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Аннотация. Палеонтологи характеризуют глобальные вымирания на Земле как потерю ~3/4 существующе-
го биоразнообразия на большей части земного шара за относительно короткий геологический промежуток 
времени. В палеонтологической летописи Земли, описывающей период фанерозоя (~500 млн лет), докумен-
тировано как минимум пять таких глобальных вымираний: ~65, 200, 260, 380 и 440 млн лет назад. Существуют 
данные о возможности глобальных вымираний в более отдаленные периоды жизни на Земле – в позднем 
кембрии (~500 млн лет назад) и эдиакарии (более 540 млн лет назад). Общего мнения о причинах их возник-
новения до сих пор не сформировано. В настоящем обзоре систематизированы документированные факты 
глобальных вымираний сложных форм жизни на Земле с момента их возникновения в эдиакарии и до со-
временного периода. Рассматриваются возможные причины их возникновения с точки зрения воздействия 
абиогенных факторов, планетарных или астрономических, и последствий их действия. Анализируются дан-
ные «за» и «против» гипотезы периодичности массовых вымираний биоразнообразия морской биоты в фа-
нерозойский период. Обсуждаются факты, позволяющие высказывать гипотезы о наличии дополнительных 
механизмов возникновения кризисов в эволюции сложных форм жизни на Земле, связанных с различными 
внутренними биотическими факторами. Развивая тему внутренних причин периодичности и прерывистости 
эволюционного процесса, мы высказываем собственную, оригинальную гипотезу, согласно которой глобаль-
ные вымирания являются отражением сложной динамики изменения уровня биоразнообразия на Земле и 
следствием феномена бистабильности. Этот феномен возникает только в экосистеме, бóльшая часть организ-
мов которой размножается половым путем. Данная гипотеза говорит о том, что, если бы даже не было никаких 
глобальных катастроф абиотического характера, кризисы в развитии биоты возникали бы все равно. Однако 
гипотеза не исключает, что в определенные моменты времени биота Земли подвергалась мощным внешним 
воздействиям, оказавшим существенное влияние на ее дальнейшее развитие, что нашло отражение в кон-
кретных палеонтологических данных.
Ключевые слова: палеонтологическая летопись Земли; эволюция глобальных экосистем; массовые вымира-
ния; динамические системы; сложная динамика; периодичность; моделирование.
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Abstract. Paleontologists define global extinctions on Earth as a loss of about three-quarters of plant and animal 
species over a relatively short period of time. At least five global extinctions are documented in the Phanerozoic 
fossil record (~500-million-year period): ~65, 200, 260, 380, and 440 million years ago. In addition, there is evidence 
of global extinctions in earlier periods of life on Earth – during the Late Cambrian (~500 million years ago) and Edia-
caran periods (more than 540 million years ago). There is still no common opinion on the causes of their occurrence. 
The current study is a systematized review of the data on recorded extinctions of complex life forms on Earth from 
the moment of their occurrence during the Ediacaran period to the modern period. The review discusses possible 
causes for mass extinctions in the light of the influence of abiogenic factors, planetary or astronomical, and the 
consequences of their actions. We evaluate the pros and cons of the hypothesis on the presence of periodicity in the 
extinction of Phanerozoic marine biota. Strong evidence that allows us to hypothesize that additional mechanisms 
associated with various internal biotic factors are responsible for the emergence of extinctions in the evolution of 
complex life forms is discussed. Developing the idea of the internal causes of periodicity and discontinuity in evolu-
tion, we propose our own original hypothesis, according to which the bistability phenomenon underlies the complex 
dynamics of the biota development, which is manifested in the form of global extinctions. The bistability pheno
menon arises only in ecosystems with predominant sexual reproduction. Our hypothesis suggests that even in the 
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absence of global abiotic catastrophes, extinctions of biota would occur anyway. However, our hypothesis does not 
exclude the possibility that in different periods of the Earth’s history the biota was subjected to powerful external 
influences that had a significant impact on its further development, which is reflected in the Earth’s fossil record.
Key words: Earth’s fossil record; evolution of global ecosystems; mass extinctions; dynamic systems; complex dyna
mics; periodicity; modeling.
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Введение
Палеонтологи определяют глобальные вымирания на 
Земле как потерю порядка 3/4 существующего биораз-
нообразия за относительно короткий геологический про-
межуток времени, если этот процесс протекал на всем или 
почти всем земном шаре. В палеонтологической летописи 
Земли, описывающей эпоху фанерозоя (~ 500 млн лет), 
документировано как минимум пять таких глобальных 
вымираний: на границах мела и палеогена (~ 65 млн лет 
назад), юрского периода и триаса (~ 200 млн лет назад), 
перми и триаса (~ 260 млн лет назад), в позднем девоне 
(~ 380 млн лет назад) и на границе ордовика и силура 
(~ 440 млн лет назад). Эти пять вымираний впервые были 
описаны как великие при анализе ископаемых окамене-
лостей более чем 36 тыс. родов морских беспозвоночных 
и позвоночных, которые представлены в базе данных, 
созданной D.M. Raup и J.J. Sepkoski (1982). Некоторыми 
исследователями современный период позиционируется 
как «шестое» массовое вымирание. Это мнение сложи-
лось на основании оценки скорости исчезновения видов 
животных и растений в настоящий период, которая ока­
залась сравнимой с таковой в периоды глобальных выми-
раний, оцененных на основе палеонтологических данных 
(Barnosky et al., 2011; Ceballos et al., 2015).

В последнее десятилетие список глобальных вымира­
ний сложных форм жизни на Земле, выявленных на ос­
нове ископаемых данных, пополнился. Появились дан­
ные  о том, что в более отдаленные периоды жизни на 
Земле – позднем кембрии (~ 500 млн лет назад) и эдиака-
рии (> 540 млн лет назад) (Gill et al., 2011; Darroch et al., 
2015) – массовые вымирания несли глобальный характер. 
Вымирание в эдиакарии позиционируется как первое 
массовое вымирание сложных форм в истории жизни 
(Darroch et al., 2015). Рассмотрим существующие факты 
и гипотезы о причинах глобальных вымираний.

Массовые вымирания  
как результат глобальных катастроф 
абиотического характера
Для большинства «великих вымираний», зарегистриро-
ванных в палеонтологической летописи Земли, описан 
набор абиогенных факторов, которые могли бы быть их 
причиной. Это не касается исчезновения биоразнообра-
зия в позднем эдиакарии (Xiao, Laflamme, 2009; Buatois 
et al., 2014; Darroch et al., 2015), позднем кембрии (Gill et 
al., 2011) и в современный период (Barnosky et al., 2011; 
Ceballos et al., 2015). 

К наиболее известным абиогенным факторам, которые 
связывают с экологическими катастрофами, относятся: 
падение астероида ~ 65 млн лет назад (Alvarez et al., 1980, 
1981; Schulte et al., 2010; Kaiho, Oshima, 2017), вулкани-

ческая активность и глобальное потепление ~ 200 млн лет 
назад (Marzoli et al., 1999; Whiteside et al., 2010; Blackburn 
et al., 2013; Thibodeau et al., 2016; Miller et al., 2017; Percival 
et al., 2017; Heimdal et al., 2018), трапповые извержения 
~ 260 млн лет назад (Huey, Ward, 2005; Wignall et al., 2009; 
Rampino et al., 2017), а также глобальное похолодание – 
оледенение Гондваны ~ 440 млн лет назад (Sutcliffe et al., 
2000; Sheehan, 2001; Finnegan et al., 2011, 2012; Sheets 
et al., 2016). Эти явления и их последствия, связанные с 
изменением климата, позволяют в какой-то мере объяс-
нить вымирания на границе мела и палеогена (Alvarez et 
al., 1980, 1981; Schulte et al., 2010; Kaiho et al., 2016), на 
границе юрского периода и триаса (Marzoli et al., 1999; 
Whiteside et al., 2010; Blackburn et al., 2013; Percival et al., 
2017), в поздней перми (Wignall et al., 2009) и на границе 
ордовика и силура (Sutcliffe et al., 2000; Sheehan, 2001; 
Finnegan et al., 2011, 2012; Sheets et al., 2016).

Следует, однако, отметить, что в целом документиро-
ванные внешние воздействия в эти периоды достаточно 
разнообразны и единой точки зрения на причины тех или 
иных вымираний до сих пор нет, особенно это касается 
вымирания в позднем девоне ~ 380 млн лет назад. 

Так, относительно вымирания на границе мела и палео-
гена ~ 65 млн лет назад существует другой набор данных, 
связывающий его с изменением уровня моря, вызванного 
тектоническими движениями материковых плит (Peters, 
2008) или вулканической активностью (Archibald et al., 
2010; Courtillot, Fluteau, 2010; Keller et al., 2010; Schoene 
et al., 2015, 2019). 

Вымирание на границе юрского периода и триаса 
~ 200 млн лет назад объясняют значительным потеплени­
ем климата в результате аномально высоких концентра­
ций углекислого газа в атмосфере магматического проис-
хождения (McElwain et al., 1999; Beerling, 2002; Schaller 
et al., 2011), которое могло сопровождаться штормами, 
ударами молний, пожарами и быть непосредственной 
причиной глобального вымирания наземной биоты (Pe-
tersen, Lindström, 2012), выбросами больших объемов 
вулканического сернистого газа (Bacon et al., 2013), быст­
рым изменением климата от похолодания к потеплению, 
вызванному вулканическими выбросами вначале больших 
объемов сернистого газа, а затем углекислого газа (Guex 
et al., 2016). При этом данные работы (Tanner et al., 2001) 
свидетельствуют о стабильности концентрации углекис-
лого газа в атмосфере Земли в этот период. Исследования 
последних лет подтверждают вулканическую природу 
климатических изменений в конце триаса и приводят 
доказательства, что токсический эффект вулканических 
выбросов может быть связан с ртутью – самым геноток-
сичным элементом на Земле (Percival et al., 2017; Lindström 
et al., 2019).
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Вымирание биоты в поздней перми ~ 260 млн лет на-
зад, когда погибло более 90 % морских беспозвоночных, 
также объясняют разными причинами: низким уровнем 
кислорода в поверхностных слоях океана (Knoll et al., 
1996; Wignall et al., 2009; Shen et al., 2011; Zhang et al., 
2018a), в том числе и в сочетании с теплым климатом, 
губительным для мелководных организмов (Song et al., 
2014), закислением океана (Clarkson et al., 2015), связан­
ным с выбросом углекислого газа в атмосферу и сопро- 
вождающимся быстрым глобальным потеплением и кис-
лотными дождями (Sun et al., 2018), а также похолоданием, 
засушливостью, гипоксией и кислотными дождями (Zhu 
et al., 2019). Результаты математического моделирования 
климатических особенностей поздней перми поддержи­
вают гипотезу о том, что снижение уровня биоразнооб­
разия в этот период могло быть связано с гипоксией и 
потеплением океана (Penn et al., 2018). Получены допол­
нительные данные в пользу вулканической природы био-
тического кризиса в поздней перми (Burgess et al., 2017; 
Shen et al., 2019).

Вымирание на границе ордовика и силура ~ 440 млн 
лет назад, когда погибло ~ 85 % морских организмов, 
традиционно связывают с глобальным похолоданием 
тропического океана (Sutcliffe et al., 2000; Sheehan, 2001; 
Finnegan et al., 2011, 2012), которое сопровождалось паде-
нием уровня моря и потерей мелководных мест обитания 
(Finnegan et al., 2012). 

Однако существует мнение, что триггером этого по-
холодания было резкое увеличение космической пыли 
во внутреннем пространстве Солнечной системы, свя-
занное с распадом родительского тела L-хондрита в поя­
се астероидов ~ 466 млн лет назад (Schmitz et al., 2019), 
хотя наличие этой связи признается не всеми (Lindskog 
et al., 2017). 

Согласно точке зрения M.H.M. Ghienne с коллегами 
(2014), сценарий этого вымирания был сложнее, включал 
три ледниковых периода, и причиной первоначального 
вымирания было не охлаждение моря, а таяние ледников 
и повышение уровня моря, которое было спровоцировано 
наличием в этот период большого ледяного покрова при 
относительно теплом океане. Пусковым механизмом вто-
рого импульса вымирания считается снижение концентра-
ции кислорода в воде, произошедшее во время высокого 
уровня моря до пика оледенения в позднем ордовике 
(Bartlett et al., 2018). В последнее время причиной этого 
вымирания считают вулканическую активность (Gong et 
al., 2017; Rasmussen et al., 2019; Smolarek-Lach et al., 2019).

Относительно вымирания в позднем девоне ~ 380 млн 
лет назад (Sallan, Coates, 2010), затронувшего в основном 
морскую биоту на мелководье (Ma et al., 2016), существует 
достаточно много различных предположений о причинах 
его возникновения. Так, его связывают с похолодани-
ем (Huang et al., 2018; Wang et al., 2018), которое было 
спровоцировано захоронением большого количества 
органического углерода и сопровождалось падением 
концентрации углекислого газа в атмосфере (Huang et 
al., 2018) и понижением уровня моря (Wang et al., 2018), 
глобальным потеплением, которое явилось результатом 
вулканической активности и массового выброса метана 
в атмосферу (Gharaie et al., 2004, 2007), частыми клима-

тическими колебаниями от потепления к похолоданию 
(Chen et al., 2005), которые провоцировались различными 
процессами, в том числе захоронением большого коли-
чества органического углерода и диссоциацией газовых 
гидратов (Chen et al., 2002), колебаниями уровня моря и 
дефицитом кислорода в его водах (Joachimski, Buggisch, 
1993). Причиной девонского вымирания считают также 
пожары, возникновение которых объясняют высокой кон­
центрацией кислорода в атмосфере и сухим климатом 
(Kaiho et al., 2013), трапповыми извержениями (Ricci et 
al., 2013), падением астероидов (Claeys et al., 1992) и др. 
В целом признается, что эти причины до сих пор неясны 
(Percival et al., 2018).

Необходимо отметить потенциальную уникальность 
биотических кризисов в позднем девоне и в конце триаса, 
которые коррелируют со снижением скорости видообра­
зования, а не с увеличением скорости вымирания (Bam­
bach et al., 2004; Lamsdell, Selden, 2017). 

Остальные документированные вымирания: в позднем 
кембрии ~ 499 млн лет назад (Gill et al., 2011), в конце эдиа-
кария (> 540 млн лет назад) (Xiao, Laflamme, 2009; Buatois 
et al., 2014; Darroch et al., 2015; Zhang et al., 2018b), а также 
исчезновение биоразнообразия на Земле, наблюдаемое в 
современный период (Barnosky et al., 2011; Ceballos et al., 
2015), пока не связывают с глобальными катастрофами 
абиотического характера. 

В последнее время все чаще одной из основных причин 
глобальных вымираний биоты, в том числе в эдиакарии 
(Zhang et al., 2018b), позднем кембрии (Gill et al., 2011), 
на границе ордовика и силура (Bartlett et al., 2018), в позд-
нем девоне (Bond, Wignall, 2008; Liu et al., 2016), конце 
перми (Brennecka et al., 2011; Shen et al., 2011; Lau et al., 
2016; Zhang et al., 2018а) и ранней юре (Them et al., 2018), 
считают недостаток кислорода в воде. Однако, если в 
поздней перми, как полагают, его провоцирует глобальное 
потепление (Zhang et al., 2018а), а в позднем ордовике – 
похолодание (Bartlett et al., 2018), то чем он вызван в 
другие периоды массовых вымираний, пока неясно. Более 
того, существуют данные (Darroch et al., 2015), которые 
противоречат утверждению о наличии дефицита кисло-
рода в океане позднего эдиакария (Zhang et al., 2018b).

Периодичность в истории  
глобальных вымираний
Необходимо отметить, что история массовых вымира-
ний характеризуется относительной цикличностью, на 
которую обратили внимание исследователи еще при 
создании первой базы данных по ископаемым останкам 
морской биоты в фанерозойский период (Raup, Sepkoski, 
1984, 1986; Sepkoski, 1989). На временном промежутке в 
250 млн лет выявлено восемь пиков вымирания с перио-
дичностью изменения уровня биоразнообразия морской 
биоты, равной ~ 26–27 млн лет. С тех пор данные базы 
Sepkoski dataset (Sepkoski, 2002) были проанализированы 
с помощью различных методов другими исследователями 
и получены результаты, как подтверждающие наличие пе-
риодичности, хотя и неярко выраженной, равной ~ 27 млн 
лет (Lieberman, Melott, 2007), так и свидетельствующие о 
более строгой периодичности, составляющей ~ 62–63 млн 
лет (Rohde, Muller, 2005; Lieberman, Melott, 2007), которая 
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проявилась на промежутке в 500 млн лет (рис. 1) (Rohde, 
Muller, 2005). 

Аналогичные исследования были проведены с ис-
пользованием альтернативных баз данных: Paleobiology 
Database (PBDB) ископаемых морских беспозвоночных 
(Alroy, 2008; Melott, 2008; Lieberman, Melott, 2012; Roberts, 
Mannion, 2019) и базы данных Fossil Record 2 окамене­
лостей морских и наземных организмов (Benton, 1995). 
Получены данные, как подтверждающие наличие перио-
дичностей (Melott, 2008; Lieberman, Melott, 2012; Roberts, 
Mannion, 2019), так и отрицающие строгую цикличность 
(Benton, 1995; Alroy, 2008). 

На материале базы Fossil Record 2 (Benton, 1995) вы-
явлено семь пиков массовых вымираний морской биоты 
на промежутке в 250 млн лет, временной промежуток 
между ними был варьирующим от 20 до 60 млн лет. 
J. Alroy (2008) на материале базы PBDB не обнаружил 
каких-либо значимых данных в пользу теории периоди­
чности вымираний. В то же время A.L. Melott (2008) 
и B.C. Lieberman и A.L.  Melott (2012) подтвердили на-
личие достаточно строгой периодичности в ~ 62–63 млн 
лет в возникновении массовых вымираний в фанерозое, 
которая была установлена и при анализе баз данных Sep-
koski dataset (Rohde, Muller, 2005; Lieberman, Melott, 2007, 
2012). Последние исследования на материале Paleobiology 
Database (Roberts, Mannion, 2019) подтверждают наличие 
периодичности вымираний ~ 27 млн лет, но ограничивают 
их существование последними 200 млн лет. Реальность 
цикличности вымираний с периодами в ~ 27 и ~ 62 млн 
лет в последние 465 млн лет демонстрируется и в других 
работах (Melott, Bambach, 2014, 2017).

Следует добавить, что на материале базы Sepkoski data­
set был обнаружен еще один цикл изменения биоразнооб­
разия морской биоты, который имел период 140 ± 15 млн 
лет (Rohde, Muller, 2005), однако цикличность глобаль­
ных вымираний в фанерозое в ~ 62–63 млн лет была бо­
лее строгой. 

Таким образом, на материале различных баз данных 
разными учеными в фанерозое выявлено как минимум 
три цикла в возникновении массовых вымираний с перио­

дами 26–30, 62–63 и ~140 млн лет (Raup, Sepkoski, 1984, 
1986; Sepkoski, 1989; Rohde, Muller, 2005; Melott, 2008; 
Lieberman, Melott, 2007, 2012; Melott, Bambach, 2014, 
2017; Roberts, Mannion, 2019), причем цикл с периодом 
~ 27 млн лет наиболее четко выражен в последние 200 млн 
лет (Roberts, Mannion, 2019). 

Ввиду этого возникает вопрос, существует ли связь 
между наблюдаемой периодичностью в разнообразии 
земной биоты и теми процессами, которые рассматри-
ваются выше с точки зрения причин глобальных выми-
раний? Иными словами, существует ли периодический 
абиотический процесс, который мог бы лежать в основе 
наблюдаемой периодичности в разнообразии морской или 
наземной биоты или даже всей биоты Земли? 

Необходимо еще раз подчеркнуть, что описанные 
выше вымирания характеризуются как глобальные, т. е. 
в большей или меньшей степени затрагивают биоту всей 
Земли, а это означает, что наблюдаемая периодичность в 
ее развитии, если она связана с абиотическими фактора-
ми, может быть отражением только таких циклических 
процессов, которые затрагивают планетарный уровень. 
С этой точки зрения можно выделить два типа процессов, 
обладающих подобными характеристиками: первый явля-
ется отражением внутрипланетных мантийных и текто-
нических процессов: дрейфа континентов, вулканической 
активности, изменения уровня мирового океана и др., 
второй тип процессов связан с динамикой движения самой 
планеты как космического объекта, тем или иным образом 
взаимодействующего с другими объектами Вселенной.

Рассмотрим существующие гипотезы о связи перио-
дичности глобальных вымираний с глобальными ката-
строфами, которые могли бы быть вызваны такого рода 
периодическими процессами.

Периодичность вымираний как отражение 
планетарных процессов и эволюции Солнца 
В настоящее время действительно предложен целый ряд 
гипотез возможной связи периодичности вымираний на 
Земле с астрономическими процессами. Так, модель, ос- 
нованная на крупномасштабных флуктуациях магнит­

Рис. 1. Динамика разнообразия морской биоты в фанерозое. 
Сверху указаны основные геологические периоды, согласно (Raup, Sepkoski, 1982); вертикальной штриховой линией отмечены времена шести глобаль-
ных вымираний биоты на Земле: 1 – в позднем кембрии; 2 – на границе ордовика и силура; 3 – в позднем девоне; 4 – на границе перми и триаса; 5 – на 
границе юрского периода и триаса; 6 – на границе мела и палеогена. Синяя кривая – синусоида, черная кривая – адаптировано из (Rohde, Muller, 2005; 
fig. 1, c).
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ного поля Солнца, демонстрирует поразительную перио­
дичность в 66 млн лет (Baker, Flood, 2015), близкую 
к периодичности массовых вымираний в ~ 62– 63 млн 
лет, обнаруженную при анализе как минимум двух баз 
данных ископаемых морских беспозвоночных (Rohde, 
Muller, 2005; Lieberman, Melott, 2007, 2012). Предложены 
также гипотезы, связывающие подобную периодичность 
вымираний на Земле с флюктуациями потока внегалак-
тических космических лучей в результате вертикальных 
колебаний Солнечной системы в плоскости Галактики 
(Medvedev, Melott, 2007), с периодичностью прохождения 
Солнечной системы через плоскость галактики Млечный 
Путь (Lieberman, Melott; 2012; Rampino et al., 1997, 2015), 
а также с периодичностью прохождения комет вблизи 
Земли и падением астероидов, формирующих различные 
периодичности в зависимости от размера небесных тел 
(Rampino, Stothers, 1984; Rampino et al., 1997). 

Однако в последнее годы появились данные, что перио­
дичности, связанные с колебаниями Солнечной системы 
в плоскости Галактики, статистически недостоверны (Er­
lykin et al., 2017, 2018) и не могут быть причиной перио­
дичности вымираний на Земле. И, хотя некоторые  ис- 
следователи с этим не согласны, в целом признается, что 
прямых доказательств астрономических причин перио­
дичности вымираний биоты на Земле нет (Melott, Bam­
bach, 2017).

О влиянии планетарных процессов на периодичность 
вымираний также имеется большое разнообразие мне-
ний. Так, существующую палеонтологическую летопись 
Земли объясняют периодическими изменениями уровня 
моря (Peters, 2008; Tennant et al., 2016) или связывают ее 
с динамикой тектонического движения материковых плит 
и их фрагментацией (Valentine, Moores, 1970; Zaffos et al., 
2017). Одно из возможных предположений, касающееся 
того, что мантийные и тектонические процессы на Земле 
могут быть причиной периодичности массовых вымира-
ний биоты, высказано на основании данных о периодич-
ности в ~ 60 млн лет в изменении соотношения изотопов 
Sr87/Sr86 в морских отложениях (Melott et al., 2012). 

Другое предположение связывает периодические вы-
мирания с динамикой температурного режима на Земле 
(Mayhew et al., 2012). Можно отметить, что для холод-
ных периодов (оледенений) показано наличие цикла  в  
~135 млн лет (Veizer et al., 2000), что статистически не­
отличимо от периодичности в 140 ± 15 млн лет, установ-
ленной на материале базы Sepkoski dataset (Rohde, Mul­
ler, 2005).

Интерес представляют данные датировки кратеров вул­
канов за последние 260 млн лет, которые демонстрируют 
наличие цикла, близкого к 26–27 млн лет (Rampino, Cal­
deira, 2015), характерного именно для этого отрезка вре-
мени (Raup, Sepkoski, 1984, 1986; Sepkoski, 1989; Roberts, 
Mannion, 2019). Однако в целом для вулканической ак­
тивности на планете в последние 300 млн лет характерны 
слабо проявленные циклы с периодом 15, 30 и 60 млн лет 
(Prokoph et al., 2004).

Что касается достаточно строгой цикличности выми­
раний с периодом колебаний ~ 62– 63 млн лет, установ­
ленной  исследователями на материале различных баз 
данных ископаемых морских беспозвоночных (Rohde, 

Muller, 2005; Melott, 2008; Lieberman, Melott, 2007, 2012; 
Melott, Bambach, 2014, 2017), то существующие данные, 
которые указывают на наличие цикличности в 60 млн лет, 
обусловленной динамикой тектонических процессов на 
Земле (Melott et al., 2012), а также результаты моделиро-
вания крупномасштабных флуктуаций магнитного поля 
Солнца, демонстрирующие периодичность в 66 млн лет 
(Baker, Flood, 2015), не позволяют однозначно связать 
их с периодичностью глобальных вымираний на Земле. 

Если принять во внимание, что в истории планеты 
есть примеры серьезных внешних воздействий (падение 
астероидов и метеоритов) без последующего вымирания 
(Archibald et al., 2010) и вымираний без явных катастроф 
абиотического характера, о которых мы сказали выше, 
то можно предположить, что в основе массовых вымира-
ний биоты, которые в разные периоды могли совпадать 
с глобальными катастрофами или провоцироваться ими, 
лежат более глубокие, внутренние причины биотического 
характера. Мы полагаем, что эти причины могут быть 
отражением сложного динамического поведения живой 
системы, каковой является наземная или морская биоты 
или даже биота всей Земли в целом.

Массовые вымирания и их периодичность  
как результат проявления внутренних свойств 
глобальной экосистемы
Идеи о том, что существующие палеонтологические дан-
ные об уровне биоразнообразия на Земле – это отражение 
внутренних законов функционирования глобальной эко­
системы Земли, возникали не единожды. Массовые вы-
мирания – лишь один из аспектов ее сложного динами-
ческого поведения, которое выражается в прерывистости 
и неравномерности темпов эволюционного процесса и 
наблюдается в палеонтологической летописи Земли в 
последние 500 млн лет. Для объяснения прерывисто­
сти эволюционного процесса S.J. Gould и N. Eldredge еще 
в 1972 г. сформулировали «теорию прерывистого  рав­
новесия» (Gould, Eldredge, 1977, 1993; Eldredge, Gould,  
1997). 

Эта теория не относится к числу строгих теорий. Она 
базируется на некоторых «эмпирических обобщениях» 
ряда фактов, давно подмеченных палеонтологами, кото-
рые свидетельствуют о том, что в эволюции видов дли-
тельные периоды стабильности, когда основные черты 
вида(ов) сохраняются неизменными, чередуются с корот-
кими интервалами быстрых качественных перемен, кото-
рые характеризуются «внезапным» исчезновением старых 
видов, впоследствии замещаемых новыми. Авторами этой 
теории и другими исследователями были найдены доста-
точно яркие примеры из палеонтологической летописи 
Земли, подтверждающие наличие этой закономерности 
(Овчаренко, 1969; Bambach, 1977; Gould, Eldredge, 1977, 
1993; Williamson, 1981; Sepkoski, 1988; Jackson, Cheetham, 
1999). Хотя интерпретация некоторых исследований под-
вергается сомнению (Van Bocxlaer et al., 2008), в целом 
наличие этой закономерности в эволюционном процессе 
не отрицается (Hunt, 2007; Mattila, Bokma, 2008; Rasskin-
Gutman, Esteve-Altava, 2008). 

Ранее идея существования внутренних биотических 
причин, определяющих динамику эволюционного процес-
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са, высказывалась в виде гипотезы «самоорганизующей 
критичности» (Bak, Paczuski, 1995; Sneppen et al., 1995; 
Solé, Manrubia, 1996), которая отражает взаимодействия 
между различными экосистемами и привлекалась для объ-
яснения массовых вымираний и прерывистой эволюции. 
Предполагалось, что эти взаимодействия в совокупности 
со спонтанными мутациями и генетическими вариациями, 
всегда присутствующими в популяциях, могут приводить 
к большим эволюционным перестройкам, названным 
«коэволюционными лавинами». В последнее время идея 
«самоорганизующей критичности» вновь обращает на 
себя внимание исследователей (Nykter et al., 2008; Solé et 
al., 2010; Hesse, Gross, 2014; Valverde et al., 2015). Однако 
уже в 1990-е гг. (Newman, 1997a, b) и впоследствии (Alroy, 
2008) существовали доказательства возможности возник-
новения массовых вымираний в простых моделях адап-
тации видов к внешним условиям и пищевым ресурсам 
без привлечения коэволюции и критических процессов, 
причем как с участием абиотических факторов, так и без 
них (Roberts, Newman, 1996; Newman, 1997a, b). 

Предложены и другие идеи внутренних биотических 
причин, определяющих наблюдаемое биоразнообразие на 
Земле. Так, гипотеза, высказанная J.W. Huntley и М. Ko­
walewski (2007), связывает уровень биоразнообразия в 
фанерозое с интенсивностью хищничества в морских со-
обществах и предполагает определенную роль хищников в 
формировании разнообразия морской биоты, хотя в других 
исследованиях корреляции между хищниками и жертвами 
обнаружено не было (Madin et al., 2006). Данные, полу-
ченные в работе P. Cermeño с коллегами (2017), позволили 
связать историю морского дна и уровень биоразнообразия 
через доступность пищевых ресурсов. 

В моделях динамики фанерозойской морской биоты 
(Марков, 2001a, б; Марков, Коротаев, 2007), в развитии 
которой ярко выражается принцип прерывистости эволю-
ции, периодичность вымираний не исследовалась и была 
введена в модель как данность. Однако, обсуждая ре-
зультаты моделирования, авторы отмечали, что причины 
«этапности» следует искать в структуре развивающихся 
сообществ (Марков, 2001a). А.В. Марков и А.В. Коротаев 
(2007) обращали особое внимание на те формы жизни, 
которые обладают повышенной способностью к адаптив-
ной диверсификации, связаны с половым размножением. 
Следует обратить внимание на исследования A.M. Bush 
с коллегами (2016), которые считают, что диверсификацию 
морских хищников, начиная с мелово-кайнозойского пе­
риода (~ 200 млн лет назад), можно объяснить особенно- 
стями полового размножения при направленной переда­
че спермы. Однако, учитывая, что внутреннее оплодотво-
рение, вероятно, было со времен позднего неопротерозоя 
(> 500 млн лет назад), столь отсроченная диверсификация 
требует объяснения (Novack-Gottshall, 2016).

В ряде теоретических исследований присутствие в па-
леонтологической летописи прерывистости и этапности 
рассматривали как следствие априори существующих в 
природе “feedback” регуляторных петель – отрицательных 
и положительных, сочетание которых ведет к нестабиль-
ности системы (Robertson, 1991; Seaborg, 1999). Это свой-
ство “feedback” регуляторных петель отмечено достаточно 
давно и продемонстрировано в моделях биологических 

систем на самых разных уровнях ее организации (Mackey, 
Glass, 1977; Decroly, Goldbeter, 1982; Martinez de la Fuente, 
1996; Goldbeter et al., 2001; Harish, Hansel, 2015; Likhoshvai 
et al., 2015, 2016; Kogai et al., 2017; Khlebodarova et al., 
2017, 2018). Однако оказалось, что это не единственный 
механизм в нелинейной динамической системе, который 
может приводить к нестабильности. 

Периодичность и прерывистость  
в истории жизни через призму  
математической модели
Ни у кого не вызывает сомнений, что модели математи-
ческой физики – мощный инструмент познания самых 
глубинных законов существования Вселенной. Метод ма­
тематического моделирования пока не играет такой роли 
в науках о живых системах. Но живые системы являются 
частью динамических систем. Это открытые и нелиней-
ные системы на всех уровнях их организации, поэтому ме- 
тод математического моделирования потенциально спо­
собен открывать законы их функционирования. И чем гло-
бальнее система, тем фундаментальнее и одновременно 
проще по сути, но не по содержанию должны быть законы, 
определяющие ее функционирование. 

Развивая тему внутренних причин прерывистости эво-
люционного процесса с этой точки зрения, мы исследова-
ли законы эволюции больших экосистем методами мате-
матического моделирования. Под большой экосистемой 
мы понимаем некую абстрактную популяцию, состоящую 
из организмов одного вида, который мы назвали «тран-
зитным». В наших моделях эта популяция имитирует 
биоту экосистемы достаточно большого размера, чтобы 
ее можно было соотнести с наземной или морской биотой. 
Это традиционные логистические модели рамочного типа, 
в которых эффективность воспроизводства и смертности 
организмов в популяции зависит от ее плотности. По мне-
нию А.В. Маркова, «гипотеза о том, что динамика фане-
розойской морской биоты, вычисляемая традиционными 
способами (без специальных поправок), адекватно отра-
жает реальные изменения биоразнообразия, остается не- 
опровергнутой и по-прежнему является наиболее удобной 
и надежной основой для содержательных биологических 
интерпретаций» (Марков, Коротаев, 2007, с. 4). 

Эволюционный процесс описан в моделях как про­
цесс саморазвития экосистемы (популяции «транзитно­
го» вида), в течение которого происходит локальное воз­
растание приспособленности ее особей к условиям су­
ществования вследствие мутационной изменчивости и 
естественного отбора. 

Анализ динамики функционирования таких моделей 
показал, что живые системы с различными способами 
размножения реализуют разные эволюционные законы 
саморазвития: «бесполые» экосистемы демонстрирова-
ли стазис, а «половые» экосистемы эволюционировали 
циклически (Лихошвай, Хлебодарова, 2016a; Лихошвай 
и др., 2017). То есть, если в популяции идет отбор в на-
правлении повышения приспособленности ее особей к 
условиям существования, то на определенном этапе эво-
люции живой системы (возникновение полового размно-
жения) он может выступать в качестве фактора, дестаби­
лизирующего систему. 



Причины глобальных вымираний  
в истории жизни: факты и гипотезы

Т.М. Хлебодарова 
В.А. Лихошвай

2020
24 • 4

413ЭВОЛЮЦИОННАЯ ГЕНЕТИКА И ВИДООБРАЗОВАНИЕ / EVOLUTIONARY GENETICS AND SPECIATION

Более того, оказалось, что действием этих же факторов 
можно объяснить такие детали прерывистой эволюции, 
наблюдаемые в палеонтологической летописи, как ката-
строфы вымирания и фазы быстрого роста, а также фазы 
стазиса видового разнообразия, понимания причин воз-
никновения которой нет до сих пор (Voje, 2016; Voje et al., 
2018). Фазы эволюции параметра плотности «транзитной» 
популяции на примере одного полного цикла колебаний 
его значений показаны на рис. 2. В модели фазы умень-
шения и роста значения этого параметра с неизбежностью 
повторяются неограниченное число раз, примерно через 
одинаковый интервал времени. Точную длительность 
каждой фазы предсказать нельзя, так как колебательная 
динамика, наблюдаемая в модели, является хаотической. 

Временной отрезок t   [32 000, 44 000] усл. ед., на кото-
ром в модели реализуется полный эволюционный цикл 
развития «транзитной» популяции, составляет ~12 000 усл. 
ед. времени (см. рис. 2). Наличие феномена фрактальности 
эволюции (Dieckmann, Law, 1996), который выражается 
в подобии законов, управляющих динамикой изменения 
плотности популяции, разнообразия видов, родов и более 
высоких уровней организации живых систем на разных 
временных масштабах, позволяет переносить эти данные 
при изменении масштаба времени на более высокий уро-
вень организации живых систем, чем отдельная популя-
ция. Нетрудно убедиться, что, если считать одну усл. ед. 
времени равной 50 лет, то длительность эволюционного 
цикла будет близка к оценке времени существования вида, 
если 500 лет, – это будет оценка времени существования 
рода, которые, согласно (Gingerich, 1976; Северцов, 1990, 
2014), составляют ~ 0.5 и ~ 5.9 млн лет соответственно. 
Эти грубые оценки ничего не доказывают, но позволяют 
предположить, что масштабы времени, характерные для 
динамических процессов на уровне биоты больших эко-
систем, на порядок больше, т. е. составляют десятки млн 
лет, и циклические изменения разнообразия морской био-
ты в фанерозое с периодом 62– 63 млн лет (Rohde, Muller, 
2005; Melott, 2008; Lieberman, Melott, 2007, 2012; Melott, 
Bambach, 2014, 2017) могут быть их отражением.

Таким образом, результаты моделирования показали, 
что если эффективность воспроизводства и смертности 
организмов в популяции зависит от ее плотности и в ней 
идет отбор наиболее приспособленных особей, вариабель-
ность которых по параметру приспособленности возни-
кает в результате мутационной изменчивости в процессе 
самовоспроизводства (ошибки репликации генома), то для 
живой системы, размножающейся половым путем, этих 
условий достаточно для формирования циклической и 
прерывистой динамики изменения биоразнообразия.

Возникает вопрос, каков механизм возникновения ци-
кличности и прерывистости в эволюции жизни на Земле?

Глобальные вымирания биоты  
в эволюционной истории Земли  
как отражение феномена бистабильности: 
гипотеза двух «древ жизни»
Идея о том, что в основе феномена прерывистой эволюции 
может лежать явление бистабильности, была высказана 
В.А. Лихошваем достаточно давно, при моделировании 
эволюции простейшей саморазвивающейся живой систе-

мы, как возможность существования у саморазвивающей-
ся живой системы латентного фенотипа – внутреннего ре-
сурса ее эволюционного развития (Likhoshvai, Matushkin, 
2000, 2004). Впоследствии в приложении к глобальным 
экосистемам она трансформировалась в гипотезу двух 
«древ жизни». 

Необходимо отметить, что «древом жизни» Ч. Дарвин 
назвал разнообразие живых организмов на Земле. Этот 
образ очень точно отражает самую глубокую суть жизни, 
которая в своем непрерывном эволюционном развитии 
постоянно рождает новые тоненькие веточки видов, ко­
торые со временем могут сформироваться в новые ветви 
родов, типов, классов и т. д., но могут и засохнуть, отме-
реть (Дарвин, 1991). 

Наиболее общими характеристиками «древа жизни» 
являются плотность массы биоты и разнообразие видов. 
В нашей модели – это плотность популяции «транзитного» 
вида, которая зависит от соотношения скоростей само-
воспроизводства и «смертности» ее особей. Анализ по-
ведения этих функций показал, что для эволюционирую­
щих экосистем, в которых размножение идет неполовым 
путем, существует единственное устойчивое состояние, 
тогда как для экосистем с половым способом размножения 
возможна бистабильность, т. е. наличие двух устойчивых 
стационарных состояний, каждое из которых можно 
интерпретировать как «древо жизни», одно из которых 
проявлено, а другое нет. Причем, если вектор эволюции 
направлен в сторону улучшения приспособленности осо-
бей популяции «транзитного» вида к условиям обитания, 
что должно сопровождаться расширением экологической 
ниши вида и увеличением коэффициента использования 
ресурса, то в какой-то момент времени происходит потеря 
устойчивости проявленного состояния и система скачком 
переходит в новое устойчивое состояние, которое до этого 
существовало, но было непроявленным. Результат тако­
го перехода можно интерпретировать как внезапное «ис­
чезновение» старых «видов» и взрывообразное появление 
«новых», т. е. смену одного «древа жизни» на другое. Для 
динамической нелинейной системы с математической 
точки зрения в этом нет ничего необычного. Механизм 
возникновения локальных и глобальных вымираний био-
ты продемонстрирован на рис. 3.

Рис. 2. Фазы эволюции параметра x(t) (плотности биоты) на примере 
одного полного цикла колебания его значений. 
Красными вертикальными линиями отмечены границы анализируемого 
периода. Фазы соответствуют: f1 – вымиранию; f2 – этапу развития биоты 
после глобального вымирания; f3 – этапу взрывообразного роста биораз-
нообразия биоты; f4 – этапу развития биоты, когда наблюдаются высокое 
разнообразие форм жизни и относительно невысокая скорость их роста. 
В пределах фазы f4 присутствуют стадии стазиса f4s и локального выми-
рания f4n.
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Пересечение функций С и D соответствует наличию у 
системы стационарных точек, которые могут быть устой-
чивыми (xmin и xmax) или неустойчивыми (xmdl ). Если те-
кущее значение параметра плотности и биоразнообразия 
биоты х(t) находится вблизи устойчивого стационара, то 
оно попадает в область его притяжения и будет стремиться 
к данному значению xmax (см. рис. 3, a, г, д) или xmin (см. 
рис. 3, в). Тот факт, что в этот же момент времени имеется 
еще один устойчивый стационар, никак не влияет на со-
стояние системы, поскольку значение x(t) находится вне 
области его притяжения и система не может в него попасть 
без внешнего воздействия. Поэтому можно считать, что 
в момент времени, описанный на рис. 3, в, стационар 
xmin – проявленный, а стационар xmax – непроявленный. На 
рис. 3, a, г, д – наоборот, стационар xmax – проявленный, 
а xmin – непроявленный.

Поскольку с течением времени система эволюциони-
рует в сторону увеличения численности и разнообразия 
биоты, то значение параметра x(t) увеличивается, при этом 
область притяжения проявленного стационара уменьшает-
ся, он сближается со стационаром xmdl  и в некоторой точке 
они сливаются и исчезают, и мы наблюдаем у системы 
только один стационар – xmin (см. рис. 3, б ) или xmax (см. 
рис. 3, е), который из непроявленного состояния перехо-
дит в проявленное. Поскольку значение x(t) значительно 
отличается от значения проявленного в данный момент 
стационара (см. рис 3, б, е), то наблюдается взрывообраз-
ное изменение значения x(t). Мы полагаем, что быстрое 
изменение параметров системы при переходе системы 
из одного состояния в другое может быть отражением 
неравномерности темпов эволюции, наблюдаемой в фило-
генетических исследованиях (Nichol et al., 1993; Pagel et 
al., 2006; Wolf et al., 2006; Palmer et al., 2012). 

Из этих данных также следует, что локальные вымира-
ния (см. рис. 3, голубой контур) связаны с колебаниями 
текущего значения плотности и разнообразия биоты х(t) 
в области притяжения устойчивого стационара xmax (см. 

рис. 3, а, г), тогда как глобальные вымирания связаны 
с потерей его устойчивости и переходом х(t) в область 
притяжения стационара xmin (см. рис. 3, б ). Именно этот 
переход мы интерпретируем как смену одного «древа 
жизни» на другое.

Таким образом, мы пришли к выводу, что сам процесс 
приспособления организмов к сложившимся внешним 
условиям в результате постепенного накопления мутаций 
(процесс эволюции) может быть одной из причин воз-
никновения нестабильности в живой системе, которая 
проявилась на Земле в периодически возникающих «ката-
строфах» вымирания биоты. Однако возникла эта неста-
бильность только на определенном этапе эволюционного 
развития живой системы и связана с возникновением 
полового диморфизма. Это не отрицает того факта, что 
в определенные периоды жизни на Земле эти «катастро-
фы» могли совпадать с планетарными экологическими 
катастрофами или провоцироваться ими.

Заключение
Анализ причин глобальных вымираний в истории жизни 
на Земле показал, что, хотя преобладающими признаются 
абиогенные факторы, различные наборы которых могут 
быть причиной большей части вымираний, описанных в 
палеонтологической летописи Земли, они не позволяют 
объяснить такие особенности эволюционного процесса, 
как периодическая прерывистость и неравномерность 
темпов эволюции живых организмов. Между тем это ха-
рактерные черты эволюционного процесса, которые про-
являются на всех известных уровнях организации живых 
систем – от молекулярно-генетического до биосферного. 
В настоящее время уже доказано, что «скачкообразность» 
эволюции на палеонтологическом уровне имеет свое от-
ражение и на молекулярном (Nichol et al., 1993; Pagel et 
al., 2006; Wolf et al., 2006; Palmer et al., 2012). 

Мы полагаем, что помимо внешних факторов суще­
ствуют дополнительные, внутренние причины для гло­
бальных вымираний земной биоты. Согласно нашей ги­
потезе, они являются следствием феномена бистабиль-
ности, который возникает только в таких экосистемах, 
бóльшая часть организмов которых размножается поло-
вым путем. Палеонтологическая летопись ископаемых 
останков живых организмов на Земле в последние 500 млн 
лет отражает историю жизни именно таких организмов. 
Эта гипотеза говорит о том, что, если бы даже не было 
никаких глобальных катастроф абиотического характера, 
кризисы в эволюции живых организмов возникали бы все 
равно. О возможности этого свидетельствует наличие в 
истории планеты вымираний, которые пока не связывают 
с глобальными катастрофами абиотического характера, а 
также наличие серьезных внешних воздействий, которые 
не сопровождались вымираниями (Archibald et al., 2010). 

Мы считаем, что феномен бистабильности должен про­
являться в эволюции живой системы на всех уровнях ее 
организации. Вклад этого феномена в эволюцию слож-
ности клеточных форм нами продемонстрирован (Лихо­
швай, Хлебодарова, 2016b; Khlebodarova, Likhoshvai, 2018; 
Хлебодарова, Лихошвай, 2019). На уровне биоты всей 
Земли он должен интерферировать с абиогенными факто-
рами, которые наблюдались в истории планеты и нашли 
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Рис. 3. Графики функций воспроизводства С (красная кривая) и 
смертности D (синяя кривая) в разные периоды времени эволюции 
системы. 
1 – устойчивая стационарная точка xmin; 2 – неустойчивая стационарная 
точка xmdl; 3 – устойчивая стационарная точка xmax; синяя точка – текущее 
значение х(t); цветные стрелки показывают направление эволюции (изме-
нения) параметров; синий овал соответствует контуру локальных вымира-
ний; красный – глобальных. 
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отражение в конкретных палеонтологических данных. Об 
этом свидетельствует наличие, хотя и неярко выражен-
ного, цикла вымираний с периодом ~140 млн лет (Rohde, 
Muller, 2005), который можно связать с периодичностью 
оледенений Земли, предшествующих вымираниям (Vei­
zer et al., 2000), а также цикла, близкого к 26–27 млн лет, 
наблюдаемого в последние 250 млн лет (Raup, Sepkoski, 
1984, 1986; Sepkoski, 1989; Roberts, Mannion, 2019), ко-
торый совпадает с датировкой кратеров вулканов в этот 
период (Rampino, Caldeira, 2015).

Что касается обнаруженной при анализе палеонтоло­
гических данных достаточно строгой цикличности вы-
мираний морской биоты, проявленной на промежутке в 
500 млн лет, период которой равен ~ 63 млн лет (Rohde, 
Muller, 2005; Melott, 2008; Lieberman, Melott, 2007, 2012; 
Melott, Bambach, 2014, 2017), то эмпирические данные о 
наличии периодичности в ~60 млн лет в изменении соот-
ношения изотопов Sr87/Sr86 в морских отложениях (Me- 
lott et al., 2012), указывающие на возможность существова-
ния цикличности, связанной с динамикой тектонических 
процессов на Земле, а также результаты моделирования 
крупномасштабных флуктуаций магнитного поля Солнца, 
демонстрирующие периодичность в 66 млн лет (Baker, 
Flood, 2015), не позволяют однозначно связать их с пе­
риодичностью глобальных вымираний на Земле.

На данном этапе развития модели мы также не можем 
объяснить наличие именно такого периода вымираний. 
Для этого модель слишком проста. При изменении мас-
штаба времени она воспроизводит период колебаний, 
характерный для конкретного уровня организации живых 
систем, но достаточно грубо. И тем не менее полученные 
оценки дают возможность предположить, что масштабы 
времени, характерные для динамических процессов на 
уровне биоты больших экосистем или даже всей Земли, – 
это десятки миллионов лет. В настоящее время этот вопрос 
остается открытым.
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