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Объект исследований. Целью настоящей работы является анализ динамики видового разнообразия конодонтов 
в фаменско-серпуховское время. Материалы и методы. На основе обобщения литературных данных и материа-
лов автора создана база данных, включающая информацию о стратиграфическом распространении (с точностью 
до зоны) 389 видов и подвидов фаменско-серпуховских конодонтов. Информация о распространении видов за-
носилась в базу данных (https://1drv.ms/x/s!AvPFMTPLPc7T4nFU81CaO5UJ6nlw), по которой для каждого стра-
тиграфического подразделения вычислялись следующие параметры: таксономическое разнообразие, количество 
появившихся видов, количество вымерших видов и коэффициент обновления фауны. Результаты. Выделено че-
тыре цикла, разделенных минимумами разнообразия: два фаменских, турнейский и визейско-серпуховский. Аб-
солютный максимум разнообразия для рассматриваемого временного интервала отмечается в фазе marginifera 
(81 вид в ранней marginifera и 80 видов в поздней marginifera), а в позднефаменско-серпуховское время происхо-
дило снижение видового разнообразия. Выводы. За исключением двух массовых вымираний (фран-фаменского и 
девонско-каменноугольного), глобальные геологические события оказывали слабое влияние на разнообразие ко-
нодонтов. Переход от парникового к ледниковому климату в начале раннего карбона и связанное с ним изменение 
морских экосистем, вероятно, явились причинами последовательного снижения разнообразия в позднетурнейско-
серпуховское время.
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Subject. The article is aimed to evaluate of the conodont diversity dynamics at the species level in the Famennian – 
Serpukhovian interval. Materials and methods. The database compiled from the published and original data contains 
information on the stratigraphic ranges of 389 Famennian-Serpukhovian conodont species (https://1drv.ms/x/s!AvPFMTPL
Pc7T4nFU81CaO5UJ6nlw). Conodont zones compose the geochronological basis of the database. The conodont diversity, 
origination, extinction, and diversification were calculated. Dynamics of these parameters in the Late Devonian–Early 
Carboniferous was analyzed. Results. The Famennian-Serpukhovian conodonts demonstrate four cycles in the diversity: 
the early Famennian (triangularis-early postera zones), the late Famennian (late postera-praesulcata zones), the Tournaisian 
(sulcata-anchoralis zones), and the Visean-Serpukhovian (texanus-bollandensis zones). The cycles are separated by the 
low-diversity episodes. The highest diversity (80 species) is detected in the early and late marginifera zones (Famennian). 
Conclusions. The successive decreasing in diversity comprises interval from the late Famennian through Serpukhovian. 
The global events gave little influence on the conodont diversity except for the Frasnian/Famennian (about 70% conodont 
species became extinct) and Devonian/Carboniferous extinction events. Conodont diversity demonstrates weak dependence 
form the global sea level fluctuations. The transition from the green-house to ice-house climate at the beginning of the 
Carboniferous and successive changes in the marine ecosystems are considered as main probable cause of the decline in 
conodont diversity in the late Tournaisian-Serpukhovian. 
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Цель данной работы состоит в анализе динами-
ки разнообразия конодонтов на видовом уровне в 
фаменско-серпуховском временном интервале с 
максимальной детальностью.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Анализ таксономического разнообразия на ви-
довом уровне проводился на основе обобщения 
литературных данных по всему миру и материа-
лов автора по разрезам севера Урала, Пай-Хоя и 
Восточно-Европейской платформы. В качестве 
стратиграфической основы использована зональная 
схема по конодонтам [Higgins, 1975; Sandberg et al., 
1978; Ziegler, Sandberg, 1984, 1990; Lane, Sandberg, 
Ziegler, 1980; Журавлев, 2007; Korn, Kaufmann, 
2009] с незначительными модификациями (рис. 1), 
а минимальной таксономической единицей выбран 
мультиэлементный вид (подвид). Основу данных 
о стратиграфическом распространении видов со-
ставила информация из крупных обобщающих ра-
бот, например [Sandberg et al., 1978; Lane, Sand-
berg, Ziegler, 1980; Ziegler, Sandberg, 1984; Барсков 
и др., 1987, 1991; Spaletta et al., 2017], дополненная 
данными из многочисленных (около 400) публика-
ций по отдельным разрезам и неопубликованными 
(или частично опубликованными) материалами ав-
тора [Журавлев, 2003]. Информация о распростра-
нении видов заносилась в специализированную ба-
зу данных (https://1drv.ms/x/s!AvPFMTPLPc7T4nF
U81CaO5UJ6nlw), по которой для каждого страти-
графического подразделения (зоны или подзоны) 
вычислялись следующие параметры: таксономиче-
ское разнообразие (количество видов, известных из 
данного подразделения), количество появившихся 
видов (виды, присутствующие в данном подразде-
лении, но отсутствующие в нижележащем), коли-
чество вымерших видов (виды, присутствующие в 
нижележащем подразделении, но отсутствующие 
в данном) и коэффициент обновления фауны (вы-
раженное в процентах отношение количества поя-
вившихся и вымерших видов к общему разнообра-
зию). На основе базы данных строились графики, 
отражающие динамику указанных параметров во 
времени (рис. 2, 3). Статистические расчеты прово-
дились с использованием программы PAST v. 3.16 
[Hammer et al., 2001].

При любом анализе таксономического разно-
образия возникает вопрос о полноте и объектив-
ности исходных данных. С одной стороны, в иде-
але, база данных должна содержать все описан-
ные к настоящему времени таксоны из рассматри-
ваемого стратиграфического интервала. С другой 
стороны, далеко не все формы, которые описыва-
ются в качестве новых видов, таковыми являют-
ся. Некоторые из них впоследствии признаются 
синонимами ранее описанных таксонов, а некото-
рые представляют собой аберрантные формы или 

ВВЕДЕНИЕ

Таксономическое разнообразие конодонтов 
в позднем палеозое рассматривалось рядом ис-
следователей [Халымбаджа, 1981, 2001; Clark, 
1972, 1983; Ziegler, Lane, 1987, Sweet, 1988; Ари-
стов, 1994; и др.]. В девонско-пермском интерва-
ле В.Г. Халымбаджой [1981] по динамике таксо-
номического разнообразия были выделены эта-
пы: девонско-раннекаменноугольный с адаптив-
ной радиацией в позднем девоне и вымиранием 
в конце раннего карбона, среднекаменноугольно-
пермский и позднепермско-триасовый. В позднем 
девоне выделялись франский и фаменский эта-
пы по преобладанию Ancyrodella, Palmatolepis и 
Palmatolepis, Bispathodus соответственно. Значи-
тельный рост таксономического разнообразия ко-
нодонтов этот исследователь связывал с талласо-
кратическими периодами в развитии Земли.

На родовом уровне изменения разнообразия 
конодонтов в фанерозое рассматривались в рабо-
тах Д. Кларка и В. Свита [Clark, 1972, 1983; Sweet, 
1988]. Минимальным хронологическим подразде-
лением для анализа у этих авторов являлась систе-
ма или эпоха. Ими был отмечен максимум родово-
го разнообразия в позднем девоне–раннем карбоне.

В. Циглер и Р. Лэйн [1987] установили семь 
эволюционных циклов в развитии конодонтов 
в девонско-среднекаменноугольном интервале. 
Каждый цикл состоит из последовательных эпизо-
дов низкого и высокого видового разнообразия и 
заканчивается событием вымирания. В частности, 
на фаменско-серпуховский интервал приходит-
ся три цикла: фаменский, турнейский и визейско-
серпуховский.

С большей детальностью изменение таксоно-
мического разнообразия конодонтов было проана-
лизировано В.А. Аристовым [1994]. Анализ про-
водился на видовом уровне (использовались виды 
в мультиэлементной классификации) с точностью 
до века или части века. Кроме собственно разно
образия, использовались еще три параметра: ко-
личество появившихся видов, количество вымер-
ших видов и соотношение количества появивших-
ся и вымерших [Аристов, 1994]. Отмечено общее 
повышение видового разнообразия в девоне с абсо-
лютным максимумом (270 видов) в позднем фаме-
не. В целом для фамена насчитывается до 417 ви-
дов с максимумом разнообразия в приэкваториаль-
ной области и его снижением в приполярных об-
ластях [Аристов, Лубнина, 2005]. С раннего кар-
бона до поздней перми зафиксировано постепен-
ное снижение разнообразия. В силу принятой хро-
нологической детальности В.А. Аристовым бы-
ло рассмотрено влияние на разнообразие конодон-
тов только крупных событий вымирания: франcко-
фаменского, девонско-каменноугольного и средне-
каменноугольного [Аристов, 1994].
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Рис. 1. Принятая в работе зональная схема и стратиграфическое положение следов глобальных геологиче-
ских событий. 
1 – стратиграфическое положение следов события, 2 – регрессия, 3 – трансгрессия и развитие бескислородных условий, 
4 – трансгрессия.

Fig. 1. Zonal chart used and stratigraphic position of the traces of the Global events. 
1 – stratigraphic position of the event traces, 2 – regression, 3 – transgression accompanied with anoxy, 4 – transgression.

посмертно деформированные экземпляры. Кро-
ме того, при отсутствии четко определенных и об-

щепринятых критериев выделения видов у коно-
донтов дробность таксономического расчленения 
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различных групп (родов или групп видов) может 
сильно различаться. Например, межвидовые разли-
чия в пределах хорошо изученных родов Palmatol-
epis, Polygnathus, Pseudopolygnathus, Siphonodella и 
Gnathodus очевидно меньше, чем у менее изучен-
ных представителей родов Kladognathus, Idioprio-
niodus, Ligonodina и Hindeodus. По этой причине 
большее разнообразие первой группы по отноше-
нию ко второй, скорее, характеризует степень из-
ученности, чем уровень морфологической диффе-
ренциации.

Для того чтобы по возможности снизить вли-
яние указанных субъективных факторов на ре-
зультаты анализа, в базу данных вносились пре-
имущественно “устоявшиеся”, единообразно по-
нимаемые, таксоны. В анализ не включались ред-
кие формы, известные из одного района, таксо-
ны, имеющие неотчетливую морфологическую 
характеристику (и, по этой причине, часто не ди-
агностируемые), а также виды, для которых от-
сутствует надежное определение интервала рас-
пространения. За счет такого подхода в анализ 
было включено меньше видов, чем в аналогич-
ном исследовании В.А. Аристова [Аристов, 1994; 
Аристов, Лубнина, 2005]. Таким образом, исхо-
дная база данных не претендует на полноту, од-
нако, в силу значительного количества включен-
ных в нее таксонов (около 400 видов и подвидов), 
допускает анализ общих тенденций изменения 
разнообразия конодонтов в рассматриваемом ин-
тервале. Подробно вопрос полноты данных для 
анализа разнообразия конодонтов рассмотрен в 
работах В.А. Аристова [Аристов, 1994; Аристов, 
Лубнина, 2005].

Для тестирования зависимости получаемой 
картины динамики разнообразия от полноты ис-
ходной базы данных был проведен следующий 
эксперимент. Была рассчитана “длительность су-
ществования” (в фазах) видов, внесенных в базу 
данных. В среднем она составила 4 четыре фазы 
(медиана – 3 фазы). Если использовать для анали-
за только виды с длительностью существования 3 
и 4 фазы (116 видов из 389), то динамика разно
образия принципиально не изменяется. Коэффи-
циент корреляции разнообразия по полной базе 
данных и разнообразия по указанной выборке со-
ставил 0.777. Таким образом, относительные из-
менения разнообразия демонстрируют невысокую 
зависимость от полноты исходных данных.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Полученные данные позволяют провести анализ 
динамики разнообразия конодонтов в фаменско-
серпуховское время. Наибольший вклад в видовое 
разнообразие в данном интервале вносят предста-
вители родов Polygnathus, Palmatolepis, Gnathodus 
и Pseudopolygnathus.

Динамика видового разнообразия конодонтов

На графике, отражающем таксономическое 
разнообразие, отчетливо выделяется четыре цикла 
(см. рис. 2). Каждый цикл начинается ростом раз-
нообразия, которое достигает максимума в сред-
ней части цикла, а заканчивается значительным 
снижением числа видов. Границы циклов прове-
дены по минимумам видового разнообразия.

Цикл 1 охватывает раннюю часть фаменского 
века (фазы triangularis – поздняя postera) с двой-
ным максимумом в фазе marginifera (см. рис. 2, 
кривая 1). Разнообразие конодонтов в течение 
этого цикла достигло максимума для рассматри-
ваемого временного интервала (81 вид в ранней 
marginifera и 80 видов в поздней marginifera), а 
в последующие циклы было существенно ни-
же. Основу комплексов конодонтов на максиму-
ме разнообразия составляют представители ро-
дов Polygnathus и Palmatolepis (более 50% обще-
го числа видов).

Цикл 2 с меньшей амплитудой отвечает интер-
валу от фазы expansa до средней praesulcata (см. 
рис. 2, кривая 1). Максимум разнообразия в этом 
цикле приходится на фазу ранняя expansa. Наи-
большее число видов на максимуме разнообра-
зия принадлежит родам Polygnathus, Palmatole-
pis, Pseudopolygnathus и Branmehla.

Цикл 3, турнейский, охватывает интервал от 
фазы sulcata до фазы texanus с двойным макси-
мумом в поздней duplicata и quadruplicata (см. 2, 
кривая 1). Основу комплексов конодонтов на мак-
симуме разнообразия составляют представите-
ли родов Polygnathus и Siphonodella (более 60% 
общего числа видов). Сокращение разнообразие 
во второй половине цикла происходило неравно-
мерно, наибольшее сокращение числа видов про-
изошло на границе фаз quadruplicata и isosticha за 
счет вымирания большинства представителей ро-
да Siphonodella.

Цикл 4 соответствует визейско-серпуховскому 
интервалу от фазы texanus до фазы bollandensis. 
Максимум разнообразия в этом цикле неотчет-
ливый и приходится на пограничный визейско-
серпуховский интервал (фаза nodosa). В это время 
более 50% видового разнообразия приходится на 
два рода – Gnathodus и Lochriea.

Рассмотренные циклы образуют более круп-
ный цикл с резким повышением видового разно
образия в раннем и среднем фамене и с последую-
щим его постепенным снижением на протяжении 
второй половины фамена–серпухова. Эта тенден-
ция проявляется и при сравнении максимумов 
разнообразия отдельных циклов. Наибольшее ко-
личество видов отмечается в максимуме ранне- и 
среднефаменского цикла, в последующих циклах 
максимумы характеризуются постепенно снижа-
ющимися значениями. Так, максимуму визейско-
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серпуховского цикла отвечает разнообразие все-
го в 31 вид, что ниже даже минимумов, разделя-
ющих фаменские и турнейский циклы (см. рис. 2, 
кривая 1). 

Таким образом, на протяжении позднефаменско-
серпуховского времени наблюдается последова-
тельное снижение видового разнообразия конодон-
тов, особенно ускорившееся после фазы quadrupli-
cata турнейского века.

На фоне циклического изменения разнообразия 
выделяются события вымирания и появления. Под 
первыми понимаются изменения таксономическо-
го состава, при которых исчезло более 30% видов, 
а под вторыми – когда число появившихся видов 
превышает 30% от общего разнообразия (см. рис. 2, 
кривые 2 и 3). В некоторых случаях события выми-
рания совпадают с границами циклов, а события по-
явления предшествуют максимумам разнообразия.

Наиболее значительное событие вымирания 
приурочено к границе франского и фаменского ве-
ков. На рубеже франа и фамена вымерло более 70% 
видов конодонтов. 

Следующее существенное вымирание отмечает-
ся на уровне границы фаз marginifera и trachytera 
фаменского века. На этом уровне исчезло 40% ви-
дов, преимущественно представителей рода Polyg-
nathus и группы Palmatolepis glabra. Сравнимое с 
ним по масштабу вымирание отмечается близко к 
рубежу девонского и каменноугольного периодов, 
в фазе ранняя praesulcata.

В турнейском веке наиболее значимые выми-
рания конодонтов приурочены к фазе isosticha и 
к концу турнейского века (граница фаз anchora-
lis и texanus). На уровне перехода от фазы qua-
druplicata к фазе isosticha вымерло 55% видов ко-
нодонтов, а на границе фаз isosticha и typicus – 
около 30%. Это вымирание затронуло в основном 
представителей родов Siphonodella и Polygnathus. 
Еще более существенное сокращение разнообра-
зия конодонтов отмечается в конце турнейского 
века, когда исчезло почти 70% видов (см. также 
[Talent et al., 1993]). В частности, в это время вы-
мерли последние представители родов Polygna-
thus и Pseudopolygnathus.

Последнее в раннем карбоне вымирание коно-
донтов отмечается на границе раннего и позднего 
серпухова (граница фаз cruciformis и bollandensis). 
В это время исчезает более 50% видов конодонтов, 
преимущественно представителей родов Lochriea 
и  Gnathodus. Возможно, что это снижение разно
образия кажущееся и отчасти обусловлено недоста-
точной изученностью серпуховских конодонтов.

Таким образом, наиболее существенное отно-
сительное снижение видового разнообразия коно-
донтов наблюдается в средней части турнейско-
го века и средней части серпуховского века. При 
этом максимальное абсолютное снижение видо-
вого разнообразия (на более чем 30 видов) от-

мечается на границе фаз marginifera и trachytera 
в фамене и на границе quadruplicata и isosticha в 
турне (см. рис. 2, кривая 2).

Самый значительный на рассматриваемом вре-
менном отрезке рост видового разнообразия сле-
дует за франско-фаменским вымиранием и приу-
рочен к раннему фамену. В это время наблюдает-
ся серия событий появления с повышением разно-
образия на 30–50%. Наиболее существенное от-
носительное возрастание количества видов при-
урочено к франско-фаменскому рубежу и началу 
фазы crepida, когда появляются многочисленные 
полигнатиды и палматолеписы. Столь же значи-
тельные относительные изменения видового со-
става конодонтов фиксируется на рубеже турней-
ского и визейского веков и на границе раннего 
и позднего серпухова. В абсолютных значениях 
(количество появившихся видов) самое большое 
увеличение разнообразия (появление более 25 ви-
дов) отмечается в начале фаз marginifera и expan-
sa (см. рис. 2, кривая 3).

Для границ фаз можно провести оценку сте-
пени обновления видового состава конодонтов 
по “индексу обновления фауны”, который отра-
жает выраженное в процентах соотношение сум-
мы числа видов появившихся в данной фазе и вы-
мерших при переходе от предыдущей фазы к сум-
ме видового разнообразия в данной и предыдущей 
фазах (общему разнообразию) (cм. рис. 3). В от-
личие от соотношения числа появившихся видов 
к числу вымерших [Аристов, 1994; Халымбаджа, 
2001] данный индекс позволяет оценить масшта-
бы изменения относительно общего разнообразия: 
теоретически он достигает 100% при полном об-
новлении фауны (полное вымирание и появление 
“заново”). В среднем для рассматриваемого ин-
тервала этот индекс составляет 24% (доверитель-
ный интервал от 19 до 28%), а превышения сред-
него значения маркируют уровни значительного 
обновления видового состава конодонтов. К та-
ким уровням (с обновлением более 29%) относят-
ся рубеж франского и фаменского веков, начало 
фаз crepida, rhomboidea, marginifera, trachytera, ex-
pansa фаменского века, а также интервал фаз от 
isosticha до nodosa и рубеж раннего и позднего 
серпухова (граница фаз cruciformis и bollandensis) 
в раннем карбоне. Таким образом, наибольшее об-
новление конодонтовой фауны происходило в на-
чале и конце фаменского века, а также в конце 
турнейского–начале визейского и в середине сер-
пуховского века. Примечательно, что собственно 
граница девонского и каменноугольного периодов 
не маркируется существенным обновлением раз-
нообразия конодонтов при рассмотрении на уров-
не зон, поскольку вымирание и последующее вос-
становление разнообразия охватывали значитель-
ный временной интервал – от фазы ранняя praesul-
cata до фазы ранняя duplicata.
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Соотношение вариаций видового разнообразия 
конодонтов с геологическими событиями 

и глобальными изменениями окружающей 
палеосреды

Рассмотрение причин изменений видового раз-
нообразия конодонтов представляет собой слож-
ную задачу, поскольку наши знания об эколо-
гии этой полностью вымершей группы организ-
мов весьма скудны. По имеющимся данным о 
морфологии мягкого тела конодонтов, особенно-
стям строения их ротового аппарата и распределе-
нию их остатков на фациальном профиле, бóльшая 
часть конодонтов были нектонно-планктонными 
и нектонно-бентосными организмами в различной 
степени (как правило, слабо) связанными с донны-
ми ландшафтами [Sandberg, 1976; Weddige, Ziegler, 
1987]. Наиболее близкими экологическими анало-
гами конодонтов представляются современные хе-
тогнаты. На основе этой аналогии можно предпо-
ложить, что основными абиотическими факторами, 
влиявшими на разнообразие конодонтов, были пло-
щадь эпиконтинентальных бассейнов (основное 
местообитание), уровень первичной биопродук-
тивности и распределение содержания кислорода в 
толще воды. Прямо или косвенно указанные факто-
ры контролировались относительными колебания-
ми уровня моря (в том числе эвстатическими), ти-
пом климата и глобальной океанической циркуля-
ции, а также конфигурацией палеобассейнов [Wal-
liser, 1995; Sandberg et al., 2002; Haq, Schutter, 2008; 
Kaiser et al., 2011; Barash, 2016; и др.].

В рассматриваемом временном интервале изве-
стен ряд глобальных геологических событий раз-
личного ранга [Becker et al., 1993; Walliser, 1995; 
McGhee, 1996; Zhuravlev, 2003; Hartenfels, 2011]: 
Nehden (трансгрессия в ранней-средней crepi-
da с развитием бескислородных условий на шель-
фах), Condroz (регрессия, приуроченная к фазе 
поздняя rhomboidea), Enkenberg (трансгрессивно-
регрессивная последовательность с развитием бес-
кислородных условий на шельфах в фазу ранняя 
marginifera), Annulata (трансгрессия и связанное 
с ней развитие бескислородных условий на шель-
фе в позднюю trachytera), Dasberg (трансгрессия и 
связанное с ней развитие бескислородных условий 
на шельфе в ранней expansa), Hangenberg (транс-
грессия, сопровождавшаяся аноксией на шельфах в 
средней praesulcata, которая сменилась существен-
ной регрессией в поздней praesulcata), Lower Al-
um Shale (регрессивно-трансгрессивная последова-
тельность в фазе quadruplicata), 

Mid-Aikuanian (изменение типа океанической 
циркуляции в фазы isosticha и typicus), Mid-Visean 
(трансгрессия в фазе bilineatus). Бóльшая часть со-
бытий имеет эвстатическую природу и со многими 
из них связано развитие бескислородных условий 
на шельфах [Becker, 1993; Walliser, 1995; Zhurav-

lev, 1998; Sandberg et al., 2002; Racki, 2005; Kaiser 
et al., 2009, 2011, 2015; Kumpan et al., 2015]. Ранее 
указывалось совпадение регионального (для севера 
Палеоуральского бассейна) роста видового разно
образия со среднетурнейским (Lower Alum Shale) и 
средневизейским (Mid-Visean) трансгрессивными 
событиями [Zhuravlev, 1998, 2003]. На глобальном 
уровне также отмечаются некоторые совпадения 
геологических событий и изменений таксономиче-
ского разнообразия конодонтов [Аристов, 1994]. 

Значительное обновление видового состава ко-
нодонтов на границе франского и фаменского ве-
ков совпадает с событием массового вымирания 
[Walliser, 1995]. Следующее существенное обнов-
ление в начале фазы rhomboidea близко по време-
ни к событию Condroz, а изменение видового со-
става в начале фазы expansa – к событию Dasberg. 
Снижение разнообразия конодонтов в фазу prae-
sulcata совпадает с событием массового вымира-
ния Hangenberg, а вымирание многих видов в ин-
тервале фаз isosticha‑typicus приурочено к событию 
Mid-Aikuanian. Однако рассматривать геологиче-
ские события как причину этих изменений только 
на основе их хронологического совпадения пред-
ставляется некорректным.

Эвстатические трансгрессии, с которыми были 
связаны экспансии вод с низким содержанием кис-
лорода на шельф, демонстрируют практическое от-
сутствие устойчивого влияния на динамику видо-
вого разнообразия конодонтов. На уровнях, отвеча-
ющих этим событиям, в некоторых случаях отмеча-
ется некоторое увеличение разнообразия (события 
Nehden, Enkenberg, Dasberg, Lower Alum Shale), а в 
некоторых – его снижение (события Annulata, Han-
genberg). При этом масштабы изменений, как пра-
вило, не носят катастрофического (событийного) 
характера (см. рис. 3). Исключение составляет со-
бытие массового вымирания Hangenberg, обуслов-
ленность которого только эвстатикой вызывает со-
мнения [Kaiser et al., 2011; Barash, 2016]. В целом 
трансгрессии и связанное с ними увеличение пло-
щади эпиконтинентальных бассейнов приводили к 
некоторому росту разнообразия конодонтов, веро-
ятно, за счет расширения “жизненного простран-
ства” для нектонно-планктонных форм.

Гораздо больший интерес представляет собы-
тие Mid-Aikuanian. По данным изотопных анали-
зов углерода, кислорода и азота предполагается, 
что это событие было связано с изменением гло-
бальной океанической циркуляции при переходе от 
парникового климата к ледниковому с интенсив-
ным расширением покровного оледенения в Гонд-
ване [Saltzman et al., 2004; Yao et al., 2015]. Такие 
изменения не могли не затронуть все морские эко-
системы, включая и экосистему толщи воды, к ко-
торой, по всей видимости, принадлежало большин-
ство конодонтов. Данное событие датируется фаза-
ми isosticha и typicus [Saltzman et al., 2004], и к это-
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му времени приурочено существенное снижение 
разнообразия конодонтов (см. рис. 2, кривая 1), в 
частности вымирание представителей рода Sipho-
nodella. Вполне вероятно, что в данном случае не 
просто имеет место совпадение во времени геоло-
гического события и события вымирания, но и при-
сутствуют причинно-следственные связи.

Сравнимое по масштабам изменение морских 
экосистем предполагается в середине серпуховско-
го века, когда произошло второе в раннем карбо-
не расширение Гондванского покровного оледене-
ния и сопутствующее ему падение уровня мирово-
го океана [Yao et al., 2015]. К этому времени так-
же приурочено значительное обновление таксоно-
мического состава конодонтов и снижение их ви-
дового разнообразия (см. рис. 2, 3).

Общий тренд снижения видового разнообразия 
конодонтов начиная с фазы поздняя expansa, веро-
ятно, обусловлен сменой типа климата (переход от 
парникового к ледниковому) в конце фаменского–
начале турнейского века и связанными с этим из-
менениями океанической циркуляции, перестрой-
кой пелагических и неритовых экосистем, а также 
последовательным снижением площади эпиконти-
нентальных морей [Ronov, 1994; Yao et al., 2015]. 
При этом предположение о том, что эвстатический 
фактор имел решающее значение, не подтвержда-
ется даже на статистическом уровне – корреляция 
изменений уровня мирового океана [Haq, Schutter, 
2008] и видового разнообразия конодонтов крайне 
слабая (коэффициент корреляции 0.418).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ динамики видового разнообразия коно-
донтов в фаменско-раннекаменноугольное время 
показал наличие четырех крупных циклов и обще-
го тренда с последовательным снижением разно
образия в позднефаменско-раннекаменноугольное 
время. Известные в этом временном промежутке 
глобальные геологические события в различной 
степени сказались на разнообразии конодонтов. 
Крупные события вымирания (франско-фаменское, 
девонско-каменноугольное) привели к существен-
ному обновлению видового состава конодонтов. 
Менее значительные события в позднем девоне, ко-
торые связываются с трансгрессиями и развитием 
бескислородных условий на шельфах, оказали не-
значительное влияние на разнообразие. Переход от 
парникового к ледниковому климату в начале ран-
него карбона, вероятно, явился причиной последо-
вательного снижения видового разнообразия коно-
донтов в позднетурнейско-серпуховское время.
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