятся в тесной за­
висимости от растений, которые образуют основание пищевой пи­
рамиды. Таковы главные, но не единственные биосферные зависи­
мости, задающие основное направление развития, сложившееся к 
началу фанеразоя. 

У ж е в криптозое архитектоника животных претерпела крупные 
преобразования, которые выражены в развитии типа симметрии их 
тела: от шаровой симметрии к радиальной, а затем к билатеральной 
симметрии. Изменение основных черт строения тела организмов 
связано с отношением их к среде от наиболее пассивного, харак­
терного для шаровидного тела, к наиболее активному, свойствен­
ному животным с билатеральной симметрией. Именно с последней 
формой тела связано наиболее активное воздействие организма на 
среду. С билатеральной организацией связана дифференциация те­
ла на передний и задний концы, брюшную и спинную стороны. На 
переднем конце тела начинают развиваться органы чувств. Их кон­
центрация становится главным фактором возникновения головного 
мозга. Спинная сторона выполняет защитные функции, а брюшная 
начинает специализироваться на захвате пищи. Резко возросшая 
активность организмов становится избирательной. 

С существенным повышением активности организмов в венде 
связано ускорение темпов эволюции и усиление дивергенции фи­
логенетических ветвей и вызванное этим увеличение разнообразия 
трофических отношений. Радикальные изменения в развитии орга­
низмов, произошедшие в венде, привели к массовому развитию ске­
летных ф о р м в начале фанерозоя, которое обусловлено продолжа­
ющимся совершенствованием их активности. Скелет, с одной сто­
роны — это необходимая точка опоры для сильных и быстрых дви-
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жений, а с другой — защитное образование от нападений. Развитие 
одного приспособления вызывает появление и совершенствование 
другого и наоборот. 

Описанное выше кембрийское ароморфное преобразование бы­
ло подготовлено радикальными изменениями в архитектонике ряда 
групп, которые приобрели билатеральную симметрию. Появление 
филумов такого уровня развития существенно изменило биосфер­
ные отношения. В силуре в организации хордовых произошло новое 
крупное ароморфное преобразование — появление головного моз­
га — специфического органа активности организма. Это дало силь­
ный толчок ускорению прогрессивной эволюции. 

Обособление структур, из которых затем развился мозг, произо­
шло, по-видимому, в ордовике, а может быть еще раньше. Этому 
способствовало продолжающееся общее усиление активности и ин­
тенсивности связей в ордовикской биоте, которая была благоприят­
ной средой для возникновения специального интегрирующего при­
способления в системе организма. 

Указанное приспособление перерабатывало потоки внешней и 
внутренней информации и вырабатывало соответствующую реак­
цию и согласовывало действия всех компонентов организма. Одна­
ко на ранних этапах развития это приспособление еще не прино­
сило существенных преимуществ. Его потенции были реализованы 
в дальнейшем. На этой ранней подготовительной стадии развития, 
возможно, находились бесчелюстные, которые не занимали в "эко­
номике" биосферы доминирующего положения. Бесчелюстные бы­
ли донными животными, в своем большинстве плохими пловцами. 
Отсутствие челюстей (органа активного нападения и защиты) обре­
кало группу на питание мелкими придонными организмами и обу­
словило их относительно малоподвижный, пассивный образ жиз­
ни. Возможности центральной нервной системы радикально про­
явились у рыб, что было связано с оснащением их рта челюстями. 
Это существенным образом повышало активность рыб. 

Биосфера суши. Уровень развития органического мира к концу 
силура достиг такой степени, что организмы оказались способными 
к завоеванию новых зон обитания, существенно отличающихся по 
физико-химическим условиям от аквабиосферы. На суше в полной 
мере проявляется закон тяготения, сильно влияющий на морфо-
физиологические особенности организма. Ж и з н ь в газовой среде, в 
условиях резкой и быстрой смены температур требует специальных 
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приспособлений. Для суши характерна значительная дифференци-
рованность физико-географических обстановок с весьма широким 
диапазоном условий. Вместе с тем, жесткие и исключительно раз­
нообразные требования сухопутной среды, предъявляемые к био­
системам, открывают перед ними новые уникальные возможности 
прогрессивного развития. Исключительная специфичность условий 
обитания на суше предопределила возникновение новой, вполне об­
особленной биосферной системы, сохраняющей однако достаточно 
тесное взаимодействие с аквабиосферой. Г. П. Леонов писал, что 
общий ход развития морских организмов и организмов суши был 
существенно различным. Отсюда вытекает, что картина развития 
каждой из этих групп должна рассматриваться и анализироваться 
раздельно и независимо и лишь затем сопоставляться и сравни­
ваться. Понятие «естественного этапа» развития будет иметь при 
этом реальный смысл лишь для эволюции каждой из этих групп в 
отдельности. 

Большое разнообразие физико-химических условий на суше обу­
словило огромную дифференцированность ее биосферы, в соста­
ве которой возникли устойчивые биосистемы, тонко и всесторонне 
приспособившиеся к местной обстановке. Исключительной слож­
ности и многообразия достигли чисто внутренние, биологические 
взаимодействия и взаимозависимости, которые далеко не ограни­
чиваются только трофическими связями. Существенно возрастает 
интенсивность вещественного, энергетического и информационно­
го обмена между компонентами биосистем биосферы, значительно 
усиливается их пространственная подвижность. 

Возникновение биосферы суши началось «выходом» растений 
на сушу, которое произошло приблизительно 420 млн лет назад, в 
силуре. Это событие было подготовлено всем предыдущим ходом 
развития органической и неорганической природы. К указанному 
времени, очевидно, уже происходило почвообразование при уча­
стии и взаимодействии органических (бактерии, цианеи) и неорга­
нических (климат, минеральные частицы) факторов. Содержание 
кислорода в атмосфере достигло 10% (точка Беркнера—Маршала), 
чему активно способствовали древние водоросли. Большое коли­
чество кислорода в атмосфере привело к образованию защитного 
озонового слоя. Но самым главным условием был достигнутый уро­
вень развития организмов. Решительный шаг в распространении на 
сушу сделали псилофиты, у которых возникло первое подобие стеб-
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ля и примитивной проводящей системы. Наступление растений на 
сушу было поддержано первыми членистоногими — многоножками, 
а затим паукообразными и бескрылыми насекомыми. Через 50 млн 
лет, в позднедевонскую эпоху на сушу вышли, вернее выползли, 
кистеперые рыбы (предшественницы земноводных), а воздух был 
завоеван насекомыми. 

Важным событием биосферы суши явилось возникновение и 
развитие покрытосеменных растений, которое произошло 130 млн 
лет назад в начале мелового периода. В позднем мелу и кайно­
зое покрытосеменные стали преобладающим компонентом назем­
ной растительности. Они определили существование многих групп 
животных, включая насекомых, птиц, млекопитающих и человека. 

Однако наиболее ярким и мощным развитием отличались назем­
ные позвоночные. Здесь наблюдается последовательный ряд сту­
пеней подъема организации у групп от земноводных д о млекопи­
тающих, которые занимают верхние этажи трофической пирами­
ды. После расцвета в карбоне и перми земноводные уступают более 
развитой группе — пресмыкающимся, а последние в кайнозое — мле­
копитающим, которые являются наиболее высокоразвитой группой 
животных. Они характеризуются интенсивным обменом веществ, 
дифференцированной зубной системой, высоким развитием орга­
нов чувств, усовершенствованным кровообращением (теплокрови-
ем), живорождением и, что очень важно, высоким развитием нерв­
ной системы, особенно головного мозга. Все это существенно расши­
ряет среду обитания млекопитающих, которые захватывают новые 
биоты. 

Возникновение и развитие головного мозга с неизбежностью 
обусловило появление ноосферы, которая является высшей стади­
ей эволюции биосферы. Совершенствование мозга на определенной 
стадии эволюции приматов привело к возникновению речи, являв­
шейся средством общения в процессе трудовой деятельности. 

Определение времени появления ноосферы — непростой во­
прос. Первые речевые центры в мозгу установлены уже у «че­
ловека умелого», существовавшего 2 млн лет назад. Но вряд 
ли этот рубеж можно считать временем зарождения ноосфе­
ры. Признаки речевых центров отмечаются также и у челове­
кообразных обезьян. Формирование человека современного фи­
зического типа —homo sapiens началось 40-35 тыс . лет назад 
в позднем палеолите. Оно происходило на территории, охваты-
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вающей Ю г о - В о с т о ч н у ю Европу, Северную Африку и Запад­
ную Азию. Отсюда современный тип человека расселился по 
всей Земле, образовав обширные культурно-исторические провин­
ции: европейско-приледниковую, средиземноморско-африканскую, 
южно-африканскую, индо-гималайскую, сибирско-монгольскую и 
малайскую провинцию. Это время характеризуется расширением 
и освоением древним человеком новых территорий, увеличением 
численности населения, новыми достижениями в технике изготов­
ления орудий труда. 

Появление ноосферы (буквально «мыслящей оболочки») следу­
ет относить к моменту резкого возрастания численности людей на 
Земле, которое произошло в интервале 10-5 тыс. лет назад. К этому 
же моменту относится появление письменности в центрах древней­
ших цивилизаций (Египет, Месопотамия, Индия). Появление сло­
ва, которое уже отчуждено от конкретного человека и приобрело 
самостоятельность, знаменует собой зачатки ноосферы. Самой спе­
цифической чертой ноосферы является возникновение и развитие 
идей. Техносфера подчинена ей. Идеи, понимаемые в самом широ­
ком смысле, распространяясь, испытывают конкуренцию и отбор. 
Однако настоящее развитие ноосферы обеспечивают письменность 
и средства массовой информации. Ноосфера через техносферу ока­
зывает все возрастающее влияние на биосферные процессы. Мощ­
ное воздействие факторов человеческой деятельности таково, что 
сейчас они вторгаются в течение биосферных процессов, рискуя на­
рушить равновесие важнейших биосферных отношений. Осознание 
этой опасности является одной из актуальнейших проблем совре­
менности. 

6.3. Экогенез и экогенетическая экспансия 

Биосфера Земли прошла долгий и сложный путь формиро­
вания и развития. Взаимодействия биосферы со средой также 
претерпевали сложные изменения. Процесс исторического разви­
тия экологических отношений биосистем с окружающей средой 
Л.Ш.Давиташвили предложил называть экогенезом, а учение об 
этом явлении — экогенией. 

Характернейшей чертой биосистем от организма до биосферы, 
является активность, направленная во вне. Она проявляется в эко-
генетической экспансии, выражающейся в адаптации ко все новым 
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условиям среды, в освоении биосистемами новых экологических 
ниш. Это связано с существенным повышением организации био­
систем всех уровней в процессе эволюционного развития, которое 
позволяет им выходить за пределы привычных зон обитания, за­
хватывая все новые экологические ниши. 

Сейчас экогенетическая экспансия аквабиосферы в основном на­
правлена от наиболее благоприятной прибрежной мелководной зо­
ны, хорошо прогреваемой и освещаемой, в направлении морских 
биотопов с более суровыми условиями обитания (удаленность от 
берега, большие глубины, более низкие температуры и т.д.),. Глав­
ным успехом в освоении экологических пространств, существенно 
отличающихся условиями обитания, было завоевание организмами 
суши. Организмы, выйдя из моря на побережье, в процессе эволю­
ции осваивали новые экологические ниши от обеспеченных водой к 
более засушливым и труднодоступным регионам. 

Однако после выхода жизни на сушу и возникновения на ней вы­
сокоорганизованной специфической биосферной системы дальней­
шая широкая экспансия аквабиосферы в сторону суши была пресе­
чена ее мощным конкурентным противодействием. В то же время 
биосфера суши оказывает сильное воздействие на аквабиосферу. 
Наиболее наглядно это выражается в экспансии многих групп по­
звоночных, выраженной в освоении водной среды (пресмыкающие­
ся, млекопитающие). 

Одновременно с освоением жизнью новых зон обитания проис­
ходит внедрение ее в экзогенные геологические процессы, в кото­
рых она начинает играть роль важных компонентов. Значительное 
место в процессах осадконакопления занимают различные органо­
генные отложения (известняки, кремнистые породы, угли, нефть и 
др. ) . Весьма важную роль играют биосистемы в процессах вывет­
ривания и почвообразования. Установлено, что жизнедеятельность 
некоторых микроорганизмов является главным механизмом диф­
ференциации различных металлов в процессах металлонакопления 
осадочных бассейнов. 

Современные исследования показывают, что живое вещество яв­
ляется не только главным агентом экзогенных процессов, но и в 
значительной мере двигателем эндогенных процессов. Количество 
солнечной энергии, поступающей к Земле, в 3 тыс. раз больше эндо­
генной. Суммарное количество органики, образовавшееся за время 
существования биосферы в 30 раз больше массы земной коры. 
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6.4. Глобальные экологические кризисы. 
Проблема вымирания больших групп организмов 

Внутренние, специфические свойства жизни, обуславливающие 
активное расширение сферы ее обитания и непрерывное приспо­
собление к огромному разнообразию внешних и внутренних усло­
вий, ведет к постоянному возрастанию таксономического разнооб­
разия, которое наиболее ярко проявляется на уровне видов, ро­
дов и семейств. Наблюдающееся неуклонное увеличение биоразно­
образия, особенно хорошо выраженное в фанерозое, спорадически 
прерывается краткими периодами его резкого снижения, которое 
обусловлено массовыми вымираниями организмов (рис. 23). Эти 
биотические кризисы давно привлекают внимание исследователей. 
Впервые указанные явления были отражены в теории катастроф 
Ж . Кювье в 1812 г. Проблемам массовых вымираний (MB) были 
посвящены работы отечественных ученых К. Бэра (1861—1863) и 
Д . Н . С о б о л е в а (1924). В современной полеонтологической литера­
туре вопросам биотических кризисов уделено очень большое вни­
мание. М о ж н о упомянуть капитальные работы Л. Ш.Давиташвили 
(1969, 1978), сводки, посвященные пермско-триасовому (Руженцев 
и др. , 1965) и мел-палеогеновому вымиранию (Шиманский, Соло­
вьев, 1982). Новейшие данные по указанной проблеме содержатся в 
работе А .С .Алексеева (1998), который всесторонне проанализиро­
вал особенности массовых вымираний (рис. 23). 

Согласно современным представлениям в фанерозое было 8 мас­
совых вымираний организмов и среди них 4 великих вымирания 
(рис. 24). Надежно установлены следующие массовые вымирания, 
начиная с древнейших: великое ордовик-силурийское на рубеже ор­
довика и силура, фран-фаменское на границе этих ярусов, девон-
карбоновое на границе этих систем, серпухов-башкирское на грани­
це ярусов, великое пермь-триасовое на границе палеозоя и мезозоя, 
великое триас-юрское на границе этих систем, сеноман-туронское 
на границе ярусов, великое мел-палеогеновое на границе мезозоя и 
кайнозоя. 

Массовые вымирания характеризуются исчезновением в узком 
интервале геологического времени большого числа филумов, при­
надлежащих к различным систематическим и экологическим груп­
пам. Экологическая обстановка массовых вымираний отличается 
существенным снижением избирательности естественного отбора, 
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Рис. 23. Изменения таксономического разнообразия 
морской биоты на уровне семейств в фанерозое (Алексе­
ев, 1998). 

обусловленной резкими изменениями среды, которые значительно 
превышают обычные. Тип личиночного развития, широта ареала, 
богатство таксономического разнообразия не гарантируют от выми­
рания. Различные филумы не одинаково реагируют на биотические 
кризисы. Некоторые группы преодолевают критические рубежи без 
каких-либо видимых изменений. Так, например, во время великого 
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Рис. 24. Массовые вымирания фанерозоя. Ж и р н ы е 
стрелки — великие M B (Алексеев, 1998). 

мел-палеогенового вымирания из 33 классов организмов оно отра­
зилось на 25 классах. Относительно слабые изменения испытали ра­
стительные сообщества и некоторые группы пресноводных и назем-
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ных животных. Чувствительны к ударам среды оказались фито- и 
зоопланктонные организмы с известковым скелетом, а также хищ­
ники высоких пищевых уровней, как морские так и наземные. Од­
нако это вымирание не привело к принципиальной смене морских 
фаун, которая структурно и экосистемно незначительно отличает­
ся от современной. Напротив, сухопутная биота позвоночных стала 
в своих чертах существенно иной. 

Сейчас для объяснения причин вымирания больших групп орга­
низмов привлекают весьма широкий круг факторов , которые мож­
но разделить на три большие группы: 1) «ударные», чаще всего кос­
мические; 2) связанные с геологическими процессами; 3) обуслов­
ленные внутренними биологическими биосферными процессами. 
Нередко для объяснения какого-нибудь определенного биосферного 
кризиса в качестве единственной причины разными исследователя­
ми цривлекаются самые различные явления — о т космических до 
внутренних биотических. 

Влияние «ударных» факторов, вызывающих массовые вымира­
ния, сводят обычно к прямым краткосрочным губительным воз­
действиям на биоту. К подобным «ударным» причинам вымирания 
относят, например, повышение температуры при падении огром­
ных метеоритов или же затемнение атмосферы от поднятой пыли; 
вспышки сверхновых звезд, вызывающих гибель от светового или 
от жесткого излучений, при прохождении Галактики через области 
с большой плотностью космических лучей. 

Одним из наиболее исследованных биотических кризисов явля­
ется великое мел-палеогеновое массовое вымирание, причину ко­
торого связывают с тесно сближенным падением серии огромных 
метеоритов. Гигантские кратеры, возникшие от их падения, дости­
гающие в диаметре от 35 д о 200 км, обнаруженные в разных местах 
планеты, приурочены к рубежу мела и палеогена. Одновременные 
или почти одновременные ударные (импактные) события привели к 
выбросу в атмосферу громадного количества пыли, вызвали огром­
ную приливную волну и привели к штормовым пожарам на суше. 
Затемнение атмосферы и кислотные дожди обусловили почти пол­
ное прекращение фотосинтеза морским фитопланктоном. Произо­
шло вымирание наиболее чувствительных его представителей. Вне­
запное сокращение пищевых ресурсов вызвало волну вымирания в 
трофических цепях. Крупные наземные и пресноводные раститель­
ноядные рептилии испытали полное вымирание, более мелкие мле-
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копитающие пережили неблагоприятный период. В датском веке 
доминировали пережившие вымирание группы, отличавшиеся низ­
ким таксономическим разнообразием. В это же время появляются 
и типично кайнозойские формы. 

Другая большая группа гипотез связывает вымирание с воздей­
ствием на биоту геологических процессов. К таким факторам, на­
пример, относят колебания уровня Мирового океана в зависимости 
от изменения длины и ширины срединно-океанических хребтов и 
изменения средней мощности континентальной коры. Э т о вызывает 
сокращение или расширение биотопов. Очень популярна гипотеза 
парниковых эффектов и оледенений. Согласно этой теории, актив­
ность плит сопровождается усилением вулканизма, с которым свя­
зано интенсивное выделение углекислого газа, вызывающего пар­
никовый эффект. Ослабление тектонической деятельности, наобо­
рот, обуславливает ледниковые состояния, которые сопровождают­
ся вымиранием групп организмов. 

Некоторые исследователи связывают вымирания с перио­
дами планетарной неустойчивости, соответствующими тектоно-
магматическим фазам, которые вызывают неустойчивость и в раз­
витии биосферы. Это обуславливает упрощение структуры сооб­
ществ и сокращает их разнообразие, что и является биосферным 
кризисом. Воздействие геологического процесса на биоту осуще­
ствляется на высшем организационном уровне —биосферном, и по­
рожденные им импульсы распространяются сверху вниз — к экоси­
стемам, сообществам, популяциям, генетическим системам. 

Детальный анализ палеонтологического материала показывает, 
что ни одно из событий в биоте на протяжении фанерозоя нельзя 
однозначно объяснить изменениями физических процессов. В то 
же время каждое из этих событий можно с равным успехом объ­
яснить различными изменениями среды обитания. Все биотиче­
ские события, включая закономерности эволюционного процесса, 
его темпы и внутреннюю периодичность, протекают в пределах 
конкретных экосистем, зависят от состояния последних, имеющих 
собственную периодичность развития. В свою очередь, как счита­
ю т Б. С. Соколов и И. С. Барсков, периодические и непериодические 
внешние факторы влияют на развитие экосистем по-разному в за­
висимости от того, на каком уровне «зрелости» находятся экосисте­
мы, какова их биотическая структура (Современная палеонтология, 
1988). 
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Очень интересный и богатый материал, позволяющий делать 
обоснованные выводы о соотношении воздействий внешних и вну­
тренних причин на эволюцию, поставляют нам исследования «вели­
ких вымираний» на рубежах палеозоя-мезозоя и мезозоя-кайнозоя, 
высвечивающие нормы эволюционной пластичности и ф о р м у реак­
ции филогенетических групп в экстремальных условиях. Великие 
вымирания дают возможность исследовать самый широкий спектр 
реакций на воздействие среды (в основном, абиотической) филу-
мов, которые находились на самых различных стадиях филогенеза. 

Неравномерность эволюционного потока хорошо объясняется 
действием механизма эволюционных взаимосвязей компонентов ор­
ганизма в процессе эволюционного развития. Совершенствование, 
осуществляющееся путем наращивания частных, специализирован­
ных приспособлений, со временем ведет к увеличению общей массы 
частных компонентов и усложнению их связей в структуре организ­
ма. Указанное обстоятельство обуславливает возрастающее угне­
тение (ограничение развития) этими конечными звеньями компо­
нентов общего назначения, от которых зависит уровень развития 
организма и его жизнеспособность в целом. Выход из создавшегося 
положения разрешается существенной перестройкой структуры ор­
ганизма на ранних стадиях или путем «обрыва» , выпадения конеч­
ных звеньев (педоморфоз) . Филогенетические ветви, не способные 
к перестройке, вымирают. Особенно быстро возрастает угнетающая 
роль конечных звеньев при преимущественном развитии пассивных 
средств защиты (панцири, раковины и т. п.) , когда совершенствова­
ние общих приспособлений непосредственно этим не обусловлено. В 
противоположность этому отрицательному типу эволюции, разви­
тие двигательной системы неизбежно вызывает совершенствование 
приспособлений общего назначения, что характерно для положи­
тельного типа эволюции. 

Описанные выше особенности эволюционного процесса обуслов­
ливают не только разную реакцию на воздействие среды в зави­
симости от типа эволюции той или иной группы, но и различия 
в результатах действия среды на филум в зависимости от стадии 
(этапа) филогенеза, которую он переживает в данный момент. Об­
ширный материал, полученный при исследовании причин вымира­
ния, показывает сложную и разнородную картину исчезновения и 
изменения многочисленных филогенетических групп под влиянием 
ударных факторов среды. Например, детальное исследование пока-
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зывает, что рисуемая обычно глобальная катастрофа, поразившая 
сообщества организмов на рубеже мезозоя и кайнозоя, в значитель­
ной мере преувеличена. Большинство групп, обычно считавшихся 
исчезнувшими непосредственно на границе мела и палеогена, в дей­
ствительности вымерло за один или несколько миллионов лет до 
конца Маастрихта, либо ко времени событий на этом рубеже они 
уже претерпели эволюционный спад и были представлены толь­
ко несколькими неспециализированными формами. Данные свиде­
тельствуют не о всеобщей катастрофе, а о сложном характере вы­
мирания, которое продолжалось миллионы лет. 

Наиболее чувствительными оказались стенобиотные организмы, 
вымершие несмотря на то , что находились на подъеме развития. 
Это группы, развивавшиеся по отрицательному типу эволюции, т. е. 
в направлении совершенствования частных, специализированных 
приспособлений, привязывающих организм к весьма узким эколо­
гическим нишам. Большинство из них обладает раковиной, которая 
значительно ограничивает возможности эволюции организма в сто­
рону повышения общего уровня организации. 

Другой группой организмов, оказавшихся чувствительными к 
ударам среды, являлись филумы, которые к рубежу мела и па­
леогена прошли длительный путь развития и уже пережили наи­
высший пик своего расцвета, в значительной мере исчерпав эволю­
ционные возможности. Это было обусловлено, по нашему мнению, 
усилением ограничений, вызванных развитием частных, специали­
зированных приспособлений. Даже небольшое ухудшение условий 
обитания, к которым данная филогенетическая группа раньше бы­
ла способна адаптироваться, могло привести к ее вымиранию. На­
пример, аммониты, к началу палеогена утратившие свою эволюци­
онную пластичность, в изменившихся условиях уже не смогли вы­
держать конкуренции с внутрираковинными головоногими. К рас­
сматриваемой группе филумов можно отнести и динозавров, от­
личавшихся к этому времени явным переразвитием (гиперморфиз-
мом) . В то же время млекопитающие продолжали успешно разви­
ваться и в кайнозое. 

Таким образом, детально восстановленная картина эволюции 
показывает огромное значение внутренних факторов развития, вли­
яющих в значительной мере как на процветание, так и на вымира­
ние больших групп организмов. 
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