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ВВЕДЕНИЕ

Биогеографическое районирование морских 
бассейнов геологического прошлого является 
одной из наиболее важных и сложных задач, сто-
ящих перед палеонтологами. В последнее время 
опубликован ряд работ, рассматривающих раз-
личные стороны этой проблемы – от решения но-
менклатурных вопросов биогеографии до прак-
тического использования результатов палеобио-
географических реконструкций в целях проверки 
геодинамических моделей (Захаров и др., 1996, 
2003; Богословская, 1997; Westermann, 2000; 
Shen et al., 2003; Захаров, 2003, 2005; и др.).

Различным вопросам палеобиогеографиче-
ского районирования посвящено множество ра-
бот (Устрицкий, 1970, 1986; Дагис, 1970; Крым-
гольц, Эйнор, 1972; Макридин, 1973; Собецкий, 
1978; Виленкин, Шилейко, 1979; Скарлато, 1981; 
Песенко, 1982; Морская…, 1982; Макридин, 
Мейен, 1988; Кафанов, 1991, 2005; Грунт и др., 
1994; Грунт, 1995; Грунт, Розанов, 1995; Cecca, 
Westermann, 2003; Захаров и др., 2003; Миронов, 
2004; Гладенков, 2005; Кафанов, 2005; Захаров, 
2005; Никитенко, 2008; и др.), широко обсуждае-
мых в последнее время. Это касается как общих 
принципов установления, описания, номенклату-

ры биохорий различного ранга древних бассей-
нов, так и биогеографических исследований по 
разным группам и разным временным интерва-
лам, в том числе современным организмам. Тем 
не менее существует множество проблем, среди 
которых прежде всего назовем следующие: како-
ва номенклатура и иерархия выделяемых биохо-
рий; каковы критерии установления биохорий; 
должны ли принципы выделения биохорий про-
шлого соответствовать используемым для выде-
ления современных биогеографических единиц; 
насколько обосновано установление биохорий 
наиболее низкого ранга на ископаемом материа-
ле; какова природа биогеографических границ.

КРИТЕРИИ ВЫДЕЛЕНИЯ И РАНГ 
УСТАНАВЛИВАЕМЫХ БИОХОРИЙ

Среди специалистов нет единого мнения по 
поводу критериев выделения и ранга устанавли-
ваемых биохорий. Так, А. С. Дагис (1970) отме-
чает, что эти критерии устанавливаются эмпири-
чески. Некоторые авторы  используют простое 
сравнение списков определений таксонов (Попе-
ко, 1996; Брагин, 2005), другие применяют кла-
стерный анализ (Shi, 1993; Shi, Archbold, 1996; 
Кафанов, 2005; Кафанов, Огасавара, 2006; Ники-
тенко, 2008) и компьютерные программы (Най-
марк и др., 1999; Елкин и др., 2007). 
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Ряд исследователей считают, что использова-
ние родовых категорий для палеобиогеографиче-
ского анализа якобы более корректно, поскольку 
диагностика родов, на их взгляд, менее субъек-
тивна, чем видов (Устрицкий, 1970; Захаров, Шу-
рыгин, 1978; Никитенко, 2008; и др.). По О. Н. 
Зезиной (Морская…, 1982), использование ро-
довых таксонов предусматривает исторический 
подход к районированию морских бассейнов. 

В то же время многие специалисты по совре-
менной фауне, в частности, О. Н. Зезина (1976, 
1985), отмечают, что биогеографический ана-
лиз морской фауны на видовом уровне позволяет 
связать границы ареалов видов с границами вод- 
ных масс, что открывает возможность палео- 
гидрологических реконструкций древних бас-
сейнов. Кроме того, в некоторых случаях постро-
ения, проведенные на уровне родов, не позволя-
ют выявить биогеографические неоднородности, 
что отмечается, в частности, для современных 
брахиопод (Морская…, 1982). Такого же мнения 
придерживаются Е. А. Елкин и др. (1985) и Т. А. 
Грунт (1995). Интересно отметить, что, как пи-
шет А. И. Кафанов (1991. С. 88), «нередко ре-
зультаты биогеографического районирования, 
полученные на основе изучения таксонов раз-
ного ранга, обнаруживают значительные раз-
личия». 

В последнее время палеобиогеографическое 
районирование с использованием таксонов видо-
вого ранга начинает все больше использоваться и 
для древних организмов (Попов, 1994; Амитров, 
1996; Басов, 1999; Князев, Прокопьев, 1999; ����Bia-
kov��������������������������������������������, ������������������������������������������Shi���������������������������������������, 2010; и др.). Пример такого райониро-
вания, наглядно иллюстрирующий возможности 
использования видовых таксонов для детальной 
биогеографии, приведен на рисунке. 

Некоторые специалисты считают, что из-за 
неполноты палеонтологической летописи ранг 
выделяемых на ископаемом материале биохо-
рий должен быть выше, чем современных. Так, 
В. И. Устрицкий (1970) полагает, что для боре-
альных бассейнов позднего палеозоя выделение 
более дробных единиц, чем провинция, прак-
тически невозможно. М. С. Месежников (1974) 
считает, что принципы выделения современных 
и древних биохорий существенно различны, по-
скольку даже для части века палеозоогеографи-
ческие провинции представляют собой некото-
рый усредненный результат некогда существо-
вавших зоохорий.

В. Н. Сакс и др. (1971), О. В. Юферев (1973) и 
Н. И. Шульгина (1974) в качестве наиболее круп-
ной единицы палеогеографического райониро-
вания выделяют пояс, однако большинство ис-
следователей, в первую очередь изучающих со-
временные фауны, считают в настоящее время 
таковой надобласть (см. Захаров, 2005).

В. П. Макридин (1973), В. А. Собецкий (1978) 
и Н. И. Курушин (1995) предлагают в качестве 
категории наиболее низкого ранга считать район, 
О. А. Скарлато (1981), Я. И. Старобогатов (Мор-
ская…, 1982), Т. А. Грунт и А. Ю. Розанов (1995) – 
округ. Н. В. Сенников (1996) выделяет еще более 
дробные единицы – участки и местонахождения. 
На состоявшемся недавно международном сове-
щании объединением «Друзья палеогеографии» 
(Захаров, 2005) в качестве элементарной палео-
биогеографической единицы рекомендована под-
провинция, что ранее предлагал Г. Вестерманн 
(Westermann, 2000).

Ряд исследователей считают возможным вы-
деление самостоятельных биохорий даже в слу-
чае резкого таксономического обеднения фаун 
(Устрицкий, 1970) или, наоборот, полного отсут-
ствия эндемичных таксонов. 

Г. Я. Крымгольц, О. Л. Эйнор (1972), Н. И. 
Шульгина (1974) и др. полагают, что ранг выде-
ляемых биохорий связан с рангом таксонов, ис-
пользуемых при биогеографическом анализе. 

Многие специалисты считают, что наиболее 
крупные биохории (области, подобласти) долж-
ны характеризоваться эндемичными таксонами 
высокого ранга (семействами и подсемейства-
ми), тогда как провинции – родами и подродами 
(Устрицкий, 1970; Макридин, 1973; Шульгина, 
1974; Макридин, Мейен, 1988; Богословская, 
1997). Но такое утверждение принимается да-
леко не всеми специалистами, особенно иссле-
дующими современную фауну. Так, например, 
А. И. Кафанов (1991) отмечает, что провинции 
изученной им Северотихоокеанской области 
не содержат эндемичных родов двустворчатых 
моллюсков, а общая доля эндемичных родов 
составляет немногим более 5  %. То же ранее 
отмечал и О. Г. Кусакин (1979) для современ-
ных равноногих раков. В конечном итоге А. И. 
Кафанов (1991. С. 154) приходит к выводу, что 
«при биогеографическом анализе нет основа-
ний придавать приоритетное значение рангу 
и степени эндемизма…, хотя показатели энде-
мизма … имеют важное дополнительное зна-
чение». О. Н. Зезина (Морская…, 1982) считает, 
что наличие или отсутствие родов-эндемиков в 
составе тех или иных географических элемен-
тов фауны не связано с большей или меньшей 
степенью биогеографической обособленности, 
а служит лишь оценкой продолжительности изо-
лированности фаун. Г. Вестерманн (Westermann, 
2000) полагает, что биохории должны основы-
ваться на возможно большем количестве высших 
таксонов одного крупного биома и определяться 
по общему эндемизму его биоты. При этом важ-
но устанавливать длительно существовавшие ав-
тохтонные таксоны и их филогенетические взаи-
моотношения.
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По Э. Г. Кауфману (������������������������Kauffman����������������, 1973), подпро-
винции должны содержать 10–25  % эндемич-
ных видов, провинции – 25–50  %, а области – 
50–75  %. Д. Хеджпет (Hedgpeth, 1957. Цит. по: 
Талент, 1985) считает, что провинция должна ха-

рактеризоваться не менее чем 50 % эндемиков. 
По О. А. Скарлато (1981), различные биохории 
должны содержать не более 33  % общих видов. 
О. Н. Зезина (1976) определила, что процент эн-
демичных родов современных брахиопод в уста-

Рисунок. Биогеографическое распределение двустворок в середине кунгурского века на Северо-Востоке 
России (по Бяков, 2010)

Figure. Biogeographic distribution of Middle Kungurian bivalves in Northeast Russia (after Biakov, 2010)

Бяков А. С. 
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новленных ею «поясах климатической зонально-
сти» составляет от 12 до 31.

По мнению ряда исследователей (Грунт и др., 
1994; Грунт, Розанов, 1995; и др.) большое значе-
ние имеет «общий облик» биоты, или «лицо фа-
уны», которое могут определять таксоны разно-
го таксономического уровня из совершенно раз-
ных групп биоты. Большое значение придается 
здесь, прежде всего, степени ее эндемизма (����Cec-
ca, Westermann, 2003), при определении которой 
следует учитывать, в том числе, площадь ареа-
лов того или иного эндемичного таксона (Семе-
нов, 1975).

В последнее время также уделяется большое 
внимание геоисторическому подходу при выде-
лении биохорий (Грунт и др., 1994; Грунт, Роза-
нов, 1995; Захаров и др., 2003; Захаров, 2005).

Многие специалисты, прежде всего изучаю-
щие современные моллюски, считают что при 
выделении биохорий следует обращать особое 
внимание на центры видообразования (Скарла-
то, 1981; Морская…, 1982; Грунт, Розанов, 1995; 
Гладенков, 2005), т. е. самостоятельная провин-
ция должна иметь собственный центр видообра-
зования. Некоторые исследователи при райони-
ровании на видовом уровне придают особое зна-
чение так называемым видам-детерминантам 
(Морская…, 1982).

ИНДЕКСЫ БИОГЕОГРАФИЧЕСКОГО 
СХОДСТВА КАК КРИТЕРИИ  

ВЫДЕЛЕНИЯ БИОХОРИЙ

Для более объективного определения биохо-
рий многие исследователи используют различ-
ные индексы (или коэффициенты) биогеографи-
ческого сходства (Жаккара, Чекановского – Сье-
ренсена, Симпсона, Престона, Ламберта, Лонга 
и др.). Обзор и сравнение этих индексов прове-
дены Ю. А. Песенко (1982).

А. И. Кафанов (1991), а также Е. Б. Наймарк и 
А. В. Марков (1998), Р. В. Горюнова и др. (2004) 
наиболее информативным считают индекс Чека-
новского – Сьеренсена (Ics):

Ics = 2c/(s1 + s2), где с – число общих видов; s1  и 
s2 – количество таксонов в каждой из двух срав-
ниваемых фаун.

Весьма информативным является также ин-
декс Жаккара (Ij):

Ij = c/(s1 + s2) – c, где с – количество общих ви-
дов; s1  и s2 – число таксонов в каждой из двух 
сравниваемых фаун. По П. Жаккару (Jaccard, 
1912), если степень сходства сравниваемых био-
хорий, вычисленных по предложенной формуле, 
составляет менее 0.50, эти биохории рассматри-
ваются как различные.

Индекс Жаккара связан с индексом Чеканов-
ского – Сьеренсена соотношением Ij = Ics/2 – Ics 
(Кафанов, 1991).

Широко используется также индекс Престона 
(Ip): Ip1 = s1/(s1 + s2) – c, Ip2 = s2/(s1 + s2) – c, где Ip1 и 
Ip2 – значения индексов Престона сравниваемых 
биохорий. Согласно Ф. Престону (Preston, 1962), 
если коэффициент различия между биохориями 
составляет более 0.27, то они являются разны-
ми. Для вычисления этого коэффициента удобно 
пользоваться специальной таблицей, приведен-
ной Я. И. Старобогатовым (1970. С. 10).

Многие специалисты для разграничения от-
дельных биохорий указывают различные значе-
ния упомянутых индексов. Так, О. А. Скарлато 
(1981) при изучении современных двустворча-
тых моллюсков умеренных широт западной ча-
сти Тихого океана путем эмпирических вычис-
лений установил, что для различий провинци-
ального ранга значение коэффициента Жаккара 
должно составлять менее 0.50, Престона – более 
0.38.

Однако В. Н. Семенов (Морская…, 1982), ис-
следуя разные группы современных морских 
беспозвоночных шельфа Южной Америки, уста-
новил собственные эмпирические значения по-
казателей различия (индексов Престона и Жак-
кара), характеризующие подразделения разного 
биогеографического ранга. Так, установленные 
им значения коэффициентов, характеризующие 
разные провинции, находятся в пределах 0.42–
0.58 (индекс Жаккара) и 0.33–0.41 (индекс Пре-
стона). 

С. В. Попов, изучавший палеогеновые дву-
створчатые моллюски Западной Евразии (1994), 
пришел к выводу, что в ряде случаев весьма близ-
кие, по его мнению, фауны обнаруживают значе-
ние индекса Престона около 0.5, в связи с чем он 
также использует свои показатели различия био-
хорий по этому индексу, которые, в частности, 
для разных провинций составляют 0.70–0.86 на 
уровне видов и 0.50–0.69 – на уровне родов. Сле-
дует, однако, отметить, что изученные им фауны 
обитали в достаточно изолированном морском 
бассейне, чем и могут объясняться такие значи-
тельные расхождения предлагаемых С. В. Попо-
вым значений от первоначально установленных 
Ф. Престоном.

Б. Я. Виленкин и А. А. Шилейко (1979), спра-
ведливо полагая, что степень эндемизма фаун 
сравниваемых регионов во многом зависит от 
общего количества видов, предложили способ 
оценки уровня эндемизма фауны с использо-
ванием уравнения регрессии. А. И. Кафанов 
(2005) отмечает, что все индексы общности за-
висят как от длины сравниваемых списков ви-
дов, так и от относительного числа общих ви-
дов в них. Вместе с тем он считает «количе-
ственный анализ видового богатства основным 
операционным методом биогеографии» (Кафа-
нов, 1991. С. 81). 

О биогеографических реконструкциях морских фаун геологического прошлого
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Как отмечают В. П. Макридин и С. В. Мейен 
(1988. С. 19), «решение вопроса о ранге биохорий 
не может основываться на одном … отдельно 
взятом методе», и статистический метод, таким 
образом, может служить лишь как дополнитель-
ный инструмент для оценки ранга биохорий. Та-
кого же мнения придерживается и В. И. Устриц-
кий (1970). 

Итак, использование различных коэффициен-
тов для определения биогеографического сход-
ства, как отмечают многие авторы, далеко не 
всегда эффективно даже для современных одно-
типных морских бассейнов. Тем более этот факт 
очевиден, если рассматривать древние бассейны. 
Здесь даже для мелководных фаций системати-
ческий состав сообществ определяется главным 
образом спецификой бассейна и условиями су-
ществования фауны. 

Последнее отчетливо видно на примере Та-
сканского бассейна, расположенного в пределах 
Омулевского блока и изученного нами (Бяков и 
др., 2006). Рассматриваемый бассейн, несмотря 
на его относительную мелководность (глубины 
осадконакопления здесь, очевидно, не превыша-
ли 50–100 м), характеризуется крайне бедным 
составом фауны. Среди нее резко доминируют 
иноцерамоподобные двустворки, составляющие 
до 95–99  % сообществ и представленные всего 
лишь несколькими видами (например, в зоне Ino-
ceramiformis����������������������������������       здесь известны только 3 вида дву-
створок), тогда как одновозрастные сообщества 
Омолонского бассейна характеризуются в не-
сколько раз более богатым таксономическим со-
ставом (24 вида). Вычисленный индекс Жаккара 
составляет 0.11, формально указывая на разли-
чия провинциального ранга. В то же время бли-
зость этих фаун очевидна – все 3 вида двуство-
рок, обитавших в Тасканском бассейне, обнару-
жены и в Омолонском. Кроме того, только в этих 
бассейнах встречен вид Kolymia taskanica Bia- 
kov, не известный более нигде.

Ранее автором (Бяков, 2010) была рассмо-
трена биогеографическая дифференциация дву-
створчатых моллюсков Колымо-Омолонской и 
Верхояно-Охотской провинций Восточноборе-
альной области в течение перми для 13 времен-
ных срезов, каждый из которых по продолжи-
тельности отвечает, как правило, той или иной 
зоне. Использование индексов сходства Жаккара 
и Престона показало, что фауны двустворок этих 
двух провинций значительно отличались между 
собой на протяжении всей перми, кроме самого 
ее начала (ассельского века), и могут рассматри-
ваться как две разные биохории провинциально-
го ранга. Эти различия в целом последовательно 
увеличивались на протяжении перми, о чем го-
ворят значения упомянутых индексов. Так, ин-
декс Жаккара составлял в среднем 0.30, что зна-

чительно ниже минимального показателя (0.42), 
обычно принимаемого для разграничения био-
географических провинций.

ПРИРОДА БИОГЕОГРАФИЧЕСКИХ ГРАНИЦ

В современной литературе также широко об-
суждается сущность биогеографических границ, 
наиболее полный обзор принципов выделения и 
природы которых дан А. Н. Мироновым (2004) и 
А. И. Кафановым (2005). 

В. Н. Семенов (Морская…, 1982), проводив-
ший анализ современной фауны морских беспо-
звоночных шельфа Южной Америки, пришел к 
выводу, что границы биохорий хорошо совпада-
ют с климатическими границами среды. О. Н. Зе-
зина (1985), как говорилось ранее, отмечает, что 
биогеографический анализ морской фауны на ви-
довом уровне позволяет связать границы ареалов 
видов с границами водных масс. 

Особенности биогеографического распреде-
ления организмов в немалой степени контроли-
руются глубиной бассейна. Для глубоководных 
сообществ, прежде всего для современных фаун 
(Кафанов, 1991; и др.), обычно используется свое 
биогеографическое районирование, что неко-
торые специалисты рекомендуют и для ископа-
емых организмов (Грунт, Розанов, 1995), хотя  
Д. Л. Кальо (1981) считает, что такое разделение 
необходимо только на уровне района, тогда как 
на уровне провинций и выше должно обобщать-
ся. Последнее утверждение достаточно хорошо 
подтверждается и нашими материалами, которые 
показывают, что в целом состав глубоководных 
сообществ сходен в разных бассейнах.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Из изложенного следует, что лишь использо-
вание всего комплекса методов палеобиогеогра-
фических исследований с учетом специфики, 
присущей ископаемым сообществам, в том числе 
их исторического развития, позволяет наиболее 
достоверно реконструировать особенности гео-
графической дифференциации древних организ-
мов. Такие реконструкции, по нашему мнению, 
необходимо проводить для возможно более дроб-
ных временных интервалов на видовом уровне и 
на основе интеграции данных по всем группам 
фауны. 

Для пермских морских бассейнов, изучением 
которых занимается автор статьи, по ряду при-
чин в настоящее время такой всеобъемлющий 
синтез пока не осуществлен, хотя в самых общих 
чертах (в частности, без количественного анали-
за) биогеографические исследования проводи-
лись ранее В. И. Устрицким (1970), а также Т. А. 
Грунт (1995). Кроме того, некоторые специали-
сты (Шульгина, 1974) считают, что вначале сле-
дует проводить районирование по однотипным 
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фаунам, после чего полученные данные долж-
ны быть суммированы. Поэтому проведение па-
леобиогеографических реконструкций даже с ис-
пользованием только одной группы (в частности, 
двустворок), но на видовом уровне и для века или 
его части представляется очень важным. 

Исследование выполнено при финансовой под-
держке РФФИ в рамках научного проекта № 20-05-
00604.

Автор благодарит рецензентов Ю. Д. Захарова и  
Р. В. Кутыгина за высказанные замечания, способ-
ствовавшие улучшению текста статьи.
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Some issues in biogeographic reconstructions of marine faunas of the geologic past are considered. 
The nature of biogeographic boundaries is discussed, and the criteria for identifying and the rank of 
established biochories, in particular, the applicability of various indices of biogeographic similarity, 
are considered. It is concluded that only the use of the entire complex of paleobiogeographic meth-
ods permits to reconstruct the features of the ancient organisms geographical differentiation most 
reliably. Such reconstructions should be carried out for the most fractional time intervals at the spe-
cies level and based on the integration of data for all fauna groups. 
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