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Термин «биосфера» исключительно широко вошел как в научную, так и в популярную литературу. Обсуждаются проблемы изменения биосферы, пути ее дальнейшего развития, важность сохранения биосферы в пригодном для существования состоянии, место человека и его деятельности в развитии биосферы. Сравнительно мало говорится о прошлом биосферы, о путях ее развития, о причинах необратимых изменений и факторах становления современной биосферы. Между тем эти процессы взаимосвязаны. Понять причины изменений биосферы в прошлом важно для понимания путей ее развития в будущем Настоящий краткий очерк и посвящен обзору исторического развития биосферы и некоторых особенностей этого развития на тех или иных этапах.

ПОНЯТИЕ БИОСФЕРЫ

Понятие биосферы как области жизни было введено в биологию Лемарком в начале XIX в., а в геологию — Зюссом в конце прошлого века (Вернадский, 1967, с. 351).

Однако до настоящего времени нет единой точки зрения на то, что входило в понятие биосферы по Зюссу. Так, А. Н. Иванов (1978) полагает что Зюсс понимал под биосферой не только жизнь, но и среду ее существования. Другой точки зрения придерживается М. М. Камшилов (1979, с. 71), писавший, что именно с работы Зюсса идет понимание биосферы как совокупности организмов, существующих на Земле, «как о живой оболочке планеты». Вероятно, так понимали Зюсса и ранее, так как, как пишут Н. Б. Вассоевич и А. Н. Иванов (1979), на рубеже XIX–XX вв. геологи и географы принимали термин «биосфера» именно для совокупности живых организмов.

Дальнейшее развитие понятия термина «биосфера», создание учения о биосфере принадлежит В. И. Вернадскому. Завершенный вид учение о биосфере получило в работе 1926 г., которая так и называется «Биосфера» (Вернадский, 1967). Под этим термином он понимал «область существования живого вещества, самое большое биокосное тело на Земле, особую оболочку, состоящую из трех, может быть, четырех геосфер — коры выветривания (твердой), жидкой гидросферы (Всемирный океан), тропосферы и, вероятно, стратосферы (газообразной)» (Вассоевич, Иванов, 1979, с. 7).

В. И. Вернадский различал в биосфере «поле устойчивости жизни», в котором «организм хотя и страдает, но выживает», и «поле существования жизни», в котором «организм может давать потомство, т. е. увеличивать массу, увеличивать действенную энергию планеты» (1967, с 309) О точных границах биосферы по В И. Вернадскому судить трудно. Существуют некоторые разногласия в понимании мощности биосферы и в настоящее время. Так, И. П. Герасимов (1976) пишет, что, по В И. Вернадскому, верхняя граница биосферы связана с положением озонового экрана и проходит на высоте около 20 км, а нижняя — на глубине 3–3,5 км. По М. М. Камшилову (1979), верхняя граница находится на высоте 15–20 км, а нижняя — более 10 км.

Биосфера не всегда понимается в соответствии с определением В. И. Вернадского Так, Н. В. Тимофеев-Ресовский считает целесообразным говорить о понятии биосферы в узком и широком смысле, понимая под первой только совокупность организмов (Камшилов, 1979). Совокупность живых организмов понимает под биосферой
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А. А. Григорьев (Иванов, 1978), используя термин «географическая оболочка» для расширенного понимания биосферы. Существуют сторонники и расширенного понимания биосферы, когда в нее включаются «вся атмосфера, стратисфера и былые биосферы» (Иванов, 1978). Даже в тех случаях, когда границы биосферы, по сути дела, понимаются в соответствии с представлениями В. И. Вернадского, трактовка самого понятия может быть несколько иной.

Видимо, именно в связи с несколько различным пониманием термина «биосфера» и стремлением уточнить это понятие в литературе появилось довольно значительное число других терминов, которые, по мысли их авторов, должны способствовать этому уточнению.

Ряд авторов принимают понятие «парабиосфера» для зоны, куда организмы могут попадать, но где они не могут активно существовать. Предложены термины «апобиосфера» для части атмосферы, включающей озоновый экран, «метабиосфера» для метаморфических пород, получившихся из осадочных, бывших частью биосферы в прошлом. Все пространство, в котором сказывается влияние живых существ и продуктов их жизнедеятельности, предлагают называть «мегабиосферои». Последняя фигурирует и под названием «эврибиосферы» (см.: Иванов, 1978; Вассоевич, Иванов, 1979, с. 8).

Подводя итог сказанному, видимо, можно сделать вывод, что под биосферой следует понимать сложную оболочку Земли, включающую не только всю совокупность живых существ, но и все элементы атмосферы, гидросферы и литосферы, необходимые для нормального существования этих организмов и являющиеся средой их существования. Эта система находится в подвижном равновесии, изменения в любой части системы отражаются на всей системе, что ведет к ее непрерывному развитию. При таком понимании биосферы в нее входят и остатки умерших организмов, если они еще служат субстратом для живущих организмов. С какого-то момента они выходят из состава биосферы и становятся частью собственно литосферы. Безусловно, проблема границы биосферы в таком случае решается нелегко. Все же совершенно очевидно, что другого выхода нет, нельзя биосферу ограничивать только одной совокупностью живых существ, так как они не могут создавать единую систему вне условий своего существования, и нельзя относить к биосфере все мощнейшие органогенные образования, пусть даже некогда являвшиеся частью биосферы прошлого (известняки, каменные угли, горючие сланцы, диатомиты и т. д.). Можно вполне согласиться с С. А. Морозом (1979, с. 37), считающим, что биосферу можно рассматривать в качестве вполне определенной материальной системы, существующей и развивающейся по объективным природным законам взаимодействия, взаимоотношения и взаимообусловленности живого и неживого, находящихся в постоянном противоречии. Несомненно, что биосфера является очень сложной системой со своей собственной структурой, системой, усложняющейся в процессе эволюции, многогранной и многофункциональной. Ведущая роль в этой системе принадлежит живому существу. Еще В. И. Вернадский (1967, с. 231) писал по этому поводу: «По существу биосфера может быть рассматриваема как область земной коры, занятая трансформаторами, переводящими космические излучения в действенную земную энергию — электрическую, химическую, механическую, тепловую и т. д.» Несколько ниже он еще раз подчеркивает огромную роль органического мира в жизни Земли: «На земной поверхности нет химической силы, более постоянно действующей, а потому и более могущественной по своим конечным последствиям, чем живые организмы, взятые в целом» (1967, с. 241). Живое вещество выполняет ряд сложных функций: энергетическую, концентрационную, деструктивную, средообразующую, транспортную (Лапо, 1979). Однако существование живого существа самого по себе, вне связи с окружающим миром невозможно. «Из предыдущего ясно, что все живое представляет неразрывное целое, закономерно связанное не только между собой, но и с окружающей косной средой биосферы» (Вернадский, 1967, с. 347).

Для палеонтологов исключительно важна проблема этапности развития биосферы, поскольку, как сказано выше, одной из важнейших составляющих понятия «биосфера» является органический мир. Исключительно важна эта проблема и для решения практических задач геологии, поскольку этапы развития биосферы в целом и органического мира в частности лежат в основе геохронологической шкалы.
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ПРОБЛЕМЫ ЭТАПНОСТИ В РАЗВИТИИ ОРГАНИЧЕСКОГО МИРА

Совершенно очевидно, что в первую очередь необходимо остановиться на проблеме этапности развития живого вещества и только потом перейти к вопросу об этапности развития биосферы в целом. Большинство исследователей считают, что в истории развития органического мира существовали совершенно отчетливые этапы, легшие в основу выделения эр, периодов и более мелких подразделений в истории Земли. Многие даже считают, что эти изменения носили почти катастрофический, кризисный характер. Говорят о великих вымираниях в конце палеозоя, в конце мезозоя и т. д.

Имеется и другая точка зрения — совершенно отчетливых рубежей между этапами нет, старое уходит не сразу, а постепенно, и в пограничных отложениях имеются остатки представителей как старого, так и нового этапов развития органического мира (Халфин, 1971, 1973, 1974). Вопрос усложняется различным пониманием самого термина «этап» и «этапность». Одни исследователи понимают под этим смену комплексов органического мира в разрезах конкретных регионов, другие — смену таксонов в пределах одной большой группы на всем протяжении ее существования, третьи — значительные изменения в развитии органического мира в целом. Строго говоря, только значительные изменения в развитии должны считаться «этапами развития органического мира», для двух же других понятий должны быть предложены особые термины или они должны употребляться с соответствующими оговорками. Однако даже говоря об этапах органического мира в целом, разные исследователи по-разному подходят к рассмотрению этого вопроса. Чаще всего вопрос решается чисто статистически — путем подсчета появляющихся, вымирающих и транзитных групп на том или ином отрезке времени. Иногда этапы устанавливают по более или менее одновременному исчезновению нескольких достаточно крупных и широко распространенных групп животных. В качестве примера укажем один из наиболее популярных случаев — вымирание в конце мела динозавров, птерозавров, аммоноидей, иноцерамов и некоторых других.

Некоторые авторы понимают под этапами «смену облика» фауны и флоры, что в основном связано со сменой таксонов, но также и с их перераспределением, сменой доминантой и т. д. Наконец, существует точка зрения, что этапы развития органического мира следует устанавливать по ароморфным изменениям в наиболее характерных для данного этапа группах (Друщиц, Шиманский, 1978; Шиманский, Соловьев, 1978).

Автор настоящей статьи считает, что наиболее правильными являются третья и четвертая точки зрения. Статистический подсчет слишком неточен, так как он зависит, во-первых, от полноты изученности группы, во-вторых, от постоянно меняющихся взглядов на систематику групп, особенно на видовом и родовом уровнях. Обосновывать этапы исчезновением ряда даже очень заметных групп тоже вряд ли целесообразно, так как в некоторых случаях для этого используются группы совершенно разного ранга (как и было приведено выше для конца мела), в одних группах вымирание происходит действительно достаточно внезапно, в других оно растянуто на очень длительный срок и не учитывается коэволюция групп и их взаимосвязи в процессе вымирания. Возникает также вопрос, почему исчезновение некоторых групп должно рассматриваться в качестве границ этапов развития всего органического мира. Действительно, в конце мела вымирают последние динозавры и птерозавры, но этот процесс почти не сказывается на ящерицах и черепахах — двух больших группах рептилий того же ранга, что и вымершие. Вымирают аммоноидеи, но продолжают существовать наутилоидеи — опять-таки группа того же ранга.

В развитии каждой отдельной большой группы есть свои закономерности, часто не вполне понятные без углубленного биологического анализа, есть моменты расцвета и упадка, иногда однократные, иногда неоднократные. Для значительного числа групп такие данные имеются в виде диаграмм (Muller, 1955, 1974). Сопоставление нескольких таких диаграмм друг с другом, конечно, дает представление о некоторых событиях в развитии органического мира, особенно если эти группы коэволюционно связаны, но не дает представления об этапах развития биоса в целом.

Как сказано выше, значительно перспективнее третий и четвертый пути в пробле-
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ме определения этапности развития органического мира, так как они основаны, как правило, на анализе взаимосвязи разных групп. В качестве наиболее ярких примеров можно привести смену доминирующих групп на рубеже мела и палеогена. Как известно, в конце мезозоя уже известны представители примерно десяти отрядов млекопитающих и птиц, но только в палеогене они выходят на первое место, и весь кайнозой является эрой господства млекопитающих и птиц на суше, а также освоения ими воды и воздуха. Мы смело можем говорить, что кайнозой является эрой теплокровных. Вне всякого сомнения, смена групп позвоночных связана со сменой растительности. И наоборот, изменения в растительности теснейшим образом связаны с изменениями мира насекомых (Жерихин, 1979) и т. д. Таким образом, здесь в очень яркой форме выступает на первый план единство органического мира, его сложная организованность. Интересно, что эти изменения не повели к полному исчезновению пресмыкающихся, бывших господствовавшей группой на суше, в море и в воздухе в мезозое. Пресмыкающимися был утерян воздух в качестве среды обитания, а на суше и в воде они сохранились; на суше они сохраняют даже достаточно заметное место. Подобные узловые моменты «смены облика» органического мира могут быть указаны и для более ранних моментов истории Земли.

Для установления этапности развития органического мира имеет большое значение и учет ароморфных изменений в ряде ведущих групп. В качестве наиболее ярких примеров можно привести возникновение способности в ряде групп к образованию твердого скелета, появление позвоночных, сначала бесчелюстных, а потом и челюстноротых в раннем палеозое, возникновение амниот в позднем палеозое, появление теплокровности у животных. Каждое из этих событий давало толчок не только ускоренному развитию той группы, в которой оно появилось, но влияло и на судьбу других групп, так или иначе связанных с первой.

Однако, как сказано выше, органический мир теснейшим образом связан со средой и условиями своего существования. Только учитывая эти данные вместе, мы сможем понять причины изменения органического мира и наметить правильно этапы развития биосферы. В связи с этим представляется целесообразным сначала кратко остановиться на фактическом изложении истории развития органического мира, правда, придерживаясь подразделений принятой геохронологической шкалы, и только потом можно говорить о соответствии или несоответствии изменений в органическом мире другим событиям в истории Земли и тем самым об этапности развития биосферы и о четкости рубежей этих этапов.

ДОКЕМБРИЙ

В настоящее время докембрий принято делить на архей (границы по абсолютному летоисчислению 4600±200, 2600±100 млн. лет) и протерозой (2600±100, 570±20 млн. лет). Верхнюю часть протерозоя, как правило, именуют рифеем, а самый конец рифея обособляют под названием венда (650±20, 570±20 млн. лет) или иногда эдиакария1.

Наиболее древние остатки организмов установлены в породах серии Свазиленд и Булавайо, а также в кремнистых сланцах свиты Фиг-Три в Южной Африке, возраст которых, видимо, более 3 млрд. лет. Остатки представлены микроскопическими палочками, нитевидными образованиями, микроскопическими шаровидными телами. Палочковидные тельца получили название Eobacterium, а сферические — Archaeosphaeroides.
Из несколько более молодых отложений (абс. возраст около 2500 млн. лет) извест-

1Следует сказать, что совершенно единых данных о возрастных границах этих подразделений нет. Б. С. Соколов (1984) указывает для венда 650±10–570 млн. лет, М. Ф. Глесснер (1984) для нижней границы венда приводит возраст 680–700 млн. лет, а для нижней границы эдиакария, рассматриваемого в качестве части венда, — 650–660 млн. лет.

Около 680 млн. лет указана граница венда и в «Геохронологической таблице», опубликованной коллективом авторов (Друщиц и др., 1984). Наконец, китайские специалисты верхнюю часть докембрия называют «синийской системой». Ее возраст 800–610±10 (Син Юйшен, 1984).
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ны уже продукты жизнедеятельности синезеленых — строматолиты и так называемые микрофоссилии (онколиты, катаграфии). В кремнистых породах свиты Ганфлит (абс. возраст около 1900 млн. лет) в Канаде обнаружены остатки не только нитевидных (Gunflintia, Animinea, Entospheroides, Archaeorestis), округлых (Huroniospora), но и звездчатых форм (Eoasterion).
Из среднего рифея (абс. возраст около 1200 млн. лет) установлены первые следы жизнедеятельности организмов в виде следов ползания, зарывания, копролитов. В еще более молодых отложениях серии Бурра в Австралии (900–1050 млн. лет) найдены остатки не только синезеленых, но и, что крайне интересно, какие-то тельца, несколько напоминающие репродуктивные органы некоторых современных грибов. Примерно того же возраста находки в верхнерифейской свите Баттер-Спрингс в Центральной Австралии (абс. возраст около 900 млн. лет), где установлено уже около 30 видов, принадлежащих к 24 родам, в основном синезеленых. Однако некоторые формы сходны с зелеными и пиррофитовыми водорослями, с грибами и бактериями. В районе Алис-Спринг из той же свиты установлено уже 42 вида (Крылов, Васина, 1975). По-видимому, одной из наиболее характерных особенностей этих этапов развития органического мира является полное отсутствие каких бы то ни было организмов, имеющих минерализованный скелет и даже достаточно упругий органический скелет: «В верхнем рифее достаточно достоверно известны лишь следы жизнедеятельности организмов, но не сохранились отпечатки самих животных — по-видимому, покровные оболочки были слишком слабые. Зато в рифее фантастического развития и разнообразия достигли карбонатные строматолиты — образования, обязанные своим происхождением жизнедеятельности синезеленых водорослей и, вероятно, бактерий» (Соколов, 1979, с. 49).

Следует, правда, оговориться, что, по-видимому, многие данные нуждаются в проверке. К Геологическому конгрессу 1984 г. была опубликована коллективная работа под редакцией И. В. Шопфа (Earth's earliest..., 1983) об эволюции ранней биосферы. Абсолютно достоверными считаются строматолиты из Австралии, возраст которых около 3,5 млрд. лет. Установлено, что в настоящее время известно пять разных категорий микрофоссилии, принадлежащих к прокариотам. Данные о микрофоссилиях архея очень отрывочные, достаточно обильными они становятся только примерно с рубежа в 2,8 млрд. лет, т. е. даже не с самого начала протерозоя. Считается, что эукариоты появились около 1,5 млрд. лет назад.

С какими же событиями в истории Земли были более или менее связаны во времени ранние этапы развития органического мира? Кажется, большинство исследователей считают, что одним из основных было изменение состава атмосферы, а именно обогащение ее кислородом. Возможно, были также и иные события, влиявшие на ускорение или замедление развития разных групп прокариот. Так, Л. И. Салоп (1977, с. 9, 10) считает, что значительный скачок в развитии органического мира, происшедший около 2500 млн. лет назад (т. е. на рубеже архея и протерозоя), коррелирует по времени с мезопротерозойским оледенением. Достаточно очевидно, что биота рассматриваемого времени была самостоятельным, очень важным и достаточно своеобразным этапом развития органического мира. Именно тогда были заложены возможности дальнейшего развития биосферы — благодаря фотосинтезу прокариот возникла атмосфера, пригодная для существования более высокоорганизованных существ, возникли эукариоты.

Исключительный интерес для познания истории развития органического мира имеет самый конец докембрия, выделяемый под названием эдиакария, или венда, иногда называемый также «терминальным рифеем». Первоначально богатые остатки представителей разных групп беспозвоночных были найдены в местности Эдиакара в Австралии.

Позже остатки мягкотелых беспозвоночных были найдены и в СССР в отложениях вендского яруса. Особенно прославились остатки организмов из местонахождений севера Русской платформы, в частности, так называемая «Беломорская биота», детально исследованная М. А. Федонкиным (1981). В настоящее время известны и другие местонахождения остатков организмов венда на нашей территории, правда, не столь
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богатые, как Беломорские. Приведем только основные данные об органическом мире того времени, так как он достаточно подробно охарактеризован в специальной работе М. А. Федонкина (1983) и статье Б. С. Соколова и М. А. Федонкина (1984), подготовленной в связи с 27-м геологическим конгрессом.

Из вендских отложений известны остатки продуктов жизнедеятельности прокариот, фитопланктон, грибы, в том числе актиномицеты, разнообразные многоклеточные водоросли как с минерализованным, так и с неминерализованным слоевищем, разнообразные отпечатки многоклеточных животных. Последние исключительно своеобразны и многочисленны. Они относятся как к Radialia, так и к Bilateria. Среди радиалий М. А. Федонкин выделяет группы форм с осью симметрии бесконечно большого порядка, осью симметрии неопределенного и определенного порядка (трехлучевые, четырехлучевые, шестилучевые). Среди билатерий различаются несегментированные и сегментированные формы — полимерные и олигомерные (Федонкин, 1983). К радиалиям принадлежат различные медузоидные формы, а к билатериям — червеобразные и группы, напоминающие членистоногих. Кроме одиночных, из венда известны остатки и колониальных форм.

Всего разными авторами из отложений этого возраста описано не менее 50 родов, большинство родов монотипические, но имеются и включающие по нескольку видов.

Характернейшей особенностью докембрийских беспозвоночных является отсутствие минерализованного скелета, известны только отпечатки. Вполне вероятно, однако, что в ряде групп был процесс уплотнения тканей, что и позволило хорошо сохраниться отпечаткам. Впрочем, как указывают Б. С. Соколов и М. А. Федонкин (1984), в самом конце венда появились «очень мелкие организмы с минеральными скелетными образованиями».

Интересной особенностью радиалий, являющихся преобладающим элементом в вендской фауне, было наличие у некоторых форм трехлучевой симметрии (Федонкин, 1983). Такой тип симметрии почти неизвестен на более поздних этапах развития животного мира. Вызывает законное удивление наличие среди этих относительно просто организованных животных очень крупных форм. Некоторые медузоиды достигали в диаметре до полуметра и даже метра, а австралийские сегментированные беспозвоночные из рода Dickinsonia могли достигать до метра в длину (Федонкин, 1983).

На сегодняшний день являются загадкой билатеральные сегментированные организмы со скользящей метамерией (Федонкин, 1983).

Имеются указания в литературе даже на находку в вендских отложениях р. Онеги каких-то странных остатков, напоминающих обрывки туники оболочников (Чистяков и др., 1984). Безусловно, такого рода остатки требуют самого тщательного изучения. Существование оболочников в венде должно говорить о длительном пути эволюции низших хордовых, являющихся, как известно, вторично упростившимися организмами.

Систематическая принадлежность подавляющего числа форм вендских беспозвоночных неизвестна. Несколько условно часть из них относят к кишечнополостным и к некоторым группам так называемых «червей», но гарантировать действительную принадлежность их к этим стволам животного мира по отпечаткам невозможно. Очевидно, что ряд групп принадлежит к совершенно особым классам и типам, характерным только для докембрия. Таковы, в частности, формы, относимые к особому типу Petaloname.
Вызывает удивление факт, что в венде мы уже обнаруживаем фауну, состоящую из ряда групп безусловно очень высокого таксономического ранга, происхождение которой неизвестно. Интересна мысль, высказанная М. А. Федонкиным (1983), допускающим, что на ранних стадиях эволюции каждая новая особенность в строении организма могла иметь огромное значение для дальнейшего развития групп. Это сделало возможным формирование групп высокого ранга, отличающихся типом симметрии и архитектоникой, в относительно короткий срок.

Причины, послужившие толчком к столь быстрому развитию биоты в конце докембрия, не вполне ясны. Существуют разные предположения. Л. И. Салоп указывает, что эдиакарская фауна приурочена ко времени между двумя эпипротерозойскими оледенениями (Салоп, 1977, с. 11). Возможное влияние оледенений допускает и М. А. Федон-
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кин (1983, с. 4). В его работе, неоднократно нами упоминаемой, приводится и ряд других гипотез, объясняющих возможность столь крупной вспышки формообразования в органическом мире в венде. Указывается на значение увеличившегося количества кислорода, на увеличение площади шельфа и возрастание роли апвеллинга и некоторые другие.

В то же время нельзя забывать, что условия, существовавшие на дне докембрийских морей, видимо, очень резко отличались от условий почти всех бассейнов палеозоя— кайнозоя. Л. Ш. Давиташвили (1971, с. 113) справедливо считает, что в докембрии существовали исключительно благоприятные условия для сохранения отпечатков и слепков мягкотелых животных. Он объясняет это малым количеством хищников, незначительным количеством или полным отсутствием трупоядов на дне и, сколь это ни странно, слабой деятельностью бактерий гниения.

Не вполне ясна и судьба всех этих групп в конце венда. Установлено, что в верхнем венде резко сокращается численность и разнообразие микрофитопланктона, хотя причина этого явления не ясна. Видимо, бесследно исчезает из летописи и большая часть вендских беспозвоночных. Не ясно, сколько велико было это вымирание на самом деле — охвачена ли им была вся масса таксонов беспозвоночных или элиминировались только крупные формы.

В связи с этим в настоящее время трудно говорить определенно и о связи вендской биоты с кембрийской, вернее, о степени преемственности последней. Безусловно, какие-то связи сохранились. Высказывается мнение, что трехлучевые кишечнополостные венда могли дать своеобразную группу ангустиокреид в кембрии, а четырехлучевые — кону-ляриид (Соколов, Федонкин, 1984, с. 4).

Высказывается интересное предположение о том, что одной из причин вымирания некоторых типично вендских групп, которые пассивно улавливали органический детрит, было появление предков организмов, получивших дальнейшее развитие в раннем кембрии. Освоив пелагиаль, эти мелкие организмы могли резко обеднять планктонный дождь, опускающийся на дно (Соколов, Федонкин 1984). В то же время очевидных предков различных мелких скелетных организмов, характерных для раннего кембрия, в вендских отложениях не обнаружено (Федонкин, 1983, с. 105). Вполне возможно, что в настоящее время мы еще не знаем звеньев этой великой цепи.

И. В. Валентайн (Valentine, 1973) приводит три теоретически возможных схемы филогенетических связей метазоа. Можно предположить, что от какого-то общего корня только в эдиакарии началась усиленная радиация различных ветвей метазоа и эти ветви продолжали существовать в фанерозое. Не исключен вариант, что от небольшого числа эдиакарских групп только в начале фанерозоя возникло значительное число новых групп. Теоретически возможно предположить, что метазоа возникли давно и уже в докембрии существовали их разные стволы, о которых мы просто ничего не знаем.

Что касается прокариот, то их основные группы, возникнув в раннем докембрии, очевидно, не претерпевали в дальнейшем принципиальных изменений. Нельзя, конечно, полагать, что прокариоты совершенно не изменились, что у них полностью отсутствовала эволюция. Л. Ш. Давиташвили (1971) считал, что бактерии, существовавшие на первых этапах развития группы, должны были уступать современным по высоте организации, разнообразию, интенсивности воздействия на среду и т. д.

Так или иначе, даже с учетом всех сделанных оговорок биота венда безусловно была очень своеобразным этапом в развитии органического мира.

ПАЛЕОЗОЙСКАЯ ЭРА

Для палеозоя характерно появление и становление всех типов и подавляющего большинства основных групп организмов. Особенно бурно этот процесс идет в кембрии и ордовике, когда возникает за сравнительно короткий промежуток времени несколько десятков классов беспозвоночных и появляются первые позвоночные. Однако жизнь в это время, видимо, сосредоточена только в морях и в значительной степени в реках. В силуре начинаются попытки выхода живых существ на сушу. В девоне этот процесс уже шел весьма активно, а в карбоне животный и растительный мир овладел
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большей частью поверхности планеты. На девон и карбон приходятся и очень сильные изменения в таксономическом составе органического мира — появляются наземные позвоночные (амфибии и пресмыкающиеся) и высшие растения. В перми начинается крупная перестройка органического мира — значительное вымирание одних групп, смена доминирующих форм в других группах и т. д. Однако коренных изменений не происходит — все идет на внутриклассном уровне.

Все эти события проходили на фоне сильного изменения облика земной поверхности. Как считают, в южном полушарии с начала палеозоя существовал единый суперконтинент — Гондвана. Он включал значительные части современных Южной Америки, Африки, Австралии, полуострова Индостана и Антарктиды. В северном полушарии картина была значительно сложнее. В кембрии уже существовали Северо-Американская, Восточно-Европейская и Азиатская платформы. Несколько позже, а именно в начале девона, в результате одной из фаз горообразования (как будет сказано ниже, их в палеозое было много) происходит слияние Североамериканской и Восточно-Европейской платформ. В карбоне и перми, во-первых, эта единая масса слилась с Азиатской платформой, образовав так называемую Лавразию, а во-вторых, западная часть этого колоссального материка соединилась с Гондваной. Возникла так называемая Пангея.

Указанные процессы были связаны с рядом фаз горообразования, приводивших, как правило, к возникновению мощных горных систем по краям названных платформ, что и приводило к их слиянию. О количестве этих фаз единого мнения нет. По мнению одних исследователей, их в палеозое было 14 (Монин, 1977), по мнению других— 10 (Балуховский, 1974). Назовем основные: салаирская в позднем кембрии, таконская в конце ордовика—начале силура, арденская на рубеже силура и девона, акадская в среднем—верхнем девоне, бретонская в начале карбона, судетская в середине карбона, астурийская в среднем—позднем карбоне, уральская на рубеже карбона и перми, заальская в перми, пфальцская на рубеже перми и триаса (Друщиц и др., 1984).

Фазы горообразования вели не только к общему изменению конфигурации материков, но и влияли на ход трансгрессий и регрессий. Как правило, каждая фаза складчатости сопровождалась более или менее длительной регрессией моря. Иногда трансгрессии и регрессии сменялись довольно часто и охватывали очень большие территории, иногда они были более длительными. Из пяти периодов палеозоя наибольшие трансгрессии (на площади современных материков) наблюдались в ордовике. Считается, что это был наиболее талассократический период вообще за весь фанерозой. Наиболее геократическим периодом палеозоя был пермский, когда почти вся территория, известная нам ныне, была сушей. Эти изменения облика земного шара не могли не сказаться на климате.

Таким образом, развитие органического мира палеозоя происходило на фоне очень сильных изменений лика Земли — изменения размеров и контуров континентов, возникновения новых горных систем, непрерывной смены трансгрессий и регрессий, т. е. появления и исчезновения значительной площади шельфовых морей, почти всегда благоприятных для жизни, изменения климатической зональности.

Интересно проследить более внимательно, как это сказывалось на развитии органического мира по отдельным периодам.

Кембрийский период

Кембрийский период (абс. возраст 570±20; 490±15 млн. лет)1 является, пожалуй, наиболее интересным из периодов палеозоя, так как в это время формируются почти все известные нам типы животных.

Вопрос о прямой преемственности докембрийских и кембрийских биот не вполне ясен. Необходимо иметь в виду, что в некоторых случаях вопрос о преемственности очень тесно связан с точкой зрения автора на положение нижнего рубежа кембрия.

1Существуют и другие цифры. Указывают возраст нижней границы кембрия 570 ± 20 млн. лет, а верхней 480 ± 15 (Друщиц и др.. 1984) и 550 ± 30, 500 ± 20 (Бондаренко, Михайлова, 1984).
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Как правило, в настоящее время его проводят по появлению первой скелетной фауны. Однако существует точка зрения, что его следует проводить по слоям с первыми трилобитами, так как по мере развития наших знаний слои с первыми мелкими скелетными организмами, часто неизвестной систематической принадлежности, «опускаются» все ниже и граница «скользит» вниз (Zhang Qinwen et al., 1984). Вряд ли такое решение вопроса правильно.

И. В. Валентайн справедливо указывает, что появление скелета следует рассматривать в качестве очень важного шага в эволюции организмов, так как в ряде случаев скелет входит в план строения животного и без него такой организм невозможен (Valentine, 1973). Мы согласны с указанным автором, хотя следует оговориться, что в некоторых случаях минерализованному скелету мог предшествовать достаточно прочный органический, при котором план строения мог быть тот же самый. Кроме того, необходимо иметь в виду необычайную пластичность организмов. Так, у брюхоногих моллюсков скелет может вторично исчезать, но план строения не меняется. У бокаловидных брахиопод одна из створок может столь сильно видоизменяться, что была даже сделана попытка выделения этой группы в особый класс. Это предложение большинством исследователей принято не было, так как план строения брахиопод не изменился.

Однако даже с этими оговорками приходится говорить о том, что возникновение минерализованного скелета было величайшим шагом вперед в эволюции животного мира, так как открыло новые возможности для существования самых разнообразных форм в различных условиях. Групп этих известно действительно много, только таксонов, могущих претендовать на положение класса, не менее 45. Появились археоциаты и крибрициаты, систематическое положение которых не вполне ясно, несколько групп неопределенного положения — ангустиокреиды, камениды и т. д. Следует особо отметить, что у ряда групп неясной систематической принадлежности, т. е. скорее всего являющихся совершенно особыми ветвями органического мира, скелет был фосфатный, а не карбонатный. Не исключено, что в некоторых случаях могло быть и замещение карбоната фосфатом, или он откладывался посмертно по органической раковине, но доказать это реально для всех остатков пока невозможно.

С конца кембрия существовали рецептакулиты — группа, положение которой дискуссионно. Достаточно разнообразные формы, иногда объединяемые в понятие «черви» (аннелиды, хиолитгельминты, колеолиты). Весьма своеобразны кембрийские членистоногие, представленные не только очень характерными для кембрия трилобитами, а также хелицеровыми и ракообразными, но и рядом небольших групп, относительно систематической принадлежности которых идут дискуссии. Совершенно очевидно, что они принадлежат не к названным выше классам, а к каким-то другим. О числе этих классов, их названиях и объеме единого мнения нет (Старобогатов, 1985).

Из моллюсков достаточно хорошо известны моноплакофоры, ростроконхи, двустворки, полиплакофоры, гастроподы, цефалоподы. Интересно, что, как и для членистоногих, для этого типа также установлено довольно значительное число форм, систематическое положение которых совершенно неясно (Yochelson, 1978).

Очень характерны для кембрия, причем уже раннего, две группы, рассматриваемые в качестве классов,— стенотекоиды (пробивальвии) и хиолиты. Первую, как показывает ее второе название, первоначально относили к моллюскам, но потом в этом стали сомневаться. Вторая всегда вызывала дискуссии, хотя большинство авторов относили ее к моллюскам. В последнее время, видимо достаточно обоснованно, хиолитов рассматривают в качестве особого типа Hyolithozoes (Сысоев, 1984).

Брахиоподы представлены как инартикулятами, так и артикулятами, правда, первые появились рано, а вторые — только в конце кембрия. Исключительно разнообразен мир иглокожих. Из кембрия известны представители по крайней мере восьми классов этого типа (ктеноцистоидеи, стилофоры, гомостелеи, эокриноидеи, камптостроматоидеи, гомойостелеи, эхматокринеи, эдриоастероидеи)1. Примерно с середины кембрия появляются граптолиты, двустворки, а также цефалоподы.

1В настоящее время идет процесс очень активного изменения классификации типа иглокожих. В данной работе мы придерживаемся системы, предложенной Ю. А. Арендтом (1983).
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Обнаружены конодонты — своеобразные остатки, принадлежащие животным особого типа, более или менее близкого к щетинкочелюстным. Наконец, в отложениях верхнего кембрия США найдены остатки бесчелюстных — гетерострак.

Следует сказать, что все названные группы появились (точнее, стали известны в ископаемом состоянии благодаря возникновению твердого скелета) не одновременно. Из отложении самого начала кембрия (томмотского века) известны 10–12 видов гастропод (в том числе спиральных), около 10 видов хиолитов, 12–15 видов археоциат, незначительное число видов проблематичных организмов — томматид и хиолитгельминтов. У подавляющего большинства скелет был карбонатный и лишь у некоторых — фосфатный (Розанов, 1979).

Вполне вероятно, что дальнейшие исследования позволят несколько определеннее судить о моменте возникновения первых форм с минерализованным скелетом. Пока это сделать довольно трудно, так как не всегда ясен возраст отложений. Так, в Канаде, в отложениях, расположенных на 934 м ниже уровня слоев с самыми древними в Северной Америке трилобитами, найдено довольно значительное число остатков раковинных организмов не всегда ясной систематической принадлежности (Morris, Fritz, 1980); точный возраст отложений неизвестен.

Очень интересно сообщение о кембрийской фауне моллюсков яруса мейшуцунь на р. Янцзы в Китае. По мнению автора, эти отложения древнее томмотских. Тем не менее из них описано 62 рода и 121 вид моллюсков, принадлежащих к нескольким классам. Преобладают моноплакофоры — 47 родов и 101 вид (Wen, 1984).

Несколько позже становятся известны брахиоподы, трилобиты, филлоподы, остракоды, некоторые группы других членистоногих, стенотекоиды, двустворки. Позже других появляются цефалоподы, о происхождении которых пока единого мнения нет. Некоторое удивление может вызвать тот факт, что одна из достаточно примитивных групп органического мира — коралловые полипы — достоверно известна также только со второй половины кембрия. Это странно, потому что, как сказано выше, некоторые группы этого типа известны уже в позднем докембрии. Не исключено, что коралловые полипы первоначально были только бесскелетными и поэтому не сохранились в ориктоценозах.

Особой известностью пользуются сланцы Берджис среднекембрийского возраста в Британской Колумбии, откуда более чем за полустолетие изучения этих местонахождений описано более сотни родов различных животных. Среди них резко преобладают членистоногие, иногда очень хорошей сохранности, известны также черви, губки, кишечнополостные и ряд других групп. Видимо, эти местонахождения могут дать еще очень много интересного материала, как это видно из статьи коллектива авторов, опубликованной в последнее время (Collins et al., 1983). По данным этих исследователей, имеется 15 местонахождений с фауной, расположенных на протяжении 20 километров. Фауна происходит с четырех стратиграфических уровней и принадлежит к нескольким разным ископаемым сообществам. К одному из уровней приурочена знаменитая «фауна Уолкотта», содержащая ряд очень своеобразных остатков неясной систематической принадлежности, служащих объектом оживленных научных дискуссий.

Интересно, что несколько классов характерны только для раннего кембрия, так как, возникнув в начале этого периода, они вымерли или почти вымерли довольно скоро после своего возникновения. Это археоциаты, крибрициаты и один класс иглокожих: камптостроматоидеи. Необходимо отметить, что археоциаты широко представлены в раннем кембрии почти по всему земному шару и вместе с водорослями были основными строителями различных рифоподобных образований. На смену ушедшим появились новые классы членистоногих, моллюсков, иглокожих, возникавшие как в среднем кембрии, так и в позднем. Надо сказать, что и из них некоторые быстро вымерли (ктеноцистоидеи, гомостелеи, эхматокринеи). Правда, это касается уже только форм, появившихся в середине кембрия; все группы, возникшие в конце кембрия, благополучно перешли в ордовик.

Подавляющее большинство классов, которые существовали очень недолгое время, были весьма невелики по объему и включали незначительное число подчиненных таксонов. Исключением являются археоциаты, успевшие быстро расселиться по всему
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земному шару и включавшие несколько отрядов, много семейств, родов и видов.

Таким образом, несмотря на достаточно бурный процесс смены групп высокого таксономического ранга, мы не можем говорить о катастрофическом вымирании кембрийской биоты ни в конце периода, ни на каком-либо другом уровне кембрия. Во-первых, оно не было одновременным, во-вторых, не повело к радикальной смене органического мира. Значительное число классов из разных типов, возникших в кембрийском периоде, не только перешли в ордовик, но и продолжали существовать в течение нескольких периодов. Это трилобиты, хиолиты, эдриастероидеи, эокриноидеи, ростроконхи, граптолиты, некоторые бесчелюстные. Можно указать и классы, существующие с кембрия до настоящего времени: некоторые классы губок и кишечнополостных, моноплакофоры, гастроподы, бивальвии, цефалоподы, инартикуляты, артикуляты, причем если брахиоподы в настоящее время являются небольшой, возможно, угасающей группой, то гастроподы и бивальвии находятся в состоянии расцвета.

Из растений в кембрийское время доминировали синезеленые и красные водоросли, являвшиеся, наряду с археоциатами, основными строителями биогерм. В значительном числе известны и различные представители фитопланктона, систематическое положение которых, как кажется, не вполне ясно до настоящего времени.

Вызывает удивление резкое уменьшение количества строматолитов в кембрии по сравнению с докембрием (Schopf, 1983, с. 214). Точного объяснения этому процессу нет. Думается, что не исключен вариант исчезновения ряда групп строматолитообразователей на рубеже в конце протерозоя. Вполне возможно, однако, что на строителях этих остатков сказалось изменение условий и массовое появление различных форм с минерализованным скелетом.

Каковы же были условия, в которых развивалась кембрийская биота, что могло служить толчком ее столь пышному и быстрому расцвету и смене многих групп?

В основном жизнь процветала на шельфе в условиях достаточно теплых морских бассейнов с температурой воды не менее 25°. Условия были, во всяком случае в раннем кембрии, достаточно однообразными, что способствовало миграции фаун и образованию сходных фаунистических комплексов в разных местах земного шара.

Следует иметь в виду, что в течение всего периода условия существования неоднократно менялись. Трансгрессии сменялись регрессиями, шла климатическая дифференциация и образование биогеографических провинций. Все это сказывалось на развитии групп.

Вполне вероятно, что были и некоторые другие причины, способствовавшие возникновению и быстрому развитию в кембрии, особенно в его первой половине, групп высокого таксономического ранга, т. е. очень сильно отличавшихся друг от друга. В какой-то степени это было похоже на то, что происходило в венде. Вполне возможно, что и некоторые причины были весьма сходными.

Нет необходимости детально излагать различные теории, опубликованные по этому поводу разными исследователями. Достаточно подробно об этом сказано в работах А. С. Монина (1977), М. А. Федонкина (1983). Скажем только, что в качестве причин, способствовавших быстрому развитию органического мира в кембрии, указывается возрастание количества кислорода, раскол докембрийского суперконтинента на отдельные плиты и сопровождавшие его трансгрессии, различные экологические моменты, связанные с коэволюцией различных групп и т. д. Указывается также на влияние оледенении (Салоп, 1977). Высказывается предположение, что возникновение минерализованного скелета могло быть связано с увеличением количества кальция в морях, явившимся результатом размыва карбонатных построек докембрия (Колосов, 1979, с. 25).

Вряд ли можно найти какое-то одно объяснение для изменений, происходивших в биоте кембрия. Существует еще ряд нерешенных проблем палеогеографии кембрия, океанографии того времени и т. д., с которыми теснейшим образом было связано и развитие органического мира (Пальмер, 1984; Розанов, 1984).
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Ордовикский период

Ордовикский период (абс. возраст 490±15, 435±10 млн. лет)1 также довольно богат событиями в развитии органического мира, хотя и не в такой степени, как кембрий. Из последнего в ордовик перешло 30–35 классов беспозвоночных животных. Уже в раннем ордовике появляются тип мшанок и новые классы из других типов.

Особенно удивительна в этом отношении судьба иглокожих. Из отложений этого периода известны представители 15 новых классов (ромбифер, диплопорит, парабластоидей, бластоидей, коронат, гемистрептокриноидей, криноидей, эхиноидей, голотуроидей, офиоцистоидей, сомастероидей, астероидей, офиуроидей, эдриобластоидей, циклоцистоидей). Такого «взрыва» формообразования в ранге классов не знал ни один тип за всю историю развития животного мира. Часть этих классов появилась уже в раннем ордовике, часть в среднем. Три класса (эдриобластоидеи, парабластоидеи, гемистрептокриноидей), появившиеся в начале ордовика, в середине его уже вымерли. Однако все классы, дожившие до настоящего времени (криноидеи, сомастероидеи, астероидеи, офиуроидеи, эхиноидеи, голтуроидеи), возникли также в ордовике. Именно тогда тип как бы сформировался окончательно, кембрийский же этап был своего рода «предварительным поиском наиболее удачных форм».

Исключительно интересна также судьба головоногих моллюсков. В какой-то степени она подобна судьбе иглокожих. В кембрии головоногие были представлены небольшим числом сравнительно мелких форм. До последнего времени считалось, что все они принадлежат к одному или двум отрядам. В самом конце семидесятых годов появилась работа по Китаю, в которой описаны представители еще двух новых, видимо, характерных только для рубежа кембрия—ордовика (Chen Yun-yuan et al., 1979).

В ордовике происходит своеобразный «взрыв» в формообразовании головоногих. Появляются представители всех основных подклассов этой группы: наутилоидей, актиноцератоидей, эндоцератоидей, ортоцератоидей; исключительно велико и разнообразие размеров — от совсем небольших форм, измеряемых первым десятком сантиметров, до наиболее крупных из беспозвоночных за все время их существования — эндоцератоидей, раковины которых достигали в длину нескольких метров. Исключительно загадочна судьба эндоцератоидей. Появившись в ордовике, эта группа быстро достигла расцвета и занимала весьма заметное место в биоте данного времени, но к концу периода столь же быстро вымерла.

Можно указать и другие группы, для которых ордовик был основным периодом «формирования типа». Из восьми известных отрядов замковых брахиопод (принимая отряды по «Основам палеонтологии») четыре возникли в ордовике (строфомениды, ринхонеллиды, атрипиды, спирифериды), один (пентамериды) возник в конце кембрия, но его расцвет был в ордовике и силуре, один (ортиды) в кембрии был представлен очень небольшим числом форм, а с начала ордовика стал очень быстро развиваться. Всего из ордовика известно около 70 семейств брахиопод, из которых около 30 появились с начала периода, а около 20 — с середины. Правда, происходило и значительное вымирание — в середине ордовика вымерло также около 20 семейств брахиопод.

Достаточно сходно и историческое развитие мшанок. С самого начала периода становятся известными отряды трепостомат, цистопорат, циклостомат, ктеностомат, и криптостомат. Вне всякого сомнения, некоторые из них появились еще в кембрий, так как уже на ранних этапах своего существования в ордовике они представлены значительным числом форм. Особенно интересны в этом отношении трепостоматы, для которых расцвет как бы совпадает с моментом, с которого их остатки известны в ископаемом состоянии.

Появляется ряд групп высшего ранга среди коралловых полипов — как табулят, так и четырехлучевых и среди двустворчатых моллюсков. Из членистоногих для ордовика характерны эвриптериды, обитавшие, возможно, в пресных и солоновато-водных бассейнах и достигавшие иногда почти двухметровой величины.

1Существуют и другие цифры: 500 ± 20, 440 ± 15 млн. лет (Бондаренко, Михайлова, 1984); 485±15, 435±15 (Друщиц и др., 1984).
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Очень важным событием, которое произошло в ордовике, было появление в достаточно большом количестве древнейших позвоночных — бесчелюстных. Сам факт возникновения группы, как выше уже сказано, имел место в кембрии, но только с ордовика стал известен ряд отрядов агнат, часть из которых установлена с начала периода, часть — примерно с его середины.

Пока трудно точно говорить о тех изменениях, которые произошли в ордовике в растительном мире. Высказывается предположение, что в это время уже существовали мхи, а возможно, и плауновидные (Друшиц, Обручева, 1971, с. 362). Л. Ш. Давиташвили допускал существование в ордовике (и даже раньше) своеобразной группы нематофитов (1971, с.57).

К великому сожалению, нельзя ничего сказать о факторах, позволивших так успешно развиваться ряду новых основных стволов животного царства. Единственное, что вполне доказуемо, это что первая половина периода была временем очень большой трансгрессии и возникновения огромных пространств шельфовых морей. Вполне вероятно, что значительное увеличение площади шельфовых морей и отсутствие крупных и серьезных хищников в морях (за исключением трилобитов и головоногих моллюсков) способствовало свободному развитию всех групп.

Имеются указания на присутствие ледниковых образований в верхнем ордовике Сахары, Марокко, Южной Африки, Северной Америки, Европы (Салоп, 1977). Правда, мы не совсем ясно представляем себе условия существования в морях ордовика. Л. Ш. Давиташвили (1971, с. 216) обращает внимание, что «среди фаций ордовика и силура очень видное место имеют фации граптолитовых глинистых сланцев», которые «занимают обширные площади в Европе, Азии, Северной Америке, Южной Америке, Африке, Австралии».

Силурийский период

Силурийский период является одним из самых коротких периодов истории Земли (абс. возраст 435+10, 400+10 млн. лет).

Господствующими группами в морях остаются кишечнополостные, моллюски, мшанки, брахиоподы, граптолиты. Появляются новые классы — афросальпингоиды, тентакулиты, бластоидеи. Первый из них существовал очень небольшое время, тентакулиты хорошо известны и в девоне, а последний оказался значительно более долговечным. В конце силура вымирает ряд групп кораллов, граптолитов и некоторых других. Продолжают существовать бесчелюстные и, что представляет значительный интерес, появляются первые челюстноротые, принадлежащие к рыбам — акантодам.

Из растений господствуют все еще водоросли, но в конце силура появляются псилофитовые и известны уже достоверно плауновидные. Это безусловно было важным событием, так как тем самым положено начало освоения суши представителями мира растений. М. М. Камшилов (1979, с. 53) считает, что главным событием силура было массовое завоевание суши растениями. Он полагает, что выходу на сушу способствовала регрессия моря, наступившая во второй половине силура в результате таконской фазы складчатости.

Из отложений верхнего силура известна своеобразная группа нематофитов. Образ жизни этих организмов не вполне ясен, не исключено, что они могли обитать в тех же условиях, что и псилофиты. Давиташвили (1971) пишет, что, вероятно, существовала даже особая нематофитовая флора, возможно, появившаяся еще в позднем протерозое и продолжавшая существовать в раннем палеозое—девоне, а возможно, в лице отдельных представителей и позже. Все же, несмотря на попытки завоевания суши, органический мир силура практически оставался морским. Биосфера имела еще одностороннее развитие.
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Девонский период

Девонский период (абс. возраст 400±10, 345±10 млн. лет)1, вне всякого сомнения, является одним из наиболее интересных и важных для понимания дальнейшей судьбы биосферы, так как именно тогда произошло достаточно широкое освоение растениями и животными суши, тогда возник ряд групп организмов, в течение долгого времени сохранявших господство в биосфере.

Из силура в девон перешло около 50 классов беспозвоночных животных. В раннем девоне же вымирают гомойостелеи, в среднем перестают существовать стилофоры, диплопориты, циклоцистоидеи, а в конце — ромбиферы. Значительные изменения произошли и в ряде других групп беспозвоночных. В первую очередь надо указать головоногих моллюсков, среди которых с середины девона стал известен подкласс аммоноидей, играющий главенствующую роль в этом классе до конца мела. Примерно с середины же девона появился отряд наутилид, последние представители которого существуют и ныне. Видимо, в девоне появились и первые внутреннераковинные. Судьба некоторых групп поистине загадочна. В позднем девоне от аммоноидей из отряда гониатитов возник очень своеобразный отряд климений, отличающихся от настоящих аммонитов в основном единственным признаком — не вентральным, а дорсальным сифоном. Климений пережили довольно быстрый расцвет, расселились весьма широко по земному шару, но на рубеже девона и карбона внезапно полностью вымерли. Значительные изменения происходят среди брахиопод, которые вообще переживают в девоне свой расцвет — известно около 320 родов, принадлежащих к 10 отрядам. В конце периода вымирает отряд пентамерид и почти вымирают отряды атрипид и строфоменид, очень сильно сокращаются ортиды. Значительное вымирание произошло среди граптолитов, осталось мало хиолитов, видимо, вымерли тентакулиты2.

Очень важные изменения произошли в типе членистоногих. Во-первых, к концу периода полностью вымерло три отряда трилобитов (одонтоплеурида, лихида, факопида) и остался всего один (илленида). Во-вторых, начался расцвет хелицерат, занимающих в биосфере достаточно заметное место до настоящего времени. Если в силуре были известны представители только меростомат и скорпионоподобных (из которых последние начали освоение суши), то теперь к ним добавились клещи и пауки.

Процесс вымирания в разных группах происходил не одновременно, но в литературе отмечается, что особенно резкая смена фауны была приурочена к середине позднего девона: «на границе франского и фаменского ярусов происходит настолько коренная смена фаун, что она даже превышает в планетарном масштабе смену на границе силура и девона» (Липина, Рейтлингер, 1976, с. 107).

Исключительно важные события произошли в типе позвоночных. Как выше было сказано, еще с кембрия существовала очень своеобразная группа агнат, единственных представителей позвоночных в морях раннего палеозоя. Эта группа продолжала существовать и в девоне. В девоне появляется ряд больших групп рыб. С начала периода стали известны плакодермы, несколько позже в палеонтологической летописи появляются хрящевые, актиноптеригии, двоякодышащие и кистеперые. Видимо, процесс коэволюции разных групп рыбообразных и рыб был достаточно сложен — примерно в середине девона исчезают из палеонтологической летописи бесчелюстные, а к концу девона — плакодермы. Мы умышленно сказали, что бесчелюстные исчезли из палеонтологической летописи, так как о происхождении и родственных связях современных бесчелюстных — миног — ничего не известно.

Девонский период справедливо иногда называют «веком рыб». Морская биота резко изменилась — появились группы относительно, а иногда и не относительно подвижных хищников, что повело к нарушению сложившихся трофических связей. Исключительно важным событием было возникновение среди рыб форм, по своим

1Имеются, как и для других периодов, и несколько иные данные о возрасте, но так как различия не очень велики, мы их не приводим.
2Судьба тентакулитов не очень ясна, так как имеются данные о находке каких-то тентакулитоподобных остатков из более поздних отложений. Но даже если это и тентакулиты, то, видимо, это была какая-то реликтовая небольшая ветвь.
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анатомичевким особенностям способных приспособиться к воздушному дыханию и осуществить выход на сушу. Это и произошло во второй половине девона, когда на арену вышли амфибии.

Выход животных на сушу был великим событием. Освоение суши было связано с огромными перестройками в организме животного, перестройками, могущими быть приравненными к другим крупнейшим событиям — к ароморфозам. Как пишет П. А. Коржуев (1974), переход на сушу был связан с резким увеличением количества крови и гемоглобина у животных. В связи с этим происходит и смена органов кроветворения. Если у рыб очагами синтеза гемоглобина являются селезенка и почки, то у наземных животных таковым становится костный мозг.

Столь же важные изменения произошли в растительном мире. Если в силуре для суши были известны только псилофитообразные (Zosterophylophytina, Rhyniophytina), то в девоне, кроме этих групп, достигших расцвета, уже известны достоверные плауновидные, членистостебельные, прапапоротники, возможно, папоротники и даже голосеменные (прогимноспермы, а в конце периода — птеридоспермиды). Правда, группы появлялись не одновременно. Как пишет Давиташвили, в раннем девоне псилофитовидные населяли еще прибрежную, самую влажную зону суши. В среднем—позднем девоне появляются высокоорганизованные группы растений. «В позднем девоне преобладала растительность уже нового типа. тесно связанная с флорой карбона» (1971, с. 187). К концу девона псилофитообразные вымирают. Этот скачок в развитии растительного мира, вне всякого сомнения, принадлежит также к разряду ароморфозов, определивших всю дальнейшую судьбу царства растений. «Девонские растения имеют уже сложную внутреннюю структуру, которая за всю последующую историю растительного мира менялась лишь по линии второстепенных реорганизаций. В последовавшее время больше всего менялся общий облик растений и органы их размножения» (Мейен, 1971, с. 21).

Освоение растениями суши имело колоссальное значение для всего дальнейшего развития биосферы. Развитие наземной флоры сказывается на климате, а также на эрозии поверхности суши. Растительный мир становился сложной системой, теснейшим образом связанной с рядом групп беспозвоночных и позвоночных животных. Развитие растений на суше в дальнейшем имело большое значение и для населения прибрежных вод, так как с суши началось во всевозрастающем количестве поступление органического материала. Благодаря освоению организмами, главным образом растительными, суши начался процесс почвообразования. С девоном же связано начало процесса углеобразования, хотя и в небольшом количестве (Давиташвили, 1971; Егоров, 1979).

Каковы же были условия, в которых развивался девонский мир животных и растений, что способствовало выходу организмов на сушу, что побуждало их к этому процессу? Одной из важнейших особенностей того времени было возникновение самой возможности выхода на сушу. Безусловно, способствовала этому и достаточно частая смена морского и наземного режимов на довольно больших территориях. Ранний девон был в достаточной степени геократической эпохой, временем регрессии моря, занимавшего только около 30% территории современных материков. На суше был сильно расчлененный рельеф, в морях — значительные перепады глубин. Все это явилось результатом каледонской складчатости, завершившейся в начале девона. В среднем девоне началась трансгрессия, сменившаяся новой репрессией в позднем девоне. Соответственно менялся и климат. Для раннего девона характерна континентальность климата, в среднем девоне он стал значительно мягче. Намечаются два климатических пояса — тропический гумидный и северный аридный. Интересно, что в Африке и Бразилии в девонских отложениях найдены ледниковые образования, что говорит о наличии холодного климата в этих местах. В тропической полосе в Евразии, по данным Н. А. Ясаманова (1979а, б), среднегодовая температура была высокой.

Видимо, именно смена условий моря и суши, наличие значительного числа мелких морей, превращавшихся в лагуны, наличие заболоченных пространств вдоль «молодых» побережий и способствовало как появлению ряда групп рыб, приспособленных к разным условиям обитания, так и возникновению разных ветвей растительного мира и даже наземных четвероногих амфибий.
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Каменноугольный период

Каменноугольный период, или карбон (абс. возраст 345±10, 280±10 млн. лет), является одним из наиболее популярных и широко известных, так как тогда органический мир суши впервые достиг своего настоящего расцвета.

На суше достаточно широко были распространены леса, состоявшие из плауновидных членистостебельных, прапапоротников, папоротников, прогимносперм, голосеменных (кордаитов, семенных папоротников, глоссоптериевых). Одни из названных групп перешли из девона, другие, как, например, папоротники и кордаиты, хорошо известны с начала карбона, третьи (глоссоптериевые) возникли примерно с середины периода. Прогимноспермы вымерли в начале раннего карбона, все остальные группы продолжали существовать и в перми. В среднем и позднем карбоне достаточно отчетливо обособляются три ботанико-географические провинции. Первая — тропическая и субтропическая — получила название вестфальской, умеренная северная — тунгусской, умеренная южная — гондванской. Возможно, что растительный покров покрывал еще не всю сушу, а был сосредоточен в наиболее влажных низменных местах, ближе к морским побережьям (Давиташвили, 1971).

Каменноугольные леса не были безжизненными. Для этого периода хорошо известны скорпионообразные, паукообразные, сольпугоподобные, диплоподы и, что особенно важно, насекомые. Остатки крылатых насекомых известны в геологической летописи с конца нижнего карбона. Вызывает удивление исключительный темп развития группы. Из каменноугольных отложений пока установлены представители примерно 15 отрядов, а всего их в настоящее время описано около 40. Таким образом, не менее трети отрядов возникли уже в карбоне; из них до настоящего времени дошли 6 (Основы палеонтологии, 1962а). С каменноугольного периода в геологической летописи становятся известны и обитавшие на суше брюхоногие моллюски.

Появление на суше членистоногих, дававших большую биомассу, имело большое значение для развития обитателей суши. Б. Б. Родендорф (1970) считает, что насекомыми могли питаться примитивные позвоночные того времени. Уже с начала карбона господствуют лабиринтодонты и лепоспондильные формы, а примерно с середины карбона становятся известны рептилии, как анапсиды, так и синапсиды. Следует отметить, что рептилии начали осваивать не только сушу — известны и некоторые формы, обитавшие в воде.

В морях огромную роль, как и в девоне, играли различные группы рыб: акуловых, акантодей, цельноголовых, актиноптеригий, двоякодышаших и кистеперых. Ранний и средний карбон можно считать временем расцвета третьей из названных групп; акантодеи начали отступать на второй план, число их стало сокращаться. В течение карбона возникло в разных группах некоторое количество новых отрядов, часть которых в карбоне же и вымерла. Очень интересна судьба акуловых, широко распространенных в морях в течение раннего карбона, а с конца карбона до юры известных из пресноводных отложений.

В мире морских беспозвоночных также был ряд интересных изменений, хотя, вероятно, и не столь важных для развития биосферы в целом. Следует отметить, что эти изменения начались еще в конце девона и продолжались в карбоне, притом в столь заметной форме, что вопрос о проведении границы между девоном и карбоном по остаткам морских беспозвоночных до настоящего времени остается дискуссионным. Очень хорошо это показано в статье О. А. Липиной и Е. А. Рейтлингер (1976, с. 107): «Это переходное время представляет собой, с одной стороны, конечную стадию всего девонского этапа (угасания), с другой—стадии развития каменноугольного этапа, а именно: для одних групп фауны появление, для других — становление, для третьих — широкое распространение и реже начало расцвета. Кроме того, это переходное время — самостоятельный этап развития ,,переходных" таксонов во всех группах, в течение которого они проходят все стадии — от появления до угасания. Эти „переходные" таксоны являются ведущими для указанного этапа и не характерны ни для девона, ни для карбона. По своему облику они могут быть ближе к девонскому типу фауны или к каменноугольному или же иметь сходства и различия как с тем, так и с другим».
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Все же ряд характерных для карбона групп можно указать. С середины периода появились сфинктозоа. Широко распространены фораминиферы, особенно возникшие в начале периода и быстро достигшие расцвета, крупные с очень сложным скелетом фузулиниды. Продолжали процветать брахиоподы, особенно два отряда — спирифериды и продуктиды. Широко были представлены в каменноугольных морях четырехлучевые кораллы, как одиночные, так и колониальные, мшанки, около десяти классов иглокожих, различные группы моллюсков.

Среди последних господствовали головоногие. Видимо, ряд групп головоногих в карбоне переживали расцвет. В других классах моллюсков также были изменения. Среди брюхоногих появились легочники, среди двустворок становятся известными формы, обитавшие в солоновато-водных и пресноводных бассейнах. С начала периода существовали ксеноконхи — очень своеобразная группа моллюсков не вполне ясного систематического положения.

Примечательно, что в течение карбона вымерло не так много групп беспозвоночных отрядно-классного ранга. Можно указать рецептакулитов, переставших существовать еще в раннем карбоне, и актиноцератоидей (из класса головоногих), прекрасно известных в раннекаменноугольных морях и достигавших иногда весьма солидных размеров, но исчезнувших на рубеже раннего и среднего карбона, а также офиоцистоидей, вымерших в среднем карбоне. Видимо, в конце периода исчезли из палеонтологической летописи корнулитиды и колеолиды — две группы безусловно крупного, но не вполне ясного таксономического ранга. Известен ряд групп, игравших значительную роль в биосфере раннего палеозоя и даже девона, но сохранившихся в карбоне только в виде реликтовых форм. В первую очередь это относится к трилобитам и хиолитам, в какой-то степени к ряду отрядов брахиопод.

Каковы же были условия, обеспечившие расцвет ряда групп органического мира?

Каменноугольный период был талассократическим, временем широкого распространения морей. Как правило, это были хорошо прогреваемые мелкие бассейны. Однако нельзя отнести карбон и к периодам абсолютно талассократическим. Благодаря нескольким фазам герцинского горообразования, приходившимся на это время, происходила довольно частая смена моря и суши на отдельных участках, смена, особенно сильно давшая себя знать примерно в середине карбона. Благодаря этому мелкие моря сменялись заболоченными пространствами, менялся базис эрозии рек и при его повышении происходило усиленное заболачивание лесов. Масса гниющего растительного материала давала не только пищу различным наземным организмам, но и поставляла большое количество органики в водоемы, довольно значительно меняя в них условия обитания. Довольно сильные изменения предполагаются и для климата (Шеголев, 1979).

На основании палеотермометрических исследований последних лет Н. А. Ясаманов (1979а, с. 55) приходит к выводу, что в конце карбона даже в приэкваториальной части температура понизилась по сравнению с девоном на 5–15°. Естественно, что эти изменения не могли не сказаться на развитии фауны и флоры.

«На рубеже средне-позднекаменноугольной эпох имели место изменения растительного покрова биосферного масштаба. Произошла радикальная смена растительных формаций, изменились соотношения типов растительности, существенные изменения претерпел систематический состав экофлор, значительно повысилась роль плакорной растительности. В основе этих изменений лежали климатические причины и обострение конкурентных отношений» (Шеголев, 1979, с. 54).

Эти изменения в растительном мире не могли не сказаться и на составе атмосферы. По мнению А. К. Щеголева (1979), для среднего карбона был характерен повышенный вынос СО2 из атмосферы, для позднего карбона — возможно повышение его содержания.

Пермский период

Пермский период, или пермь (абс. возраст 280±10, 235±10 млн. лет),— один из сравнительно небольших по времени, но достаточно богатых событиями отрезков времени в истории Земли. Из карбона в пермь перешло не менее 40–50 классов животных и все основные группы растений, известных в каменноугольное время. В начале
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периода в морях продолжали господствовать в основном те же группы, что и в предыдущий период: фузулиниды из простейших, четырехлучевые кораллы и табуляты, спирифериды и продуктиды из брахиопод, типично палеозойские группы мшанок, гониатиты и агониатиты из аммоноидей, бластоидеи, криноидеи и эхиноидеи из иглокожих. Достаточно хорошо известны также различные двустворчатые моллюски, брюхоногие, ксеноконхи и ряд групп головоногих (ортоцератоидеи, бактритоидеи, наутилоидеи), а также представители некоторых классов иглокожих (голотуроидеи, сомастероидеи, астероидеи, офиуроидеи, эдриоастероидеи).

Однако уже с середины периода началось вымирание ряда групп, и к концу периода полностью исчезли фузулиниды, бластоидеи, эдриобластоидеи, гониатиты, ксеноконхи, цистопораты из мшанок, продуктиды. Видимо, к концу периода прекратили свое существование четырехлучевые кораллы, хотя в литературе имеются указания на их существование еще в самом начале триаса. К концу периода вымерли реликтовые группы — трилобиты и хиолиты, а также отряд ортида из брахиопод, которые уже не играли заметной роли в биосфере перми. Почти вымерли конулярии и табуляты из кишечнополостных, трепостоматы и криптостоматы из мшанок, ортоцератоидеи и бактритоидеи из головоногих моллюсков, спирифериды, палеозойские группы криноидеи. В некоторых группах, которые продолжали существовать и далее и даже существуют в настоящее время, пермское вымирание оказалось «роковым» для их последующей роли в биосфере. Так, по данным Л. И. Салопа (1977), к концу перми вымерло почти 90% семейств брахиопод. Морские лилии хотя и пережили некоторый новый расцвет в середине мезозоя, но также не достигли того состояния, в котором группа была в девоне—начале перми.

Перестали существовать акантоды и некоторые группы кистеперых и двоякодышащих рыб, почти вымерли брадиодонты из цельноголовых, часть амфибий, известных в популярной литературе под именем стегоцефалов, несколько отрядов рептилий. Правда, как и среди беспозвоночных, этот процесс был не внезапным, а растянулся на довольно длительное время.

История некоторых групп достаточно сложна. Кистеперые и двоякодышащие быстро эволюционировали в девоне и карбоне, когда появилось и вымерло несколько ветвей. На этом процессы значительных изменений закончились для кистеперых. Остался один отряд целокантид (возникший в среднем девоне), существующий до настоящего времени. У двоякодышащих вымирание и появление новых групп продолжалось в перми. Но далее до настоящего времени также без особых изменений существовали только два подотряда: лепидосиреноидеи и цератодоидеи.

Отсюда ясно, что к концу пермского периода происходит совершенно ясное уменьшение числа отрядов и семейств как среди беспозвоночных, так и позвоночных. Исключительно сильно сказалось вымирание и на видовом уровне.

Нельзя, однако, считать, что пермский период был временем сплошного вымирания. Правда, ни одного нового класса животных не появилось, но возник ряд менее крупных групп. С начала этого отрезка времени становится известным отряд нодозариид из простейших, продолжающий существовать до настоящего времени, с середины перми появляется отряд цератитов среди аммоноидей, достигший своего расцвета в триасе, с начала периода начинается медленное, но упорное возрастание объема класса морских ежей. Особо надо отметить исключительно быструю эволюцию насекомых. В перми известно уже около 30 отрядов этой группы, из которых более 10 возникли в течение пермского периода. Напомним, что в настоящее время существует около 25 отрядов крылатых насекомых, т. е. их разнообразие на отрядном уровне уже в перми было почти таким же, правда, конечно, процесс эволюции группы не остановился, так как в перми значительное число отрядов, появившихся в карбоне и даже в начале перми, вымерло, а в мезозое на смену им пришли новые (Основы палеонтологии, 1962б).

В мире позвоночных возникает несколько групп рыб, несколько отрядов рептилий. Интересно, что из них два (Eonotosauria, Millerosauria) возникнув в перми, в перми же и вымерли.

Картина развития животного мира на рубеже перми и триаса исключительно сложна, и установить точный момент превращения «пермского мира» в «мир триаса» вряд ли
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вообще возможно. У различных таксонов этот перелом в развитии имел и разный характер, и различное значение. У некоторых он проявился в резком обеднении семействами (и более дробными таксонами) и означал переход от стадии процветания к стадии угасания (брахиоподы, морские лилии). У других, наоборот, он выразился в интенсивном формообразовании и знаменовал переход от начальной стадии к стадии процветания (гастроподы, двустворчатые моллюски). Наконец, у третьих с тем же переломом была связана депрессия в развитии, разделившая две последовательные стадии процветания: более раннюю — палеозойскую и более позднюю — мезокайнозойскую (фораминиферы и рыбы). «Если же изучать более подробно изменения морских организмов, оперируя более дробными стратиграфическими подразделениями, то окажется, что самые крупные перестройки в разных группах происходили на различных стратиграфических уровнях, начиная в общем от середины перми и до конца триаса» (Добрускина, 1976а, с. 155).

Такого же мнения придерживаются и ряд других исследователей. Так, Д. Л. Степанов (1974) пишет, что вымирание палеозойских брахиопод охватило всю позднепермскую эпоху, а иногда отдельные группы местами переходили и в триас. В. Г. Очев (1978) также говорит о сложности процесса смены в разных группах рептилий и отмечает неодновременность этого процесса в разных местах.

Достаточно сильные изменения идут и в растительном мире, но в отличие от мира животных, кажется, ни одна очень крупная группа растений не вымерла полностью, за исключением прапапоротников, видимо, ушедших из палеонтологической летописи примерно в середине перми. Тогда же начинается вымирание плауновидных, ряда групп членистостебельных и кордаитовых, господствовавших в первой половине периода. Процесс этот, однако, шел с разной скоростью в разных частях света. Усиленно развиваются цикадовые, гинкговые и хвойные. «Становление мезофитной флоры происходило, таким образом, в течение второй половины перми и почти всего триаса (до рэта), причем первые ее элементы появились еще в ранней перми» (Добрускина, 1976а, с. 160).

Причины столь сильного изменения органического мира в пермском периоде довольно ясны. Пермь и следующий за ней триас являются одними из наиболее геократических периодов за весь фанерозой, что было связано с рядом фаз орогенеза, охвативших большой промежуток времени на рубеже палеозоя и мезозоя. Эти процессы вызвали сильную аридизацию климата, появление полупустынных ландшафтов на больших территориях, усиление различия в климатических поясах. Вполне естественно, что такая обстановка отрицательно сказалась на амфибиях и способствовала радиации различных групп рептилий, не зависящих от влажности местообитания.

Совершенно ясны и причины сильного вымирания морской фауны, фактически лишавшейся огромных районов мелких шельфовых морей.

МЕЗОЗОЙСКАЯ ЭРА

В целом мезозойская эра справедливо считается временем абсолютного господства пресмыкающихся, которые доминировали среди позвоночных на суше, широко были представлены в море и достаточно хорошо овладели воздушной средой. Исключительно важным событием было появление млекопитающих, занимавших в течение всего мезозоя подчиненное положение, но прошедших за это время сложный путь дифференциации на основные группы отрядного ранга. Не менее важным было возникновение в середине мезозоя класса птиц, занявшего одно из первых мест среди позвоночных в следующую эру — кайнозойскую. Таковы в основном события в мире позвоночных.

В мире беспозвоночных особо крупных событий не произошло, но сменился ряд очень больших групп в самых разных типах: моллюсках, простейших, иглокожих, брахиоподах, мшанках. На второй план отошли брахиоподы, доминирующее место в морях заняли двустворки и гастроподы. Вымерли аммоноидеи со сравнительно простой перегородочной линией, и их место заняли так называемые «настоящие аммониты».

В мире растений особенно заметные перемены произошли в конце эры, когда на сцену вышли покрытосеменные, завоевавшие огромные пространства и потеснившие голосеменных, которые остались достаточно большой группой и в кайнозое, но уже не доминирующей.
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Все эти изменения происходили более или менее одновременно с достаточно сильным изменением облика земной поверхности. С триаса начался длительный процесс распада Пангеи первоначально на два суперконтинента (северный и южный), разделенных широким морским поясом, известным под именем Тетис. Позже произошло возникновение продольной трещины между Европой, Африкой и Америкой, трещины, превратившейся затем в Атлантический океан. Весьма сложным был процесс раскола Гондваны на Африку, Австралию, Антарктиду, Индостан. Последний причленился к Азии. Все эти события были длительными и неодновременными и были связаны с рядом фаз горообразования.

Относительно числа фаз горообразования единого мнения нет — одни авторы признают их больше, другие меньше. Основными являются раннекиммерийская на рубеже триаса и юры, позднекиммерийская перед мелом, австрийская в середине мела, ларамийская на рубеже мела и палеогена. Вполне понятно, что с этими событиями были связаны трансгрессии и регрессии на материках. Наиболее геократическим периодом был триасовый, когда от воды была свободна почти вся поверхность современных континентов, наиболее талассократическими — поздняя юра и поздний мел. В ряде случаев происходило не только увеличение или уменьшение площади морских бассейнов, но и весьма значительная перестройка их плана, как, в частности, это произошло на рубеже раннего и позднего мела.

Триасовый период

Триасовый период, или триас (абс. возраст 235±10, 185±5 млн. лет), во многом сходен с пермским, но в то же время значительно от него отличается. Из перми в триас переходит более сорока классов животных и основные группы растений. Ни одного класса не вымирает за триасовое время в царстве животных, но изменения внутри классов довольно значительные. В раннем триасе вымирают криптостоматы и трепостоматы из мшанок, и число семейств этой группы становится минимальным за всю историю их существования. Значительное вымирание происходит среди головоногих моллюсков. В середине периода перестают существовать агониатиты, а к концу — цератиты из аммоноидей, что составило около 80% всех аммоноидей, известных в триасе. К концу этого отрезка времени исчезают ортоцератиды и бактритоидеи, а также все палеозойские группы наутилид, т. е. более 90% этого отряда.

Однако одновременно с исчезновением шло и появление новых групп. Так, среди головоногих моллюсков еще в конце раннего триаса появляется отряд филлоцератид. Количество родов аммоноидей, достаточно высокое в начале периода, резко уменьшается в середине, затем резко возрастает, достигая почти наивысшего уровня для этой группы за время ее существования, и очень резко падает в конце периода (что связано с полным вымиранием отряда цератитов). Среди наутилоидей именно в конце триаса возникли формы, которые пережили вымирание и дали начало всем послетриасовым наутилоидеям. Продолжалось увеличение числа семейств двустворчатых моллюсков и гастропод: в том и другом классах оно возросло примерно с 30, известных в перми, до 45. В первой половине периода появляется новый отряд фораминифер — роталииды, а в середине периода становятся известны шестилучевые кораллы. Начинается новый расцвет мшанок — циклостомат, продолжавшийся в юре и в мелу. В целом картина развития беспозвоночных довольно сложная, и говорить о каком-либо единовременном сильном изменении в этих группах не приходится. Правда, все же небольшие изменения происходят, видимо, с середины нория до конца периода, т. е. сравнительно быстрее, чем изменения в конце перми (Добрускина, 1976б, с. 174). Указанный автор делает еще один интересный вывод: «Для многих групп животных триасовый период (в границах s. l.) является самостоятельным этапом развития. Наиболее заметно он выражен у цератитов — руководящих ископаемых триаса; их существование практически ограничено этим периодом (к которому надо еще прибавить джульфинский век). Столь же четко он выражен у фораминифер и морских лилий, хотя картина тут почти противоположная: депрессия в развитии, падающая на триасовый период, которая разделяет две фазы расцвета. Брахиоподы в начавшейся вблизи границы перми и триаса стадии угасания
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дают последнюю крупную вспышку формообразования в триасе» (Добрускина, 19766, с. 175).

Вызывают некоторое удивление сравнительно небольшие изменения в классе насекомых. Как выше было сказано, в пермском периоде появилось и вымерло значительное число отрядов. В триасе появилось только три новых отряда, а вымер только один. Правда, из новых Diptera безусловно являются одним из наиболее крупных в классе (Основы палеонтологии, 1962б).

Весьма значительные события были в мире позвоночных. Вымерло и появилось несколько отрядов рыб. В частности, исчезли последние брадиодонты из цельноголовых, появляются и вскоре исчезают три новых отряда в надотряде палеонисков, становятся известны два новых отряда среди хрящевых ганоидов и два отряда из костных ганоидов. Особенно важно появление с среднего триаса костистых рыб — группы, которая приобретала все большее значение и является доминирующей среди рыб в настоящее время.

Среди пресмыкающихся возникло 8 новых отрядов, но 5 вымирает. Интересно, что новые группы появились не сразу, а примерно поровну с начала периода и со второй его половины. К концу триаса вымерло около 80% семейств, известных для этого периода. Однако именно тогда же появились и многие формы, игравшие заметную роль в животном мире юры и мела, — динозавры и пресмыкающиеся, вторично ушедшие в воду. Среди земноводных большую роль играли лабиринтодонты, весьма тесно связанные с водной средой.

Одним из важнейших событий является появление в триасе млекопитающих, которые постепенно занимают все большее место в биосфере и в конечном счете начинают играть в ней одну из основных ролей. Таким образом, совершенно очевидно, что триас является исключительно важным отрезком времени в историческом развитии тетрапод. Уход со сцены форм, характерных для конца палеозоя, появление значительного числа новых таксонов пресмыкающихся, а также и млекопитающих, т. е. становление групп, господствовавших в юре, мелу и даже в кайнозое, являются одной из характерных особенностей триаса.

Весьма сложным было в триасе и развитие мира растений. И. А. Добрускина (1976б) считает, что в истории триасовых флор выделяются три этапа: первый с начала периода до ладинского века, второй с ладинского века до середины норийского века, третий с середины нория до конца периода. Триасовый период является переходным этапом в развитии флоры. С одной стороны, существовали палеозойские группы (лепидофиты, палеофитные папоротники, птеридоспермы, палеофитные хвойные), с другой — появились новые характерные для юры и мела (папоротники Dipteridaceae, цикадовые, гинкговые, чекановскиевые, мезофитные хвойные).

Такова обобщенная картина развития жизни в триасе. В действительности она была еще сложнее, так как в разных широтных поясах (а в триасе достаточно отчётливо обособляются экваториальный пояс и два высокоширотных — северный и южный) развитие и смена групп шли разными темпами и путями. Очень обстоятельно этот вопрос изложен в обзорном очерке И. Н. Красиловой «Биогеография триаса» (1979).

Каковы же были условия, в которых проходило развитие животного и растительного мира? Большая часть периода характеризовалась резким преобладанием суши над морем. Триасовый период в этом отношении очень напоминал пермский. По данным, приведенным Красиловой (1979), в пределах СССР сушей было занято 88% территории. Судя по картам, приводимым А. С. Мониным (1977), даже в позднем триасе, когда началась сильная трансгрессия, суша резко преобладала над морем на территории всех современных континентов. Вероятно, именно геократический режим и был причиной значительного вымирания ряда морских групп.

Юрский период

Юрский период, или юра (абс. возраст 185 ± 5, 132 ± 5 млн. лет), пожалуй, один из наиболее спокойных периодов в истории Земли и в развитии органического мира. За этот отрезок времени не вымирает ни один класс животных и вымирает очень небольшое число
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таксонов отрядного ранга, зато появляется довольно значительное число новых крупных групп беспозвоночных и позвоночных. Из беспозвоночных в морях господствовали головоногие моллюски — аммоноидеи и белемноидеи, а также двустворчатые и брюхоногие моллюски. Во всех указанных группах идет очень быстрое увеличение числа семейств, родов, видов. С середины периода становятся известны теутиды и сепииды. Начинается новый расцвет наутилоидей, представленных теперь одним подотрядом наутилина, возникшим в конце триаса и существующим до настоящего времени. Правда, процесс развития этих групп шел не всегда гладко. Так, во второй половине ранней юры вымерло около половины известных в то время семейств аммоноидеи.

Очень заметное место в биосфере юры занимают различные коралловые полипы, являвшиеся в это время активными рифостроителями. Из мшанок большую часть времени существовали одни циклостоматы, пережившие второй расцвет, но со второй половины периода появляются хейлостоматы, играющие очень важную роль в биосе мела и кайнозоя. Из брахиопод в начале юры вымирают последние спирифериды, игравшие столь заметную роль в морях палеозоя, и остаются только четыре отряда: лингулиды, кранииды, ринхонеллиды и теребратулиды. В двух последних даже произошло увеличение числа форм, но заметной роли в биоте юрского времени брахиоподы уже не играли. Интересно, что, несмотря на такое положение вещей, все четыре названных отряда дожили до настоящего времени.

Из иглокожих большая часть таксонов отрядного и более высокого рангов, характерных для позднего палеозоя, вымерла в конце перми. В триасе появляются артикулаты из морских лилий. В юре начался расцвет этой группы, продолжающийся, правда, в несколько «пульсирующем» ритме до настоящего времени. С ранней юры становятся также известны три новых отряда морских ежей, т. е. именно в это время началось становление фауны морских ежей, характерной для мезозоя и кайнозоя.

Мир беспозвоночных на суше был достаточно богат и представлен различными классами моллюсков и членистоногих. В смысле таксономического разнообразия безусловно доминировали насекомые, представленные почти двадцатью отрядами. Почти все они возникли ранее, в юрское время появился только один новый отряд, но зато ни один отряд не вымер (Основы палеонтологии, 1962а).

Весьма важные изменения произошли в мире позвоночных. В первую очередь необходимо сказать, что из юрских отложений известны достаточно достоверные остатки представителей четырех отрядов млекопитающих (мультитуберкулят, триконодонтов, симметродонтов, тритуберкулат). Правда, три последние группы появились еще в конце триаса (Основы палеонтологии, 1962б).

Абсолютное господство на суше принадлежит пресмыкающимся, среди которых одно из наиболее видных мест занимают различные динозавры. Однако пресмыкающиеся уже достаточно надежно освоили море, где они были представлены такими опасными хищниками, как ихтиозавры и плезиозавры, а также воздух. В начале периода появился отряд рамфоринхов, а во второй половине — птеродактилей. Развитие групп сопровождалось вымиранием. В середине юры вымерли последние терапсиды, а в конце — рамфоринхи, которые, как видим, существовали недолго.

Значительно сильнее были изменения на семейственном уровне. За юрский период появилось около 35 и исчезло около 15 семейств пресмыкающихся. Наиболее сильная смена произошла в поздней юре, когда появилось около 20 семейств и примерно 10 вымерли.

Для амфибий юрский период также оказался временем довольно сильных перестроек — в ранней юре вымирают последние лабиринтодонты; в юре появляется отряд бесхвостых, существующий до настоящего времени.

Появляется несколько новых отрядов рыб — акуловых, хрящевых ганоидов, костных ганоидов. С поздней юры отмечен новый расцвет морских акул, исчезавших из морских отложений с позднего карбона. Несколько удивляет отсутствие крупных изменений среди костистых рыб. Как сказано выше, группа появилась еще в триасе, и за юрский период в этой ветви, в дальнейшем завоевавшей моря всего мира, не появилось ни одного нового отряда.

Из растений на суше господствуют папоротники и голосеменные, достигшие в это
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время своего расцвета. Широко распространены леса из цикадовых, беннеттитовых, гинкговых и хвойных. В одних местах преобладают одни, в других — другие. «Намечаются области господства хвойных (Сибирь, Шпицберген), широкого распространения гинкговых (северная умеренная, или сибирская, область), преобладания саговниковых и беннеттитовых (южная тропическая, или индоевропейская, область, охватывающая Европу, Средним Азию, Индию)» (Друщиц, Обручева, 1971, с. 371).

Некоторые изменения произошли в мире водорослей — с юры стали известны в палеонтологической летописи диатомовые. Следует сказать, что это очень странно. Материал, из которого состоит скелет диатомовых,— один из наиболее распространенных в периоде, непонятно, что мешало более раннему появлению группы.

Безусловно, пышное развитие растительного мира и процветание значительного большинства групп животных, как морских, так и сухопутных, было связано с условиями обитания, характерными для данного периода — частой сменой трансгрессий и регрессий моря, трансгрессий, достигших особого размаха в поздней юре, что вело к частым изменениям мелководных морей, появлению и исчезновению отдельных участков суши, заболачиванию тех или иных мест, возникновению лагун и т. п. В ранней и средней юре преобладал влажный климат, позже намечается его аридизация.

Меловой период

Меловой период, или мел (абс. возраст 132 ± 5, 66 ± 3 млн. лет),— один из наиболее длинных и богатых событиями в истории биосферы. Наиболее характерной его особенностью является вымирание очень значительного числа самых разных групп беспозвоночных, и позвоночных, смена растительных сообществ, резкое изменение всего облика фауны и флоры, что и послужило основанием для проведения границы между мезозоем и кайнозоем в конце мела1.

Кратко напомним эти события. К концу периода, а именно в маастрихте, вымерло большинство семейств планктонных фораминифер и около половины бентосных. В начале мела появился новый отряд гетерогелицид, который очень быстро достиг своего расцвета, но к концу периода очень сильно сократился. Следует отметить, что вымирание значительного числа фораминифер было и на рубеже раннего и позднего мела, но значительно слабее, чем в конце. В первом случае вымерло 18 родов и столько же появилось новых, во втором — вымерло 84, а появилось только 48 родов. Интересно отметить, что и в данном случае вымирание не было только вымиранием — ему сопутствовало появление новых форм, пусть даже значительно более слабое, чем вымирание.

Для кишечнополостных нельзя указать столь сильных изменений. К концу периода намечается некоторое уменьшение склерактиний и исчезают из летописи строматопоры, но становятся известны новые группы восьмилучевых кораллов.

Очень заметные перемены произошли и в типе моллюсков. В позднем мелу вымерло около 24% семейств и 70% родов двустворчатых моллюсков, хотя и здесь разные отряды были затронуты этим. процессом в весьма разной степени. В одних случаях группа исчезала полностью, как, например, это и произошло со столь популярной группой, как рудисты, в других отряд претерпел очень слабые изменения. Большие события произошли в классе головоногих моллюсков. К концу мела перестали существовать все аммоноидеи, почти все белемноидеи. Этот процесс произошел не внезапно. Так, в сеномане известно 22 семейства аммоноидеи, в кампане их стало 16, в маастрихте 11, но и из них около половины исчезло в первой половине века. Интересно, что в разных районах земного шара вымирание таксонов шло не одновременно. В одних дольше существовали одни группы, в других последними оказались другие таксоны (Найдин, 1976а). Аналогичная картина и в истории белемнитов. От некогда достаточно распространенной ветви головоногих до конца периода дожили считанные формы (в северном полушарии, например, только один

1Достаточно детально — на семейственном и родовом уровне — история развития органического мира позднего мела—эоцена рассмотрена в коллективной сводке «Развитие органического мира на рубеже мезозоя и кайнозоя». Общие итоги этого труда изложены в последнем выпуске (Шиманский, Соловьев, 1982).
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род и, видимо, один вид). Интересно, что вымирание в значительно меньшей степени затронуло наутилоидей — сравнительно небольшую ветвь головоногих.

Несколько по-иному шло развитие гастропод. В этом классе в конце периода также было довольно значительное вымирание семейств и родов, но значительно более сильная смена произошла на рубеже раннего и позднего мела, и фауна гастропод позднего мела имела уже кайнозойский облик (Амитров, 1975).

Неравномерно шел процесс развития у мшанок. В это время продолжало существовать три отряда: циклостоматы, ктеностоматы, хейлостоматы. Второй плохо сохраняется в ископаемом состоянии, и точно сказать о его судьбе трудно. Первые первоначально испытал некоторый расцвет, но в конце маастрихта в нем вымерло два семейства и 60 родов. Интересно, что из них 80% появилось только в мелу, а около 30% даже в самом маастрихте. Около 60–70% родов вымерло в конце мела и среди брахиопод.

Весьма сильно были затронуты вымиранием морские ежи из типа иглокожих. В маастрихте перестало существовать около 20% отрядов и семейств, а также 50% родов правильных и 33% семейств и более 60% родов неправильных морских ежей. На фоне событий, разыгрывавшихся в названных группах, несколько странно выглядят насекомые, у которых основная смена, как и у гастропод, произошла на рубеже раннего и позднего мела.

Как видно из всего сказанного, большая часть наиболее крупных групп беспозвоночных была очень сильно затронута вымиранием в конце мелового периода, а именно в маастрихте. Правда, не всегда этот процесс был внезапным; иногда он начинался почти с середины периода. Имелись группы, где наиболее сильные изменения произошли именно в середине периода. Можно указать и классы, практически не затронутые этим процессом. В качестве примера приведем скафопод — очень небольшую группу, никак не реагировавшую на меловые события.

Богата достаточно драматическими событиями и история позвоночных. Для костистых рыб характерно появление во второй половине мела значительного числа новых отрядов, существующих до настоящего времени, но в самом конце периода — на рубеже маастрихта и дания — произошло заметное уменьшение числа семейств и родов этой группы. Вымер в мелу один отряд костных ганоидов.

Наиболее интересные события разыгрались в классе пресмыкающихся. К концу периода, а именно в маастрихте, полностью вымирают динозавры, птерозавры, плезиозавры. Однако, как и во многих группах беспозвоночных, процесс этот не был внезапным и моментальным. В раннем мелу было известно 11 семейств динозавров, но из них в поздний перешли только 6. В первой половине позднего мела число семейств возросло до 15, но в кампане их осталось 9. Для второй половины позднего мела известно около 115 видов динозавров. Из них около 50 существовало в кампане, около 40 в маастрихте, а 20 — дожили до самого конца маастрихта. Весьма неравномерно и распространение группы по земному шару. Из 115 видов на Северную Америку приходится 93, а остальные — на другие континенты (Рождественский, 1978). Таким образом, вымирание динозавров было процессом длительным, хотя и завершилось их полным исчезновением именно в конце мела. Примерно это же относится и к птерозаврам, только последние группы которых дожили до Маастрихта. В противоположность названным группам почти не было вымирания в ветвях лепидозавров и черепах, во всяком случае на семейственном уровне.

Меловой период, видимо, был временем успешного развития птиц. В конце мела вымерли отряды гесперорнисов и ихтиорнисов, в мелу же и появившиеся. Но известные с мела отряды гагар, поганок, веслоногих, голенастых, пастушковых благополучно существуют и в настоящее время. Продолжалось и развитие класса млекопитающих. Из отложений верхнего мела известны мультитуберкуляты, сумчатые, насекомоядные, кондиляртры, приматы, возможно — летучие мыши. В позднем мелу было известно уже 15 семейств млекопитающих, принадлежащих к названным отрядам (Решетов, Трофимов, 1979).

Сильные изменения произошли в мире растений, причем, как и в мире животных, это не было сплошным вымиранием, а сменой форм самого разного типа. Так, в нанопланктоне и у харовых водорослей действительно было сильное вымирание в конце мела, а у дази-кладиевых, наоборот, произошло увеличение числа таксонов. Очень сложные процессы
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шли в многочисленных группах высших растении, которые привели к сильным изменениям в их составе и смене доминирования голосеменных на доминирование покрытосеменных растений. Надо сказать, что фактически этот процесс растянулся на весь поздний мел, шел с разной скоростью в разных районах земного шара, и указать точный момент смены господства одних и других вряд ли возможно.

Вряд ли можно назвать какую-либо единую причину, вызвавшую столь большие изменения в органическом мире мелового периода, поведшую к вымиранию ряда групп, к значительной смене в других, к смене доминирования групп в фауне и флоре. Вероятнее всего, в ряде случаев процесс шел по принципу цепной реакции (Russell, 1982). Были затронуты вымиранием одни группы, но они служили пищей для других и т. д. Вне всякого сомнения, вопросы экологии играли здесь одну из наиболее видных ролей.

В этом убеждает нас интересная таблица из работы Д. А. Рассела о кризисе биоты в конце мела (Russell, 1977). Из нее видно, что лучше всего сохранились формы пресноводные, сильнее всего пострадали плавающие морские организмы.

Нет единых причин вымирания даже для таких своеобразных групп, как динозавры, хотя в литературе существует масса теорий относительно роковой судьбы этой группы (Рождественский, 1978; Татаринов, 1980; Russell, 1979).

Очень интересная работа по анализу вымирания на рубеже мезозоя и кайнозоя была проделана А. С. Алексеевым (1982). В статье рассматривается проблема уровня вымирания таксонов семейственного и родового рангов по сравнению со средним — «фоновым» вымиранием. Автор приходит к выводу, что на этом рубеже наиболее высокий уровень вымирания таксонов семейственного ранга приходится на морской бентос, за ним следуют наземные и пресноводные животные, зоопланктон, фитопланктон и морской нектон. Интересно, что уровень вымирания семейств и родов не совпадает. В группах, где наибольшая интенсивность вымирания приходится на семейства, она низкая для родов, и наоборот. В целом же уровень вымирания как семейств, так и родов в маастрихте значительно превышал фоновый.

Вероятно, одной из основных причин всех изменений были значительные изменения конфигураций материков, климата и т. д., приходившиеся на меловой период. Достаточно сжато и ясно это показано М. М. Москвиным (1979) в специальном очерке биогеографии позднего мела.

Как пишет автор, поздний мел был временем больших трансгрессий, захвативших около 29% площади современных материков. На обширных территориях господствовал теплый климат. Правда, климат не оставался ровным в течение всего периода. Максимум тепла был в апте—альбе, в сеномане отмечается значительное похолодание, но далее опять идет потепление. Надо сказать, что, видимо, в истории меловой биосферы не все моменты достаточно ясны. Так, Москвин отмечает, что в толщах сеномана—нижнего турона весьма распространены битуминозные прослои, без следов донной жизни, которые могли образоваться только в условиях недостатка кислорода (1979). Не меньшую загадку представляют собой колоссальные отложения писчего мела, в основном сложенного остатками кокколитофорид и других организмов нанопланктона. Д. П. Найдин пишет по этому поводу: «Аналоги условий седиментации, приведших в позднемеловую эпоху к накоплению на континентах писчего мела, неизвестны ни в современных морях и океанах, ни в бассейнах других периодов и эпох» (1979, с. 51). Далее автор пишет, что подобные процессы могли идти скорее всего при условии значительного сокращения поступления обломочного материала, расцвета планктонных организмов, связанного с поступлением теплых вод в эпиконтинентальные моря умеренных широт (Там же). М. М. Москвин (1979) пишет, что, по мнению некоторых авторов (Р. В. Фейрбриджа), такой расцвет известкового нанопланктона был связан с низким парциальным давлением СО2 и пересыщением им поверхностных вод океана.

Безусловно, очень большое значение имели и различные моменты коэволюции разных групп животных, а также животных и растений, что хорошо было показано на примере развития и смены меловых и кайнозойских фаунистических комплексов В. В. Жерихиным (1978).
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КАЙНОЗОЙСКАЯ ЭРА

Для кайнозоя характерно господство млекопитающих и птиц, освоивших не только сушу, но воду и воздух. Процесс этот не был гладким — возникали одни группы и вымирали другие, во второй половине эры появился человек, вскоре превратившийся в один из наиболее мощных факторов, влияющих на судьбу других групп органического мира. Из беспозвоночных доминирующее положение на суше безусловно принадлежит насекомым, а в морях — планктону, двустворчатым и брюхоногим моллюскам.

В растительном мире господствуют покрытосеменные, оттеснившие на второй план голосеменных. Особое значение приобретают травы, занимающие обширные пространства и оказывающие огромное влияние на эволюцию травоядных животных и многих наземных беспозвоночных.

Вероятно, одним из очень интересных событий является появление среди покрытосеменных травянистой растительности. Голосеменные по каким-то причинам не смогли в процессе эволюции выработать таких форм. Возникновение трав, очень хорошо приспосабливающихся к самым разным условиям существования: к недостатку влаги, сильному засолению, вечной мерзлоте, очень короткому периоду вегетации — обеспечило им господство во многих биогеоценозах в течение всего кайнозоя. Появление травянистой растительности можно считать одним из ароморфных изменений биосферы.

Продолжались довольно значительные изменения очертаний и расположения суши. Считается, что в конце мезозоя и самом начале кайнозоя Австралия составляла еще единый материк с Антарктидой и Южной Америкой. Около 55 млн. лет назад Австралия отделилась от Антарктиды и стала смещаться к северу. В результате этих перемещений конфигурация морских бассейнов в южном полушарии несколько раз менялась — возникали и исчезали проливы, разделявшие отдельные части суши, что влияло на морские течения, то проникавшие из низких широт в высокие, то лишавшиеся этого пути (Квасов, 1980). В течение кайнозойской эры произошло несколько последних фаз горообразования. В литературе указываются по крайней мере три фазы в палеогене, три — в неогене и одна в антропогене (Балуховский, 1974). Все они, как правило, объединяются под названием альпийского горообразования. Вполне понятно, что эти события должны были отражаться на трансгрессиях и регрессиях, на увеличении и уменьшении площади морских бассейнов на территории материков, т. е. на уменьшении и увеличении шельфа, возникновении внутренних полузамкнутых морей и т. д. Из крупных событий на кайнозой приходится окончательное формирование северной части Атлантики, возникновение и исчезновение мостов суши между северо-востоком Азии и северо-западом Северной Америки. Из событий регионального масштаба, но безусловно важных для юга Евразии — появление серий, сменявших друг друга, то замкнутых, то полузамкнутых, то нормально-соленых, то полуопресненных бассейнов на месте современных Черного и Каспийского морей, Центральной Европы и прилегающих районов. Достаточно сложна была судьба и Средиземного моря, с которым эти бассейны временами сообщались, временами теряли связь.

В значительной степени со всеми указанными событиями связан и климат кайнозоя. В южном полушарии намечалось два резких похолодания — около 38 и 12 млн. лет тому назад (Квасов, 1980). Примерно ко второму из них приурочено возникновение ледяного щита в Антарктиде, сохраняющегося до настоящего времени. В северном полушарии в первую половину кайнозоя климат был достаточно теплым и ровным, но в конце неогена наступает его резкое ухудшение, возникает ледяной щит в Гренландии, начинается оледенение в горных районах. Все эти пока еще более или менее региональные оледенения были предшественниками великих оледенении антропогена, охвативших добрую часть всего северного полушария. Фазы наступления ледников чередовались с фазами межледниковий, когда от льда освобождались большие пространства Земли, достаточно быстро заселявшиеся различными представителями животного и растительного мира. Во время оледенении уровень прилегающих морей резко падал, во время межледниковий повышался.

Все указанные выше изменения лика Земли и климата не могли не сказаться на истории развития разных групп органического мира, как будет показано ниже.
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Палеогеновый период

В мире беспозвоночных изменения на высших таксономических уровнях весьма незначительны. Из фораминифер наиболее заметным становится отряд нуммулитов, появившийся еще в самом конце предыдущего периода, очень быстро достигший расцвета в палеогене и резко сократившийся к его концу. Вспышка в развитии фораминифер особенно заметна на рубеже палеоцена и эоцена, когда вымерло 23 старых рода, но появилось 93 новых. Всего в палеогене существовало около 50 семейств и 300 родов фораминифер.

С палеогена наступает настоящий расцвет двустворчатых и брюхоногих моллюсков. В первом классе в эоцене появляется более 50% новых родов, во втором с начала периода и с середины возникает до 140 новых семейств. Об изменениях среди головоногих моллюсков судить трудно, так как в этот период уже началось господство форм, почти лишенных раковины и поэтому очень плохо сохраняющихся в ископаемом состоянии. Наутилоидеи не занимали заметного места, а последние белемноидеи (всего несколько родов) известны только из эоцена. Среди мшанок продолжают существовать хейлостоматы, расцвет которых начался с мела, охватил весь палеоген и продолжается до настоящего времени. Из иглокожих наибольший интерес представляют морские ежи. Как выше было сказано, в конце мела, а точнее в маастрихте, в этом классе произошло довольно значительное вымирание, хотя было и появление некоторых новых групп. Возник своеобразный обедненный комплекс, существовавший в датском веке и палеоцене. С эоцена начинается новый этап развития, когда появилось значительное количество типично кайнозойских таксонов, многие из которых дожили до настоящего времени. Стало известно около 30% новых семейств и 80% новых родов от общего числа соответствующих таксонов в данной группе. Вновь начинает увеличиваться в численности класс морских лилий, претерпевших в конце мела некоторое сокращение. В некоторых классах иглокожих (морские звезды, офиуры, голотурии) заметных изменений не происходило.

В большинстве групп беспозвоночных заметное увеличение численности происходило в эоцене, хотя «формы перехода» меловой фауны в кайнозойскую были несколько разные. В одних случаях после значительного вымирания в маастрихте наступало довольно быстрое обновление состава и его постепенное увеличение. В других, как, например, у двустворок, процесс довольно быстрого вымирания в конце мела отделен от новой вспышки в эоцене палеоценовым этапом «угнетенного состояния» группы, в-третьих, как видно на примере морских ежей, существовал особый «вставочный комплекс», разделявший позднемезозойскую и типичную кайнозойскую фауну ежей.

Исключительно интересна была, как выше уже было кратко сказано, история развития насекомых. В неокоме энтомофауны еще имели значительное сходство с юрскими. Значительные изменения начинаются в альбе—сеномане, когда вымирает ряд семейств, характерных для мезозоя. С позднего сеномана фауны насекомых приобретают в достаточной степени кайнозойский облик. Вполне естественно, что часть таксонов семейственного ранга вымерла и, в позднем мелу, но это уже не повлияло на общий ход развития группы. В палеогене развитие насекомых продолжалось, видимо, достаточно быстро, так как из эоцена уже известно более 300 семейств.

Довольно сходная картина значительного увеличения числа таксонов отрядного, семейственного и родового рангов с середины палеогена имела место и среди позвоночных. В это время возникает несколько новых отрядов костистых рыб, значительно увеличивается число семейств и родов. Костистые рыбы завоевывают все морские и пресноводные водоемы.

Интересно, что и в этой большой группе наиболее быстрое увеличение числа таксонов приходится на эоцен. Так, в палеоцене возникают 2 новых отряда, в эоцене — 8, в олигоцене — 3. Такая же картина на семейственном, родовом уровне. В лютете возникают 103 новых семейства и 204 новых рода, а за весь палеоцен соответственно 73 и 65.

Примерно с середины палеогена появляются три новых подотряда в отряде бесхвостых амфибий и отряд хвостатых амфибий. С этого времени изменений на отрядном уровне в классе амфибий не происходило.

Значительно менее крупные события происходили в классе пресмыкающихся. Изме-
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нений на отрядном уровне нет. Все группы указанного ранга, сохранившиеся после событий второй половины мелового периода, продолжали существовать. Появилось и вымерло несколько семейств черепах, в подклассе чешуйчатых возникло в середине палеогена около 10 новых семейств.

Продолжает успешное развитие класс птиц. С палеоцена существует 40 семейств, а в эоцене установлено уже 80 семейств этой группы животных.

Весьма значительные изменения происходили в классе млекопитающих. С палеоцена известны шерстокрылые, неполнозубые, грызуны, кондиляртры, диноцераты, пантодонты, тиллодонты, тениодонты, пиротерии. Число семейств возрастает с 15, найденных в позднем мелу, до 64. С эоцена достоверно установлены рукокрылые, китообразные, хоботные. Вымирают мультитуберкуляты, тиллодонты, тениодонты, кондиляртры, диноцераты. Число семейств продолжает расти и в олигоцене уже достигает 140 (Решетов, Трофимов, 1979).

Происходят и некоторые изменения флоры. В палеоцене в северном полушарии достаточно хорошо известна вечнозеленая флора с папоротниками, кипарисовидными и другими и более северная, листопадная, в которой преобладали гинкговые, хвойные, буки, дубы и т. д. Два типа флоры сохраняются и в эоцене. Для первой характерны миртовые, лавровые, пальмы и другие теплолюбивые группы; для второй — каштан, дуб, ольха, береза, клен и др. В олигоцене в связи с некоторым похолоданием область распространения вечнозеленой флоры несколько сокращается.

Неогеновый период

Неогеновый период, или неоген,— один из самых коротких периодов в истории Земли (абс. возраст 25 ± 2; 1,5 ± 0,5 млн. лет). В развитии органического мира значительных изменений не происходило. Мир морских беспозвоночных очень близок к современному. На суше из беспозвоночных господствуют различные группы членистоногих, в первую очередь насекомые. Их состав даже на родовом уровне почти не меняется в течение периода.

Среди позвоночных перемены также невелики. Никаких крупных изменений на отрядном и семейственном уровнях ни на рубеже палеогена и неогена, ни в неогене не происходило. Можно указать два отряда костистых рыб, появившихся в миоцене, но это монотипические группы, известные только из миоцена. Появляются два новых семейства бесхвостых амфибий, а одно палеогеновое, возможно, вымирает. Небольшие изменения произошли на семейственном уровне в подклассе черепах.

Из позвоночных безусловно господствуют плацентарные млекопитающие. Происходило вымирание некоторых групп, особенно связанных с влажными лесами и болотистыми пространствами, что объясняется постепенным изменением климата в сторону более сухого, возникновением значительного пространства степей. Общее число семейств к концу периода уменьшается до 119 (Решетов, Трофимов, 1979).

Идет быстрая эволюция хоботных и лошадиных. К неогену относится знаменитая «гиппарионовая фауна», в это время происходит окончательное становление рода собственно лошадей. Уже известны медведи, собаки, гиеновые и некоторые другие группы, характерные для настоящего времени. Исключительно важно дальнейшее развитие приматов, в том числе и человекообразных, а также постепенное становление в конце периода предков человека. В морях появились ластоногие, продолжалось развитие китообразных.

Происходит значительная дифференциация фауны разных частей света, что связано с теми изменениями конфигурации материков, о которых было сказано выше. Самая богатая фауна известна из Евразии. В Северной Америке, Южной Америке, Австралии развитие шло своими путями, хотя периодически происходил некоторый обмен группами млекопитающих между Евразией и Северной Америкой, Северной и Южной Америкой благодаря появлению кратковременных мостов, соединявших эти материки. Все же в Южной Америке развивались свои группы сумчатых, неполнозубых, копытных, широконосых обезьян. В Австралии, не вступавшей в контакт с другими материками, продолжали существовать только сумчатые и однопроходные.
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В растительном мире происходило постепенное оттеснение теплолюбивых флор в более низкие широты и смена их флорами умеренного климата на большей части материков северного полушария. Как сказано выше, значительное место занимали обширные травянистые покровы, прекрасно приспособленные к разным неблагоприятным условиям.

Четвертичный период

Четвертичный период, или антропоген, пока самый короткий период в истории Земли. Единого мнения о его длительности не существует — указываются цифры от 600 тыс. лет до 3,5 млн. лет. Большинство пока придерживаются цифры в 1,8 млн. лет.

При любом уровне границы неогена и антропогена для последнего наиболее характерным является наличие ряда оледенении, чередовавшихся с межледниковьями, в северном полушарии. Во время наиболее крупного оледенения подо льдом оказалось около 30% суши, площадь оледенения в северном полушарии превосходила современную в 13 раз.

В соответствии с увеличением или уменьшением ледяного покрова менялся и климат, становившийся очень суровым в фазы оледенении и более теплым в межледниковые промежутки. Большую часть времени все же преобладал климат более холодный, чем современный. В периоды межледниковий происходило значительное увлажнение климата и возникновение довольно значительных пресных и солоновато-водных бассейнов. Изменения в ледовом режиме очень сильно сказывались и на уровне Мирового океана, а соответственно и краевых морей, с ним связанных.

Все эти изменения не могли не отразиться на развитии фауны и флоры. Действительно, изменения происходят, и довольно значительные, в основном на видовом и родовом уровнях, хотя сократилось и число семейств. В. Ю. Решетов и Б. А. Трофимов пишут, что плейстоценовая биогеоценотическая катастрофа сократила фауну млекопитающих почти на четверть (95 современных семейств вместо 119 в плиоцене) (Решетов, Трофимов, 1979). В районах, близких к леднику, возникла своеобразная фауна, основными элементами которой были холодолюбивые животные: мамонты, Шерстистые носороги, овцебыки, северные олени, песцы, лемминги, полярные куропатки. В отдельные моменты эта фауна распространялась до Крыма, Северного Кавказа, Южной Европы. Ей сопутствовали карликовая береза, ива и другая растительность тундрового типа. В некотором удалении от ледников, в степных и лесостепных районах, обитали лошади, сайгаки, бизоны и т. д. Вдали от ледника были развиты леса из сосны, ели, пихты, березы, осины, а южнее — из дуба, граба, клена.

Постепенно ледники отступили до их современных размеров, ряд холодолюбивых форм вымер, часть приспособилась к жизни в условиях высоких широт, образовав современную арктическую фауну. Произошли изменения и в распределении растительности. Значительные площади оказались заняты лесами умеренного пояса и степями.

Надо сказать, что нарисованная картина характерна, как уже не раз подчеркивалось, только для северного полушария, где антропоген довольно отчетливо делится на две эпохи — плейстоценовую, охватывающую большую часть времени, и послеледниковую, или голоценовую, начавшуюся, как принято считать, около 10000 лет назад.

В южном полушарии событий, подобных описанным, не происходило, поэтому говорить о точной границе плейстоцена и голоцена там вряд ли возможно. Как указывают Д. Фишер, Н. Саймонт, Д. Винсент (1976, с. 18), в настоящее время лишь в Африке еще сохраняется характерная плейстоценовая фауна. По мнению тех же авторов, безусловно, задержалась значительно дольше, чем в Евразии, плейстоценовая фауна также в Северной Америке, Вест-Индии, Центральной и Южной Америке, Австралии, Новой Зеландии.

Одним из важнейших событий развития биосферы в антропогене, а точнее в плейстоцене, было постепенное становление современного типа человека, что очень сильно повлияло на развитие органического мира.

Исключительно интересные материалы по этому поводу имеются в «Красной книге» (Фишер, Саймонт, Винсент, 1976). Достаточно впечатляющим является пример Новой Зеландии, где фауна в момент ее заселения полинезийцами (около 950 г. н. эры) вклю-
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чала более 150 видов, а к моменту открытия острова Куком их стало на 22 вида меньше.

Интересны данные по изменению органического мира Земли с 1600 г. Оказалось, что с этого момента до середины семидесятых годов XX в. исчезли 63 вида и 55 подвидов млекопитающих и 94 вида птиц, т. е. примерно одна сотая часть. Только четвертая часть вымерших видов исчезла по причинам, которые можно назвать «естественными», в гибели же остальных виноват человек.

ОСНОВНЫЕ ЭТАПЫ РАЗВИТИЯ ОРГАНИЧЕСКОГО МИРА И БИОСФЕРЫ

После краткого обзора событий в развитии органического мира Земли за три миллиарда лет можно снова вернуться к основному вопросу — о наличии или отсутствии четких этапов в развитии этого мира и этапности становления биосферы.

ПРОБЛЕМА ЧЕТКОСТИ ЭТАПОВ

Как видно из предыдущего раздела, определенная этапность в развитии органического мира имеется — этапы господства беспозвоночных сменяются этапами господства позвоночных, низшие позвоночные дополняются высшими, низшие растения дополняются высшими. Появление более высокоорганизованных животных и растении не ведет к обязательному вымиранию менее высокоорганизованных — некоторая часть вымирает, часть остается жить и полностью входит в органический мир следующего этапа, становясь его неотъемлемой частью, частью системы, нарушение которой может быть гибельно для всей системы. Таким образом, уже в силу этого этапы не являются абсолютно отграниченными друг от друга, идет не смена этапов, а как бы «развертывание», новый этап всегда богаче старого по своему разнообразию (понимая под этим разнообразие типов строения организмов).

Этапы развития органического мира в течение многих десятилетий используются для характеристики основных подразделений геохронологической шкалы (эр и периодов), но в течение этого же времени идут дискуссии о границах подразделений стратиграфической шкалы, соответствующих геохронологической. Совершенно очевидно, что это говорит как об отсутствии четких рубежей между этапами, так, возможно, и о некотором несоответствии высших единиц геохронологичесной шкалы, установленных давно, современным представлениям об этапности развития органического мира.

Более или менее объективным кажется рубеж докембрия (точнее — венда) и кембрия — по массовому появлению форм с минерализованным скелетом в разных группах организмов. Однако возникает другая проблема — о рубеже всего докембрия и палеозоя. Смысл этой проблемы очень хорошо показан Б. С. Соколовым (1984, с. 126) — крупнейшим специалистом в данной области: «Биостратиграфические критерии полностью приложимы к обособлению венда в качестве самостоятельной системы с органическим миром, еще более специфичным, чем мир рифея и кембрия... Биологическое содержание вендского периода полностью исключает допустимость его отнесения к криптозою... Венд не завершает собою типично протерозойское развитие Земли и жизни, а, скорее, является зарей новых тенденций в структурно-морфологической эволюции земной коры и водной оболочки Земли, в развитии эволюционного процесса... В этом смысле вендский период, несомненно, тяготеет к фанерозою, хотя формально он относится к протерозою».

Можно только напомнить, что еще А. Н. Мазарович (1947) предлагал выделить эопалеозойскую эру, включающую не только часть палеозоя в современном его понимании, но и синий, т. е. поздний, протерозой. Своеобразие венда поставило под сомнение целесообразность сохранения двух уже привычных нам эонов: криптозоя и фанерозоя. Вместо криптозоя в настоящее время все чаще пишут «протерозой», возводя его в ранг зона, а фанерозой большинство старается сохранить. Но тогда получается странная ситуация — этот зон «своей начальной частью» как бы «накладывается» на предыдущий (венд — это уже фанерозой, но он находится в протерозое). В связи с этим был предложен новый термин «голозой» для зона, объединяющего палеозой, мезозой и кайнозой
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(Глесснер, -1984). Рубежи остальных подразделений также далеко не всегда достаточно четки и бесспорны, даже если они являются более или менее общепринятыми. Так, oбщепринятым является отнесение пермского периода к палеозою, а триасового уже к мезозою. Но, как выше было достаточно ясно показано, точного рубежа между этими периодами по развитию органического мира нет, и провести его можно только условно. Изменения органического мира, начавшиеся в середине перми, продолжались почти до конца триаса или, во всяком случае, до его середины. По развитию ряда очень важных в биосфере групп триас безусловно должен еще считаться палеозоем. Так, из головоногих в триасе продолжают существовать агониатиты, характерные для всего позднего палеозоя, и цератиты, возникшие также в палеозое и вымершие в конце триаса. В триасе далеко не сразу исчезли некоторые группы палеозойских пресмыкающихся. С другой стороны, с триаса известны первые динозавры и морские пресмыкающиеся — группы, исключительно характерные для всего мезозоя, и первые млекопитающие. Именно это и связывает тесно триас с остальным мезозоем.

Конец мезозоя, точнее конец мела, отмечен очень значительным вымиранием в самых разных группах беспозвоночных и позвоночных, ушедших со сцены навсегда и как бы замененных в кайнозое экологически сходными группами из других классов. Однако и здесь резкого рубежа нет. Во-первых, сам процесс вымирания был сильно растянут и до рубежа дожили только незначительные остатки некогда крупных групп. Во-вторых, становление настоящей кайнозойской фауны во всех группах произошло с эоцена, т. е. было отделено от конца мезозоя длительным временем в целую эпоху (палеоцен).

Почти такая же картина получается и на рубежах этапов подчиненного ранга — на рубежах периодов. В настоящее время, кажется, нет ни одного периода с совершенно четкими границами, да и сами периоды не всегда едины по своему содержанию.

Раннекембрийский органический мир столь сильно отличается от средне-позднекембрийского, что было высказано предложение разделить этот период на два: якутский и кембрийский. Каменноугольный период американскими геологами рассматривается в качестве двух самостоятельных: миссисипского, соответствующего раннему карбону, и пенсильванского, в объеме среднего и позднего карбона европейской шкалы. Меловой период (также в Америке) делится на команчский (ранний мел) и меловой (поздний мел) (Меннер, 1978). Из рубежей между периодами, кажется, существует только один ясный — силурийско-девонский, да и то потому, что он проведен чисто условно — по одному из видов граптолитов. Совершенно очевидно, что уже одни эти попытки проведения искусственных границ скорее всего говорят о невозможности найти объективно существующие рубежи в развитии биоса.

Очень ясно по этому вопросу сказал в одной из своих работ В. А. Вахромеев: «Несомненно, что этапность и положение границ связаны друг с другом и что проводить границы между стратонами следует на стыке двух этапов. Но ранее уже говорилось, что стык — это не линия, а отрезок, достигающий яруса, а иногда и двух» (1976, с. 280).

Г. П. Леонов (1973, с. 493) на основании достаточно детального анализа развития фауны и флоры в фанерозое пришел к выводу, что «если проводить расчленение геологического времени, исходя из особенностей развития данных таксонов, то оно должно быть расчленено лишь на две „эры": более раннюю, отвечающую палеозойской эре современной геохронологической шкалы, и более позднюю, отвечающую совокупности мезозойской и кайнозойской эр этой же шкалы. Самостоятельность мезозойской и кайнозойской эр в этой общей картине развития рассматриваемых таксонов не проявляется». «Эти трудности и соответственно субъективность и условность выводов многократно возрастают при попытках выделения этапов меньшего значения, соизмеримых по продолжительности с периодами и эпохами международной геохронологической шкалы. Возрастание трудностей при этом столь значительно, что возможность сколько-нибудь объективно и доказательно говорить о подобных этапах развития органического мира или хотя бы даже об этапах развития морских организмов или организмов суши, представляется сомнительной. Имеет ли смысл при подобных условиях ставить вопрос о соответствии или несоответствии таких подразделений геохронологической шкалы, как периоды и эпохи, «этапам развития органического мира»? Очевидно, не имеет, так как в рамках существующих методических и принципиальных представлений единственным опреде-
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ленным критерием выделения этапов подобного масштаба оказываются... границы самих этих подразделении» (Леонов, 1973, с. 506).

Довольно интересные данные об общих закономерностях развития органического мира дают различные графики численности таксонов разного ранга, достаточно широко известные в литературе (Леонов, 1973; Монин, 1977; Valentine, 1973). По этим кривым совершенно отчетливо видно, что быстрый рост числа классов животных происходил в раннем палеозое, своего максимума он достиг в девоне, после чего происходит незначительное уменьшение их числа. Для растительного мира характерно непрерывное увеличение числа классов вплоть до конца мезозоя. Если взять только морских беспозвоночных, то, как хорошо видно из работы И. В. Валентайна, максимум был достигнут уже в ордовике—силуре.

Наибольшее число отрядов было известно в карбоне—перми (Леонов, 1973), а для морских беспозвоночных в ордовике—девоне. У растений, как хорошо показано Леоновым, число отрядов непрерывно, но довольно медленно возрастает почти в течение всего фанерозоя. Наибольшее число семейств характерно для мела—палеогена, а число видов необычайно быстро возрастает только в кайнозое.

По кривой численности классов морских беспозвоночных со скелетом достаточно отчетливо выделяются этапы: кембрийский, ордовико-силурийский, девонский, каменноугольно-пермский, триасово-антропогеновый (Valentine, 1973).

Несколько иные данные получаются на основании анализа кривых отрядной группы, причем у Леонова и Валентайна эти кривые различаются, что, видимо, зависит как от различного подхода к выбору материала, так и от разных взглядов на систематику разных исследователей, материалы которых использовали Г. П. Леонов и И. В. Валентайн.

У первого достаточно хорошо выражены подъемы кривой в ордовике—раннем силуре, карбоне—перми, кайнозое и значительные ее понижения в конце карбона, конце девона, на рубеже перми и триаса, в конце триаса, на рубеже мела и палеогена. Кривая отрядов в работе второго из указанных авторов более или менее повторяет кривую классов (Valentine, 1973). Основным отличием является наличие максимального пика в ордовике, за которым следовали довольно сильное вымирание на рубеже ордовика— силура и новый подъем в силуре—девоне. Мезокайнозойская часть кривой также отличается. После очень резкого вымирания, охватившего весь триас, произошло некоторое увеличение числа таксонов в юре и мелу и уменьшение их на рубежах юры и мела, мела и палеогена. Таким образом, здесь отчетливо выделяются этапы: кембрийский, ордовикский, силуро-девонский, триасовый. Остальные этапы не слишком ясны.

Достаточно интересны кривые, отражающие изменение числа семейств в разные периоды фанерозоя. У Валентайна приведены две таких кривых — одна для бентосных организмов и вторая для бентосных с добавлением наутилоидей и аммоноидей. На той и другой имеются три резких пика, отражающих увеличение числа семейств в ордовике, девоне и мелу и исключительно сильное уменьшение численности семейств в конце перми—триаса. В деталях эти кривые несколько отличаются — первая из них несколько проще, на второй имеются дополнительные небольшие зубцы, триасовое вымирание не столь велико, как на первой, и сильнее смещено в сторону перми. Интересно сравнить с этими данными материалы, приведенные в книге А. С. Монина (1977, рис. 40), где рассмотрены все семейства разных групп. На этом графике также очень хорошо выражены пики в ордовике, девоне, мелу, но имеется довольно большой пик в карбоне, почти не уступающий двум первым, и достаточно ясные пики в каждом периоде.

Безусловно интересен подход к вопросу об этапности развития органического мира Ю. Д. Захарова (1984). Автор исходил из времени появления таксонов определенного ранга. По его мнению, достаточно ясно разделяются три очень крупных этапа: ступень царств (поздний катархей—средний рифей), ступень типов (поздний рифей—поздний ордовик), ступень классов—отрядов (силур—ныне). Подразделение последнего на более дробные этапы осложняется разными путями эволюции в разных царствах (животных и растениях), разным темпом макроэволюции в разные отрезки времени и т. д.

Исключительно усложняет вопрос о решении рубежей этапов неравномерность распределения групп животных и растений на Земле и неодновременность их появления или исчезновения в разных местах. Выше уже было сказано о динозаврах, последние
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представители которых известны только из одного небольшого уголка в Северной Америке, о разновременности вымирания аммоноидей в конце мела в разных регионах. Таких примеров можно привести много.

Подводя итог сказанному, мы должны сделать вывод, что вряд ли можно говорить о наличии четких рубежей этапов развития органического мира в целом, а тем более о соответствии их границам подразделений геохронологической шкалы.

О ПРОБЛЕМЕ «ОСНОВНОГО ЗВЕНА» РАЗНЫХ ЭТАПОВ РАЗВИТИЯ ОРГАНИЧЕСКОГО МИРА

Как было показано в предыдущем разделе, создается сложная ситуация: все известные нам материалы говорят о наличии определенных этапов развития органической жизни, но они же позволяют говорить и об отсутствии ясных рубежей между этапами. Получается совершенно невероятная картина, когда этапы, не имеющие четких границ, используются для уточнения рубежей геохронологической шкалы и границ (уже именно четких — «плоскостных» границ) стратиграфической шкалы. Вполне понятно обилие дискуссий, связанных с проведением этих границ, так как число решений может быть равно числу достаточно хорошо на данный момент изученных групп.

Видимо, выйти из этого положения можно только путем чисто условного признания каких-то критериев проведения границ (как, например, это и было сделано с границей силура и девона) и соглашения о незыблемости этих критериев хотя бы на десять ближайших лет или на основе выяснения основных особенностей каждого этапа развития органического мира, так сказать, «основного звена» развития на данном этапе и проведения границ по этому основному звену. Естественно, возникает вопрос об определении самого понятия «основного звена», о проведении границы по начальным стадиям этого звена или по расцвету, о предпочтении появления новых групп или их исчезновения, о значении так называемых «архистратиграфических групп» и об их отношении к «основному звену» и т. д.

Принято считать, что следует отдавать предпочтение появлению качественно новых особенностей в развитии органического мира. Примерно так и выглядит, как уже было сказано, рубеж палеозоя и мезозоя. Однако рубеж мезозоя и кайнозоя проводится по вымиранию ряда групп, игравших заметную роль в биосфере мезозоя. Наиболее заметной особенностью девона, безусловно, является появление ряда групп рыб, но рубеж проводится не по ним, а по беспозвоночным; рубеж докембрия и кембрия — по появлению групп с минерализованным скелетом. Уже из этих примеров видно, что единого подхода к определению рубежа нет.

Как это неоднократно отмечалось и в печати, момент появления нового и исчезновения старого достаточно условен и зависит от полноты наших знаний. До недавнего времени считалось, что белемноидеи существовали только в мезозое, потом появились сведения о пермских представителях, в настоящее время уже известны каменноугольные и пишут о находках девонских белемнитоподобных форм. В последнее время появились указания на находки агнат в кембрии. Только сравнительно недавно обнаружены современные кистеперые рыбы, считавшиеся давно вымершими. Очевидно, что «сдвигать» границу этапов в связи с новыми находками невозможно. Поэтому очень часто пытаются проводить границу по расцвету группы, но и это далеко не всегда удается — расцвет разных групп, во-первых, не совпадает во времени, во-вторых, каждый исследователь по-своему понимает расцвет (число таксонов изменяется в зависимости от новых находок и от состояния систематики группы в данный момент, а также от принадлежности данного исследователя к «укрупнителям» или «дробителям» в систематике). Кроме того, остается нерешенным вопрос и о том, по каким группам следует проводить границу, т. е. какие группы считать ведущими. Единого мнения по этому вопросу нет. Б. С. Соколов (1974) считает, что следует выбирать своего рода эталоны из числа транзитных групп, многие исследователи отдают предпочтение микрофауне, действительно удобной по ряду соображений, в частности, планктонным фораминиферам, остракодам. В последнее время идет увлечение конодонтами и т. д.

Мне кажется, что ведущим следует считать группу или группы высокого ранга, кото-
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рые являются «маркирующими» в развитии органического мира и в ряде случаев так или иначе влияющими» на судьбу многих групп. Такие группы могут быть как среди беспозвоночных, так и позвоночных животных, а также среди растении. Видимо, для раннего палеозоя таковыми являются трилобиты и головоногие моллюски; для позднего палеозоя — головоногие и рыбы из обитателей водной среды, насекомые и пресмыкающиеся из обитателей суши. Для мезозоя наиболее характерны головоногие моллюски, насекомые и пресмыкающиеся. Наконец, для кайнозоя — насекомые, млекопитающие, птицы. При выборе ведущей группы необходимо учитывать и ее связь с «фоновыми» группами, создающими основную биомассу на данном этапе и являющимися необходимым компонентом в сложных трофических связях в биосфере. Для палеозоя таковыми будут простейшие, кораллы и брахиоподы, для мезозоя и кайнозоя — простейшие, двустворки, гастроподы, вероятно, те же кораллы. Почти всегда играли роль фоновой группы водоросли, являющиеся как объектом питания, так и средой обитания для многих представителей животного мира. Огромна роль и наземных растений, безусловно, игравших большую роль в развитии рептилий, млекопитающих и насекомых и, в свою очередь, очень зависевших от них.

Определенных закономерностей в смене «маркирующих » групп нет. Иногда они становятся «основным звеном» очень быстро (аммоноидеи, рыбы) и сохраняют это положение в течение сотен миллионов лет, иногда проходят длительный путь развития на предыдущем этапе, а «ведущими» становятся на следующем (млекопитающие, птицы).

«Фоновые» группы также становятся таковыми, как правило, далеко не сразу. Блестящим примером являются моллюски — двустворчатые и гастроподы, прекрасно известные с палеозоя, но ставшие «фоновыми» только с мезозоя.

«Маркирующие» группы нельзя путать с архистратиграфическими. «Маркирующие» не обязательно будут архистратиграфическими. Так, по условиям сохранности птицы никогда не будут архистратиграфическими, да и млекопитающие тоже, но «маркирующими» в биоте кайнозоя они являются. Как правило, «маркирующие» группы являются и наиболее высокоорганизованными для своего времени — это и обеспечивает им «право на первородство». Этапы и следует выделять именно по «маркирующим» группам — моменту наступления их доминирующей роли в биосфере.

В каждом крупном этапе достаточно отчетливо намечается более спокойный отрезок времени, когда тоже происходила смена групп, но довольно медленная, и отрезок сравнительно быстрой перестройки, когда шло значительное вымирание одних групп, появлялись другие и шло почти пульсационное изменение биоты. Эту фазу нельзя назвать катастрофой, так как сплошного вымирания во всех группах нет, это именно фаза перестройки. Достаточно отчетливо выделяются следующие этапы развития биоты на Земле: довендский, вендский, раннепалеозойский, охватывающий кембрий—ранний девон, позднепалеозойский (или метазойский), включающий средний девон—часть триаса, мезозойский — часть триаса—палеоцен, кайнозойский—эоцен—ныне. Для удобства их можно именовать: протеробиос, вендобиос, палеобиос, метабиос, мезобиос, кайнобиос.

БИОС И БИОСФЕРА

В заключительной части нашего очерка необходимо кратко остановиться на возможных причинах изменения биоса, которые иногда даже придают этим изменениям весьма резкий характер, и на соответствии событий развития органического мира тем или иным событиям в развитии самой Земли.

Возможные причины изменения органического мира очень обстоятельно рассмотрены в известной книге Л. Ш. Давиташвили (1969). Автор подробно рассмотрел большую часть выдвинутых гипотез и свел их в несколько групп. К первой относятся различные гипотезы, связывающие процесс вымирания с внутренними причинами эволюционного развития групп — с якобы имеющим место «старением» ветвей, исчерпанием жизненной энергии, с утратой пластичности и уменьшением изменчивости и т. д.

Давиташвили подверг все эти теории справедливой критике, и к ней вряд ли можно добавить что-либо еще. Действительно, мы имеем весьма значительное число ветвей органического мира, существующих практически сотни миллионов лет и не переживающих ни больших расцветов, ни вымирании. Таковы, видимо, скафоподы, моноплакофоры, по-
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липлакофоры, отряд наутилида, беззамковые брахиоподы. С другой стороны, есть большие группы, переживавшие большие расцветы и кризисы, и, наконец, бесследно исчезнувшие. Срок существования одних также измерялся сотнями миллионов лет (аммоноидеи), других — только десятками (эидоцератоидеи). Большинство групп шло по пути усложнения организации, но имеются и развивавшиеся по пути упрощения строения и тем не менее существующие благополучно до настоящего времени. Самое интересное, что, встав на путь упрощения организации, эти группы тем не менее в какой-то степени в дальнейшем шли по пути усложнения морфологических структур, т. е. понятие регресса и прогресса даже морфологического к ним применимо с большими оговорками (мшанки, брахиоподы).

Вторая большая группа теорий объединяется под названием «монодинамических», или «ударных», факторов вымирания. К ним отнесены теории, связывающие изменения органического мира с тектоническими событиями, изменениями газового режима атмосферы, с переменами климата, с колебаниями уровня океана, изменениями солености вод Мирового океана, с воздействием радиоактивных элементов земной коры и некоторых других, иногда внеземных факторов.

Интересно, что и до настоящего времени имеются сторонники почти всех перечисленных Л. Ш. Давиташвили теорий. Более того, можно говорить о значительном повышении интереса к проблеме смены органического мира на том или ином рубеже в последнее десятилетие. Возможно, что это связано с усилением интереса к биосфере вообще, к путям ее становления и перспективе развития. Созываются совещания, выпускаются специальные обзорные и сводные работы (Крамаренко, Чепалыта, 1970; Russell, 1977; Cretaceous tertiary, 1979; Raup, 1982; Шиманский, Соловьев, 1982).

В ряде работ очень большое внимание придается трансгрессиям и регрессиям, поскольку они действительно весьма значительно могли изменять площадь шельфовых морей — основную площадь обитания массы морских беспозвоночных. Безусловно, заслуживает внимание интересная статья Д. П. Найдина (1976б) о глобальных изменениях уровня океана и, возможно, связанных с этим явлениях, неблагоприятных для накопления карбонатов. Это в свою очередь вело к возникновению плохих условий для организмов, имеющих карбонатный скелет. В связи с этим стоит указать на статью А. Л. Яншина (1973), в которой на основании точного подсчета вообще подвергнут сомнению факт одновременных глобальных трансгрессий и регрессий и делается вывод об относительном постоянстве общей площади и средней глубины Мирового океана.

Ряд исследователей основной причиной вымирания значительного числа групп организмов считают опреснение океанов. С этим явлением особенно связывают вымирание в конце перми (Фишер, 1968; Stevens, 1977). Причинами такого опреснения считаются климатические изменения или трансгрессии и регрессии.

В некоторых случаях основной причиной вымирания разных групп организмов считается резкое изменение климатических условий. Трудно сказать, могло ли изменение климата в такой степени влиять и на сухопутные, и на морские формы, но что климат изменялся, с этим согласны многие авторы. По мнению Н. А. Ясаманова (1979), периодические изменения климата происходили регулярно через 20 и 40 млн. лет.

Особенно привлекала внимание авторов периодичность оледенений, которая якобы имела место в истории Земли. По мнению Н. Я. Кунина и Н. М. Сардонникова (1974), за последние 600–650 млн. лет имело место пять эпох общего похолодания, с которыми связаны оледенения. В качестве таковых указаны отрезки времени в венде, раннем—среднем палеозое, позднем палеозое, мезозое, антропогене. Периодичность оледенений с промежутком в 300 млн. лет отмечается и другими авторами (Меннер, Келлер, Ушаков, 1974). Правда, имеются указания, что настоящей периодичности все же нет, что промежутки времени между ними различны (Салоп, 1973).

Безусловно, связаны с климатическими изменениями и изменения газового состава атмосферы, допускаемые некоторыми авторами. Так, Ю. В. Тесленко (1974) считает, что увеличение или уменьшение СО2 в атмосфере влияет на изменение климата, уменьшение или увеличение тепличного эффекта и т. д. С биохимическими перестройками биосферы связывает изменение сообществ организмов и Е. В. Краснов (1979).
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Многие авторы рассматривают вымирание как результат действия не какой-либо одной, а нескольких причин, иногда тесно взаимосвязанных. Здесь и климатические изменения, и связанная с ними, а также с ходом эволюции групп смена растительности, влияние этого процесса на растительноядные группы животных, а через них и на хищников и т. д. Важность изучения биоценотических связей для понимания причины смены крупных групп органического мира во времени хорошо показана в работах В. В. Жерихина (1978, 1980). Детальный анализ событий, происходивших в середине и конце мела в развитии трахейных и тесно с ними связанных растений, сделанный этим автором, весьма убедительно показывает, что действительно вряд ли можно объяснять появление и исчезновение той или иной группы действием какого-либо одного фактора. Органический мир является сложной системой, и только с этих позиций можно подходить к анализу истории отдельных групп. При этом, естественно, происходит перестройка и всей системы, смена одних групп, менее приспособленных, другими, более приспособленными. Л. К. Габуния (1969) в своей работе о вымирании древних рептилий и млекопитающих приходит к выводу, что основной причиной вымирания больших групп мезозойских рептилий был очень сложный процесс борьбы «нового и старого», процесс вытеснения архаичных групп более высокоорганизованными.

Несколько особое место занимают теории, связывающие события в развитии органического мира с тектоническими фазами. По мнению Н. Ф. Балуховского (1974), такая связь достаточно очевидна, так как вымирание разных групп крупных рептилий, как наземных, так и водных и обитавших в воздухе, а также аммонитов из беспозвоночных приурочено к ларамийской фазе (конец мела), значительное число групп беспозвоночных погибло в пфальцскую фазу (конец перми), гониатиты и некоторые другие группы прекратили существование в связи с заальской фазой (в перми), а с таконской (предсилурийской) фазой связана гибель ряда групп иглокожих, сильное вымирание трилобитов. Автор считает, что и появление крупных групп приурочено к определенным фазам тектогенеза. Так, с бретонской (предкарбоновой) фазой им связывается появление лепидодендронов, сигиллярий, птеридосперм, кордаитов, каламитов. Вообще, по мнению этого крупного тектониста, биоценозы соответствуют определенным этапам или циклам развития Земли. Циклы отражают определенную ритмичность солнечной активности и существования самой галактики. С первой связаны циклы в 11, 22, 83, 169, 900, 1800–2000 лет. Еще более крупными являются циклы в 20, 40, 120 тысяч лет. К категории так называемых «звездных ритмов» относятся отрезки времени, связанные с галактическим годом и называемые макроциклами и циклопериодами.

Нет никакого сомнения, что тектонические фазы, иногда вызывавшие основательное изменение лика Земли, имели значение для развития биосферы в целом, меняя среду, в которой существовал органический мир, но все же вряд ли они были единственной причиной этих изменений. Трудно объяснить, исходя из системы «тектогенеза — органический мир», факт значительного переживания крупных групп. Пожалуй, наиболее яркими примерами будут трилобиты, сохранявшиеся еще в значительном числе и после таконской фазы, агониатиты из головоногих моллюсков, довольно значительно пережившие своих ближайших родственников — гониатитов и вымершие только в триасе между двумя фазами тектогенеза. Вызывает удивление и сильная смена групп в конце раннего кембрия и на рубеже кембрия и ордовика, так как в это время нельзя указать значительных фаз тектогенеза (салаирская фаза, совпадающая с поздним кембрием, имела местное значение). Пожалуй, может вызвать удивление и сравнительно небольшое вымирание крупных групп в каменноугольный период, так как на этот отрезок времени приходится три фазы горообразования.

В последнее время довольно оживленно обсуждается возможная роль в развитии органического мира геомагнитных инверсий. Так, в уже указанной выше работе Н. Я. Кунина и Н. М. Сардонникова (1974) показано совпадение, во всяком случае в некоторых случаях, изменений магнитного поля с очень сильными изменениями органического мира. Этой же проблеме посвящена специальная статья Л. И. Сверловой (1974). Автор пишет, что ранее массовая гибель разных форм непосредственно связывалась с инверсией магнитного поля, когда в результате ослабления «магнитного щита» все живое подвергалось
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более сильному космическому облучению. Однако позже пришли к выводу, что не обязательно должна была происходить быстрая гибель самих животных, но это вызывало более раннюю смертность, отсутствие потомства и т. д. Наконец, Ю. И. Кац и А. И. Березняков (1974) пишут, что данные о влиянии изменений магнитного поля на организмы несколько противоречивы, но что данных, отрицающих возможность такого влияния, нет.

Надо сказать, что в той или иной форме наличие связи между тектоническими фазами, инверсиями магнитного поля, повышением или уменьшением уровня космических излучений и событиями в развитии органического мира признается рядом исследователей (Красилов, 1974; Сакс, 1976; Фирсов, 1977). Мне близки мысли, высказанные по этому поводу В. А. Красиловым, по мнению которого, тектогенез влияет не непосредственно, а через изменение климата, трансгрессии и регрессии, изменения мест обитания живых организмов и т. д. Вымирание в разных группах не совпадает во времени, и процесс этот сильно растянут. Основным результатом неблагоприятных воздействий является изменение численности в доминирующих группах, утеря ими доминирования и переход его к другим группам. Вероятно в таком случае все изменения в группах в конечном счете сводятся к биоценотическим сменам.

В последнее время все более популярными делаются теории, объясняющие значительные изменения биосферы различными космическими явлениями. В одних случаях допускается, что основной причиной мог быть взрыв сверхновой, ставший причиной теплового и светового излучения и усиленной радиации. В других предполагается падение кометы в океан, явившееся причиной отравления многих водных организмов и повышения температуры воздуха. Исключительный интерес вызвал факт повышенного содержания иридия в пограничных отложениях меда—палеогена в Северной Америке, Европе и Австралии, усиленно обсуждающийся в настоящее время в научной и популярной печати. Большинство как будто склоняется к мысли, что иридий внеземного происхождения, что и поддерживает точку зрения сторонников внеземных причин катастроф.

Интересны небольшие сообщения о находке в пограничных отложениях мела—палеогена очень маленьких шариков, напоминающих микротектиты (Gieve, 1984), о своеобразных деформациях зерен кварца в «иридиеносных слоях» (Bohor, Foord et al., 1984). Все это также говорит в пользу предполагаемой катастрофы.

Впрочем, имеются сторонники и земного происхождения иридия, связывающие его накопление с необычайно сильной вулканической деятельностью.

Безусловно, отрицать полностью такое влияние на органический мир нельзя. Факты массового вымирания биоты, причины которого не вполне ясны, известны. В качестве примера можно указать на несколько внезапных исчезновений фауны в кембрии Северной Америки (Палмер, 1984). Однако скорее всего такие вымирания ограничены определенным регионом, пусть даже достаточно большим, и не являются глобальными (как это и было в приведенном выше примере). Мы знаем действительно катастрофические «взрывы» вулканов на памяти людей. Достаточно вспомнить знаменитые извержения Кракатау и Санторина. Первое вызвало колоссальную волну, смывшую все на очень большой территории, и пылевое облако, обошедшее земной шар и сказавшееся на климате следующего года в Англии. Второму, кажется, обязана гибелью «критская культура». Но тем не менее великого вымирания ни то ни другое не вызвали. Безусловно, крупным событием было падение Тунгусского «метеорита», о природе которого спорят до настоящего времени. Была катастрофа, но региональная.

Вероятно, отстаивая «ударные» теории, пришлось бы допустить событие из ряда вон выходящее, событие чудовищной силы, которое могло бы сказаться на биоте, даже на всей биосфере в глобальном масштабе.

Вызывает сомнение и «глобальная катастрофа» на рубеже мела и палеогена, катастрофа, вызвавшая массовое вымирание. Во-первых, как выше было сказано, вымирание групп, действительно переставших существовать на рубеже, началось задолго до этого рубежа и шло весьма неравномерно (Шиманский, Соловьев, 1982). Невозможно предположить, чтобы вымирание началось заранее, до появления фактора, его вызвавшего. Легче допустить, что события на самом рубеже лишь «добили» группы, уже шедшие по пути угасания в силу самых разных причин. Во-вторых, имеется ряд больших групп, род-
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ственных вымершим (аммоноидеи—наутилоидеи, динозавры—черепахи, ряд отрядов двустворок), которые почти не испытали значительных изменении у этого рубежа. Думается, что «ударные» факторы должны были более или менее в равной степени действовать в одинаковом направлении на родственные группы, обитавшие в более или менее близких условиях.

Вероятно, для выяснения причин изменения фауны позднего мела необходимо детально выяснить историю так называемых «среднемеловых событий». В равной степени для всех «великих вымирании» следует прежде всего внимательно уточнять, что происходило в те отрезки времени, когда появились «массовые» признаки начавшегося изменения биоты. В частности, необходимо, конечно, уточнить и историю с накоплением иридия. Вполне возможно, что такое происходило в истории Земли неоднократно. Имеются сведения, что нечто подобное установлено на рубеже докембрия и кембрия. Интересно было бы проверить и остальные «рубежи», на которых происходили сильные изменения биоса.

Пока этого нет, к различным теориям, кладущим в основу всего катастрофы, следует относиться очень осторожно. Катастрофизм известен со времен Ж. Кювье, он то несколько теряет свои позиции, то снова активно выходит на арену. А что современная оценка событий на рубеже мела и палеогена вполне подходит под понятие катастрофизма, в этом нет сомнения. В этом легко убедиться, детально ознакомившись с известной работой А. И. Равинкович об основных теоретических направлениях в геологии XIX в. (1969).

*     *    *

Видимо, можно определенно говорить о наличии достаточно ясных этапов развития биосферы в целом, которые более или менее отвечают основным подразделениям геохронологической шкалы, принятым в настоящее время. Наиболее крупными являются до-вендский, вендский, раннепалеозойский, позднепалеозойский (или метазойский), мезозойский и кайнозойский. Раннепалеозойский кончается где-то в девоне, метазойский в триасе, мезозойский — в конце палеоцена. Этап следует начинать со становления нового биоса, а не с распада старого. В одних случаях происходит вполне ясная смена доминирующих групп, в других — ароморфные изменения в основных маркирующих группах (Друщиц, Шиманский, Соловьев, 1983).
Как правило, рубеж следует за достаточно значительной регрессией. Вполне возможно, что она не является мировой, но захватывает значительные территории, до этого занятые шельфовыми морями. Безусловно, с этим было связано значительное изменение климата. Как регрессии, так и климат были в какой-то степени связаны тектоническими фазами.
Все названные причины в ряде случаев могли приводить и к непосредственной гибели отдельных групп, особенно локальных, к изменению условий существования очень многих групп, к резкому изменению биоценотических связей, к нарушению коэволюционных систем. Выяснение этих связей-, очень трудное и далеко не всегда доступное для выяснения благодаря значительной неполноте палеонтологической летописи, и является одной из основных задач в исследованиях по истории развития биоса и биосферы в целом.
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