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АННОТАЦИЯ
Введение. Брахиоподы эволюционировали на протяжении фанерозоя, и знания о них важны 
при изучении крупнейших биотических кризисов. Пополнение и ревизия палеонтологической 
информации требуют регулярного пересмотра оценок влияния кризисов на таксономическое 
разнообразие данной группы морских организмов.
Цель. Изучение динамики родового разнообразия брахиопод под влиянием наиболее извест-
ных массовых вымираний фанерозоя с использованием трех блоков данных, представляющих 
разные «поколения» палеонтологических компиляций.
Материалы и методы. На основе каждого блока данных построена кривая родового разнооб-
разия брахиопод. При этом три кривые приведены к единой шкале геологического времени. 
Для массовых вымираний оцениваются снижение числа родов и соотношение с предшествую-
щими и последующими тенденциями изменения разнообразия.
Результаты. Все кривые показывают, что массовые вымирания конца ордовика, рубежей 
перми и триаса, триаса и юры, мела и палеогена способствовали снижению родового разнооб-
разия брахиопод. Наибольшим было влияние катастрофы на рубеже перми и триаса. Напротив, 
эффект франско-фаменского (позднедевонского) события был минимальным или отсутствовал 
вовсе. Тенденции изменения разнообразия до и после кризисных интервалов различались.
Обсуждение результатов. Ретроспективное рассмотрение кривых родового разнообразия 
брахиопод показывает, что в одних случаях более новая информация говорит о большей ин-
тенсивности кризисов, а в других — о меньшей. Более того, смена «поколений» палеонтологи-
ческих компиляций не способствовала лучшему пониманию динамики числа родов рассматри-
ваемой группы организмов. В этой связи рекомендуется использовать три кривые совместно, 
а разницу между ними понимать как величину ошибки.
Заключение. Полученные результаты указывают на подверженность брахиопод массовым вы-
мираниям, но не всем из них и в разной степени. Более того, неопределенность ряда оценок 
сохраняется, что делает актуальным последующие исследования развития брахиопод на кри-
тических интервалах геологической истории.
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CHANGES IN THE GENERIC DIVERSITY OF BRACHIOPODS 
AT THE INTERVALS OF THE LARGEST PHANEROZOIC 

MASS EXTINCTIONS
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ABSTRACT
Background. Brachiopods evolved throughout the Phanerozoic, and their study contributes to the 
knowledge of the largest biotic crises. Accumulation and revision of paleontological information 
require regular re-evaluation of the influence of these crises on the taxonomic diversity of the given 
group of marine organisms.
Aim. To study the dynamics of the generic diversity of brachiopods under the influence of the most 
famous mass extinctions of the Phanerozoic based on three datasets representing different “gen-
erations” of paleontological compilations.
Materials and methods. On the basis of each dataset, a curve of generic diversity of brachiopods 
is constructed. Three curves are drawn against the uniform geological time scale. For the periods 
of mass extinctions considered, a decrease in the number of genera and relations to the preceding 
and forthcoming trends of diversity changes are estimated.
Results. The constructed curves indicate that the end-Ordovician, Permian/Triassic, Triassic/Jur-
assic, and Cretaceous/Paleogene mass extinctions triggered a decrease in the generic diversity of 
brachiopods. The largest was the influence of the Permian/Triassic catastrophe. Conversely, the 
effect of the Frasnian–Famennian (Late Devonian) event was either minimal or absent. The trends 
of diversity changes before and after critical intervals showed a different dynamic. 
Discussion. The retrospective analysis of the curves of brachiopod generic diversity showed 
that newer information may have indicated a higher or lower intensity of crises in different cases. 
Moreover, the changes of the “generations” of paleontological compilations did not contribute to 
an improved understanding of the dynamics of the considered genera. Therefore, the three curves 
should be used in combination, treating the difference between them as the degree of error.
Conclusion. The results obtained indicate the vulnerability of brachiopods to mass extinctions, 
although to a different extent. Moreover, some estimates remain uncertain, which substantiates 
further research into of the development of brachiopods during the critical intervals of the geolo-
gical history.

Keywords: geological events, catastrophes, diversity curves, marine biota, retrospective 
analysis, taxonomic diversity, geologic time scale
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Брахиоподы являются крупной группой иско-
паемых организмов, которые эволюционировали 
на протяжении фанерозоя, а их разнообразие ис-
пытывало значительные изменения [15, 32, 34, 67, 

69]. Изучение этой группы имеет большое значе-
ние для понимания биотических катастроф в исто-
рии Земли [2, 4, 10, 36, 47, 48, 64], интерес к ко-
торым проявляют и отечественные специалисты 
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[1–6]. Известно, что «великие» массовые выми-
рания [7, 35, 51] оказали значительное влияние 
на брахиопод.

Если принять во внимание, что биотические 
катастрофы могут пониматься как кризисы таксо-
номического разнообразия [40], возникает зако-
номерный вопрос о том, насколько именно оно 
снижалось. Неизбежная неопределенность ответа 
на него связана с тем, что накопление, пересмотр 
и стратиграфическая коррекция палеонтологиче-
ских данных происходят непрерывно. В этом от-
ношении брахиоподы особенно интересны, так 
как за четверть века появились три огромных 
и качественно отличных блока информации о них. 
Они отражают состояние знаний о стратиграфиче-
ском распространении родов брахиопод по состо-
янию на 1990-е [58], 2000-е [18] и 2010-е годы 
[42]. Используя их для построения кривых разно-
образия, можно не только оценить влияние массо-
вых вымираний на данную группу организмов, 
но и зафиксировать изменение таких оценок 
с течением времени.

Целью настоящей статьи является анализ из-
менений родового разнообразия брахиопод 
под влиянием пяти «великих» массовых выми-
раний в свете различных блоков информации. 
Акцент именно на этих биотических катастро-
фах связан с высокой степенью их изученности. 
Более того, интерес к ним изначально формировал 
основу знаний о массовых вымираниях [51], хотя 
известны и другие крупные кризисы [29, 39, 50]. 
На родовом уровне информация о брахиоподах от-
личается наибольшей полнотой.

Новизна исследования связана с построением 
и сравнением кривых, оригинальность которых 
определяется привязкой к современной версии 
шкалы геологического времени. Работа имеет 
не только аналитическую, но и обзорную состав-
ляющую, и соответствующая библиографиче-
ская информация может представлять ценность 
для отечественных специалистов. Практическая 
значимость определяется потребностью в знани- 
ях об изменении таксономического разнообра-
зия стратиграфически важных организмов на со-
бытийных уровнях, служащих реперами при гео-
логоразведочных работах, поиске месторождений 
полезных ископаемых.

Материалы и методы
Принципы построения и интерпретации кри-

вых разнообразия брахиопод хорошо разрабо-
таны в современной науке [27, 36, 44, 61, 64]. 
В настоящей работе учитывается количество родов 

данной группы организмов в веках всех периодов 
фанерозоя. Соответствующие кривые выравнива-
ются по абсолютной шкале геологического време-
ни.

Были использованы три источника информа-
ции [18, 42, 58]. Данные о родовом разнообра-
зии брахиопод из работы [58] извлекались в помо-
щью онлайн-инструмента, доступного по ссылке: 
https://strata.geology.wisc.edu/jack/. В сводке 
[18] данные даются в текстовом и графическом 
видах. База данных [42] содержит специальную 
форму для извлечения требующейся информации. 
Принципиально важно то, что вышеуказанные ис-
точники используют разные шкалы геологического 
времени, в том числе с региональными и устарев-
шими подразделениями. В этой связи потребова-
лась привязка стратиграфической основы каждого 
источника к современной версии международной 
шкалы с установленными для границ веков аб-
солютными отметками [24] (см. обновления этой 
шкалы на https://stratigraphy.org/).

Извлечение информации из вышеуказанных 
источников и стратиграфическая коррекция поз-
волили построить кривые COM (от слова «com-
pendium», определяющего тип источника; данные 
[58]), TRE (от слова «treatise», относящегося к се-
рии источника; данные [18]), PDB (от сокращенно-
го названия базы данных «Paleobiology Database»; 
данные [42]). На каждую из них проецировались 
временные отметки пяти «великих» массовых 
вымираний, имевших место в конце ордовика, 
в позднем девоне, на рубежах перми и триаса, три-
аса и юры, мела и палеогена. Далее определялась 
их выраженность на каждой кривой, т.е. характер 
изменений последней на интервале массового вы-
мирания, а также до и после него.

Результаты
Массовое вымирание конца ордовика оказало 

исключительно сильное воздействие на морские 
экосистемы [26, 60, 65]. Подверженность ему бра-
хиопод хорошо известна [9, 19, 23, 30, 53]. Все три 
кривые фиксируют снижение родового разнооб-
разия на интервале данного массового вымира-
ния (рис. 1). Кривая COM показывает сокращение 
числа родов в 1,2 раза. Оно последовало за ло-
кальным пиком в первой половине позднего ор-
довика и продолжилось в раннем силуре. Кривая 
TRE обнаруживает менее выраженный эффект 
(снижение родового разнообразия в <1,1 раза), 
который проявился на фоне долговременной нега-
тивной тенденции. Интересно отметить, что самый 
сильный спад числа родов имел место не в конце 
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ордовика (см. выше), а в начале силура, после 
чего разнообразие стало активно восстанавли-
ваться. Кривая PDB говорит о сокращении разно-
образия в 2,5 раза, которое имело место непосред-
ственно в конце ордовика. Оно произошло сразу 
после пика в середине позднего ордовика и за-
медлилось на непродолжительное время в раннем 
силуре, после чего стало постепенно расти.

Франско-фаменское (позднедевонское) массо-
вое вымирание стало одной из самых значимых 
палеозойских биотических катастроф [3, 6, 20, 49, 
55]. Известно, что оно сказалось на брахиоподах 
[2, 14, 17], что фиксируется не всеми кривыми 
их родового разнообразия (рис. 1). Кривая COM 
показывает сокращение числа таксонов в 1,3 раза. 
При этом соответствующая тенденция установи-
лась еще с начала среднего девона, а отмеченное 
сокращение стало ее кульминацией. Кривая TRE 
выявляет незначительное (<1,1 раза) сокращение 
числа родов, которое последовало за значитель-
но более сильным спадом разнообразия в предше-
ствующие века. В самом начале карбона число ро-
дов уменьшилось сильнее. Кривая PDB указывает 
на небольшое (<1,1 раза) увеличение разнооб-
разия в фаменском веке в сравнении с франским. 
Как и в предыдущих случаях, этому предшествовал 
длительный спад числа родов, а зафиксированный 
на интервале рассматриваемого массового выми-
рания слабый рост сохранялся и в начале карбона.

Массовое вымирание на рубеже перми и триаса, 
вполне вероятно, является самой сильной биоти-
ческой катастрофой фанерозоя, оказавшей бес-
прецедентное воздействие на морские экосистемы 
[12, 25, 43]. Его опустошительное влияние на бра-
хиопод уже отмечалось исследователями [28, 52], 
хотя некоторые представители данной группы ор-
ганизмов пережили его [16]. Негативные эффек-
ты данного события фиксируются всеми кривыми 
(рис. 1). Кривая COM выявляет очень интенсивное 
снижение числа родов (в 11,4 раза). Оно нало-
жилось на тенденцию к снижению разнообразия, 
установившуюся еще в середине перми и достиг-
шую кульминации в оленекском веке раннего три-
аса. Кривая TRE также показывает очень сильное 
сокращение числа родов (в 9,6 раза), который стал 
кульминацией реализовывавшейся ранее тенден-
ции. Кривая PDB указывает на менее интенсивное, 
но все равно значительное (в 5,8 раза) сниже-
ние таксономического разнообразия. Последнее 
началось еще в середине перми, прервалось крат-
ким эпизодом незначительного роста, после чего 
усилилось на интервале массового вымирания, 
продолжившись в раннем триасе.

На переходе от триаса к юре имело место еще 
одно массовое вымирание, которое отличалось 
комплексностью [13, 41, 54, 56, 66]. Брахиоподы 
оказались подвержены влиянию этого события [21, 
63]. Кривые их таксономического разнообразия 

Рис. 1. Динамика родового разнообразия брахиопод в фанерозое: COM — по данным [58], TRE — по данным 
[18], PDB — по данным [42]. Массовые вымирания: eO — конца ордовика, F/F — франско-фаменское (позднеде-
вонское), P/T — рубежа перми и триаса, T/J — перехода от триаса к юре, K/Pg — рубежа мела и палеогена
Fig. 1. Dynamics of the generic diversity of brachiopods in the Phanerozoic: COM — according to [58], TRE — 
according to [18], PDB — according to [42]. Mass extinctions: eO — end-Ordovician, F/F — Frasnian-Famennain 
(Late Devonian), P/T — Permian-Triassic boundary, T/J — Triassic-Jurassic transition, K/Pg — Cretaceous-Paleogene 
boundary
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фиксируют отрицательный пик вблизи рубежа триа-
са и юры (рис. 1). Кривая COM показывает четко вы-
раженное сокращение числа родов (в 3,6 раза). Оно 
прервало ранее имевшее место увеличение раз-
нообразия, которое возобновилось в первой поло-
вине ранней юры. Кривая TRE указывает на менее 
интенсивный кризис, когда число родов снизилось 
в 1,8 раза. Ему предшествовал заметный спад в рэт-
ском веке, однако в ранней юре начался новый рост. 
Кривая PDB позволяет увидеть аналогичное сокра-
щение разнообразия (также в 1,8 раза), которое 
продолжило установившуюся незадолго до это-
го тенденцию. Как и в двух других случаях, увеличе-
ние числа родов началось в ранней юре.

Массовое вымирание на рубеже мела и палео-
гена является самым известным и при этом ока-
завшим сильное воздействие на морскую биоту [5, 
8, 31, 37]. Из-за общего сокращения таксономиче-
ского разнообразия брахиопод во второй полови-
не мезозоя — кайнозое влиянию этой катастрофы 
на них уделялось не столь много внимания, хотя 
отдельные исследования фиксировали соответ-
ствующие эффекты [33, 57, 62]. Иногда результаты 
оказывались противоречивыми [38]. Тем не менее 
все построенные кривые довольно уверенно фик-
сируют воздействие этого массового вымирания 
на рассматриваемую группу организмов (рис. 1). 
Кривая COM показывает снижение числа родов 
в 1,6 раза. Оно имело место сразу после небольшо-
го положительного пика в маастрихте, и за ним 
последовал медленный, но долгий рост. Кривая 
TRE указывает на больший (в 2,1 раза) спад раз-
нообразия, который продолжился в палеоцене. 
При этом во второй половине мела (сантонский — 
маастрихтский века) число таксонов медленно, 
но направленно росло. Кривая PDB отображает 
еще более интенсивный (в 2,3 раза) спад родово-
го разнообразия. Тенденция к сокращению чис-
ла таксонов установилась еще в маастрихтском 
веке и достигла кульминации в зеландском веке, 
после чего разнообразие так и не вернулось к зна-
чениям конца мезозоя.

Обсуждение результатов
Рассмотренные кривые родового разнооб-

разия брахиопод различаются качественно, так 
как основаны на блоках информации [18, 42, 58], 
скомпилированной разными способами. В этой 
связи имеет смысл обобщить полученные результа-
ты. Получается, что из пяти «великих» массовых 
вымираний четыре уверенно фиксируются па-
леонтологическими данными, так как им соответ-
ствуют негативные эффекты, отображаемые всеми 

кривыми. Исключением оказывается позднеде-
вонская катастрофа, значительное влияние кото-
рой на брахиопод устанавливается только одной 
и при этом самой «старой» кривой. Это означает, 
что или рассматриваемая группа организмов ока-
залось устойчивой к действию данного массово-
го вымирания в глобальном масштабе, или наши 
знания об эволюции позднедевонских брахиопод 
отличаются неполнотой. Также эффект этой био-
тической катастрофы мог носить кратковремен-
ный характер, а потому не фиксируется при веко-
вом разрешении кривых.

Еще одно заслуживающее внимания наблюдение 
касается выражения негативных эффектов массо-
вых вымираний на кривых родового разнообра-
зия брахиопод. Как следует из представленных 
выше результатов, однозначными выглядят только 
две ситуации, а именно установление тенденции 
к сокращению разнообразия до катастрофы на ру-
беже перми и триаса и диверсификация сразу по-
сле вымирания на рубеже триаса и юры. В осталь-
ных случаях между кривыми фиксируется разница. 
С учетом вышесказанного получаем, что влия-
ние рассматриваемых биотических катастроф 
на брахиопод видно четче, чем их соотношение 
с предшествующими и последующими тенденци-
ями изменения разнообразия.

Хотя все три кривые сохраняют свою актуаль-
ность, нельзя игнорировать тот факт, что между 
появлением соответствующих источников инфор-
мации [18, 42, 58] проходило некоторое время, 
и эти источники представляют разные «поколе-
ния» палеонтологических компиляций. Смена 
этих «поколений» связана с накоплением и ре-
визией информации о брахиоподах, а также ви-
доизменением шкалы геологического времени (в 
частности, на некоторых интервалах она станови-
лась более дробной, а на других  — менее дроб-
ной). В таком случае полученные результаты (рис. 
1) могут сравниваться в ретроспективном отно-
шении. Совершенствование палеонтологической 
и стратиграфической информации в течение трех 
десятилетий позволило обнаружить более интен-
сивное и более резкое воздействие биотическо-
го кризиса конца ордовика на родовое разно-
образие брахиопод, полное отсутствие влияния 
франско-фаменского кризиса, менее интенсив-
ное и нерезкое проявление кризиса на рубеже 
перми и триаса, менее интенсивный и менее рез-
кий стресс на рубеже триаса и юры, а также более 
интенсивное, но менее резкое воздействие кризи-
са на рубеже мела и палеогена. В указанных случа-
ях интенсивность означает величину сокращения 
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числа родов (в разы), а резкость  — нарушение 
предшествовавшей тенденции (наибольшая рез-
кость имеет место в том случае, если вызываемый 
катастрофой спад разнообразия нарушает ранее 
имевший место долговременный рост). Таким об-
разом оказывается, что прогресс палеонтологи-
ческих и стратиграфических знаний по-разному 
влияет на понимание изменений родового раз-
нообразия брахиопод на интервалах массовых 
вымираний. Одни из них оказываются более ин-
тенсивными и/или резкими, чем считалось ранее, 
а другие — менее интенсивными и/или резкими.

Общий вид построенных кривых (рис. 1) под-
нимает и еще один вопрос. Казалось бы, продол-
жающееся накопление палеонтологической ин-
формации должно выражаться в более высоких 
оценках разнообразия групп ископаемых организ-
мов с течением времени. Даже если отдельные так-
соны признаются невалидными или объединяются, 
то параллельно с ними обнаруживаются все но-
вые и новые. Однако это предположение оказы-
вается полностью несостоятельным. Новейшая 
кривая PDB лишь на отдельных участках проходит 
выше более «старых» кривых COM и TRE, а кри-
вая COM кое-где занимает максимальную позицию 
по отношении к двум другим (рис. 1). Конечно, 
это можно объяснить изменениями дробности 
шкалы геологического времени, но лишь отчасти. 
Наиболее интересные примеры обнаруживаются 
в мезозое, где стратиграфическая основа исполь-
зованных источников палеонтологической инфор-
мации большей частью одинакова [18, 42, 58], 
но при этом новейшая кривая PDB проходит часто 
ниже двух других кривых. Компиляция информа-
ции о брахиоподах на более современной основе, 
а именно с использованием постоянно пополняе-
мой базы данных [42], не позволила достичь уров-
ня знаний, который обеспечивался традиционны-
ми способами работы [18, 58]. Этот вывод также 
подтверждает мысль о том, что три рассмотрен-
ные кривые лучше всего использовать совмест-
но, не отдавая явного предпочтения наиболее 
«свежей» из них. В таком случае различия между 
кривыми указывают на приблизительный размер 
ошибки, который надо учитывать при интерпре-
тациях. Дальнейший прогресс может быть свя-
зан с созданием палеонтологических баз данных 

с применением технологий искусственного ин-
теллекта [45, 59, 68]. При этом важно понимать, 
что некоторые биотические события известны еще 
с XIX века [11, 22, 46], и, следовательно, их пол-
ная нивелировка вряд ли ожидаема.

Сравнивая пять «великих» массовых вымираний 
по их воздействию на родовое разнообразие бра-
хиопод и при этом принимая равнозначность по-
строенных кривых, можно предполагать, что наи-
больший стресс данной группы организмов был 
связан с катастрофой на рубеже перми и триаса, 
а наименьший  — с позднедевонским кризисом. 
Вторым по степени влияния оказывается вымира-
ние рубежа триаса и юры, третьим — рубежа мела 
и палеогена, четвертым — конца ордовика.

Заключение
Проведенное исследование позволило сде-

лать следующие выводы. Во-первых, построение 
и сравнение кривых родового разнообразия бра-
хиопод позволило подтвердить их подвержен-
ность влиянию четырех из пяти «великих» массо-
вых вымираний. Во-вторых, результаты выявляют 
значительную неопределенность в понимании 
воздействия франско-фаменской биотической ка-
тастрофы на рассматриваемую группу организ-
мов. В-третьих, смена «поколений» палеонтоло-
гических компиляций привела к тому, что влияние 
один массовых вымираний оказалось сильнее, 
а других — слабее, и в целом она не способство-
вала лучшему пониманию их эффектов.

В практическом отношении полученные ре-
зультаты указывают на необходимость более тща-
тельной работы с палеонтологической и стра-
тиграфической информацией при определении 
событийных уровней, значимых для геологоразве-
дочных работ. Отдельные группы организмов могут 
оказаться более или менее полезными при уста-
новлении и корреляции маркирующих горизонтов, 
связанных с интервалами массовых вымираний. 
Перспективным направлением для последующих 
исследований является разработка более совер-
шенных инструментов компиляции и интерпре-
тации палеонтологической информации, кото-
рые бы позволяли полноценно учитывать ранее 
накопленные данные без стратиграфических не-
точностей.
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