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В. А. КРАСИЛОВ 

ТИПЫ ПАЛЕОФЛОРИСТИЧЕСКИХ СУКЦЕССИЙ 
И ИХ ПРИЧИНЫ 

Предлагается различать палеосуrщессии тафогенные, связанные с 
изменениями в ходе процессов транспортировки и захоронения расти­

тельного материала, и ценогенные, обусловленные эволюцией и мигра­
цией флор. R тафогенным относятся палеосукцессии, связанные с изби­
рательным характером захоронения, обусловленные различной транспор­
табельностью и прочностью остатков растений. Литификационные палео­
сукцессии определяются постседиментационными процессами. 

Ценогенные палеосукцессии, связанные с эволюционными процесса­
ми, предложено называть мутационными. Миграционные палеосукцессии, 
вызванные изменениями в распространении сообществ, по определяюще­
му эти изменения фактору делятся на топогенные (обусловленные раз­
витием рельефа), эдафогенные и климатогенные. Кроме того, выделя­
ются фенологичесrше палеосукцессии, связанные с сезонными явле­
ниями. 

В наши дни разработка детальной стратигра«fии требует в дополне· 
ние :к традиционным методам углубленных палеоэ:кологичес:ких исследо­
ваний. Особенно важно выяснение причин смен палеофлористичес:ких 
:комплексов во времени и пространстве. Эти смены мы называем палео­
су:кцессиями ( :ка:к будет показало далее, они далеко не всегда отвечаю1 
су:кцессиям сообществ). Известно, что :каждый слой с остатками расте­
ний сменяется в разрезе слоем, :который: а) не содержит растений; б) со­
держит преимущественно другие растения; в) содержит преимуществен­
но те же растения, но в иных :количественных соотношениях; г) содержит 
преи.мущественно те же растения, но их остатки имеют иную сохранность, 

частоту встречаемости или ориентировку по отношению к элементам слои­

стостп. Необходимо отделить изменения палеофлористических :комплек­
сов, отвечающие реалЫiым сукцессиям древней растительности, от тех, 
которые связаны в основном с условиями захоронения, установить, от­

ражают ли они эволюционное развитие флоры или лишь миграционные 
процессы, выяснпть, имеют ли причины су:кцессий локальное или общее 
значение и в какой мере их можно использонать для биострати:графиче­
ской корреляции. Мы различаем два основных типа палеосукцессий -
та<fргенный и ценогенный . 

• 1. ТАФОГЕННЫЕ ПАЛЕОСУRЦЕССИИ 

Н этому типу относятся палеосу:кцессии, обусловленные в основном 
изменением условий захоронения. Связь ископаемых растений с опре­
деленными фаци:ями может быть первичной (для растений, захоронен­
ных in situ) или: вторичной. Общеизвестные примеры первого явления-
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стигмарпевые слои в палеозойских угленосных толщах, юрские «Eq ui­
setites-beds>> (Harris, 1952) и др. Остатки плавающих водных растений 
часто раесматривают как погребеиные in situ, хотя это едва ли отвечает 
действительности: те из них, которые обитают в пойменных водоемах, 
переносятся полыми водами (для 'I rapa, наприме•р, это один из способов 
размножения) и захороняются аллохтонно в русловых· фациях (Сука­
чев, Соколовская и Ванникова, 1968). Вторичная связь с фациями осо­
бенно очевидна для спор и пыльцы, которые ведут себя как седимента­
ционные частицы (G1·oot, 1966) и сортируются транспортирующей сре­
дой в ·соответствии с удельным весом и отношением поверхности к 
объему. Связь споровых комплексов с фациями отражена в <ш е т р о­
граф и чес к о м за к о н е д л я спор>> Р. Потонье: «:Каждому ком­
поненту полосчатого уrля, каждой разновидности данного компонента и 
вообще каждому колебанию фаций в отложениях, содержащих споро­
морфы, отвечает один единственный палинокоинум>> (Potonie, 1952, стр. 
30). Это правило было обнаружено первоначально при изучении углей: 
еще Г. Потонье показал, что кепиель и дюрит содержат аллахтонные 
споры, а нитрит и клярит- главным образом гипоавтохтонные (т. е. 
продуцируемые растениями, произраставmими в непосредственной бли­
зости от места захоронения). Смена палинологических комплексов (па­
линокоинумов) в полосчатом угле - пример тафогенной палеосукцессии. 

Трудно установить, кто nервый выделил антохтонные и аллахтонные 
комплексы макроостатков, однако уже в .работах, относящихся к середи­
не прошлого века (например, Weber, 1852), такое разграничение высту­
пает вполне отчетливо. 

В аллювиальных толщах ритмическая смена фаций в разрезе и соот­
ветствующая ей тафогенная сукцесс:Ия находит наиболее естественное 
объяснею1е в гидродИIНамических особенностях потока (Шанцер, 1951)­
Миграция русла приводит к ритмическому чередованию в разрезе грубо­
зернистых осадков стрежнооой части русла, прирусловых отмелей., 
русловых валов и тонкозернистых осадков стариц, пойменных озер и 

болот. СоотвеТС'ТIВенно чередуются два основных типа палеофлористиче­
ских комплексов - гипоавтохтонный, отвечающий растительности пой­
мы, и аллохтонный, включающий остатки рипарийных (обитающих по 
береt'ам водотоков) видов и растительность склонов. Для выявления 
этих комплексов необходим тщательный тафономическпй анализ. Мето­
дика такого анализа разработана школами Р. Потонье (связь комплек­
сов с фациями) и Р. Чени (количественный анали:з комплексов); мы на­
мерены рассмотреть ее в специальной работе, здесь же ограничимся 
только немногими примерами. Тафогенная сукцессия отчетливо уста­
навливается в нижнемеловых отложениях Приморья. Возле с. :Констан­
типовка к угольным пластам приурочепы обильные остатки листьев 
CladophleЬis frigida и Nilssoniopteris rhitidorachis, а также стебли и 
семена, вероятно принадлежащие последнему растению. В процессе 
комплексной мацераЦии обнаружены многочисленные мелкие фрагменты 
nеточек Athrotaxites berryi и листья Cephalotaxus. Эти хвойные, видпмо, 

• росли на относительно сухих участках болота или в обрамJIЯIШiем его 
десу. В целом комплекс I'ипоавтохтонпый, хотя и не монотонный (тер­
мин И. А. Ильинской), так как здесь несомненно представлены расте­
ния различных биотопов. Мы вообще сомпеваемся в существовании 
1\юнотопных комш1ексов, особенно если учитывать не только нрупно­
мерные, но и более мелние остатки (споры, семена и др.). Совсем пной 
комплене содержится в песчаниках, слагающих нижнюю часть угленос­

ного ритма. :К ним приурочено известное местонахождение крупных 
жестних листьев Zamiophyllum ivanovii, а также Zamlophyllum buchia-



ТИПЫ ПАЛЕОФЛОРИСТИЧЕСI\ИХ СУI\ЦЕССИй И ИХ ПРИЧИНЫ 9 

num, Subzamites и Nilssonia. Аллахтонный характер комплекса подчерки­
вается отсутствием папоротников. 

В разрезе верхнего ме.па Сахалина возле пос. :Мгачи содержател ком­
п.пексы неснольких типов: 

1. Автохтонный, состоящий из Hepaticites yabei: вероятно, слоевища 
этого вида, подобно многим современным водным печеночникам, интен­
сивно росли на обнажившихсл участках илистого дна и захоронялись 
in situ. · 

2. Субаnтохтонный, связанный с углистыми алевролитами и аргил­
:ш:тами, насчитывающий 20 видов, причем оrшло 80% из 1000 зкз. при­
ходител на долю Sequoia (побеги и стробилы), Trorllodoшlн:•io:les, Sas­
safras, P1·otophyllocJad us и Araucaritef>. 

3. Субавтохтонный того же типа, что и предыдущий, но с преобла­
::~анием Bauhinia. 

4. Аллохтонный, связанный с песчаниками и бедными гумусовьп1 ве­
ществом озерными а.ilевролитами, состоящий из крупных, прочных 

листьев Plat.anaceae, Nil~sonia, Protophyllocladus, Gleichenites и побегов 
Elatocladus. 

5. Аллохтонвый (?), состоящий почти исключительно из розеток п 
изолированных листьев водного растенил Quereuxia, изобилующих в 
отдельных прослоях алевролиrов. 

Эти пять типов далеко не исчерпывают всего многообразия установ­
.Тlенных в позднемеловой ф.лоре Сахалина ориктоценозов, но в данном 
разрезе они в основном определяют характер тафогенной сукцессии. 

Еще один пример - чередование субавтохтонных и аллахтонных 
комплексов в цагаянских от;:юженилх р. Буреи. Первые представлены 
здесь ассоциацией Glyptostrobus - Trochodendroides, вторые- несколь­
кими типами, из которых наиболее отчетливую связь с русловыми <fa· 
циями (грубозернистыми песчаниками) обнаруживает ассоциация Gre­
\viopsis ( << Viburn пm>> nordenskioldii) -'Т rochodendroides. 

Иными прич1mами обусловлена тафогеннал сукцессил при чередова­
нии морских и континентальных отложений. Спорово-пылЬцевые ко:и­
ПJiексы деJIЬтовых отложений отвечают элемеiпам растительности всего 

дренажного бассейна (Groot, 1966), тогда как в континентальных водо­
емах постоянно преобладает субавтохтонный компонет. Споровый дождь 
на.J; шельфом, по многим наблюдениям, состоит в основном п::~ миоспор 
растений, занимающих возвьппенности. Этим, вероятно, объясняется 
обилие пыльцы Florinites в морском карбоне (Chaloner, 1958; Neves, 
1958) при незначительном ее содержании в угольных пластах. В одном 
из первых палеозкологических исследований, посвященных наземным 
растениям, подробно описан аллахтонный комплекс ( <<flrifted plant 
beds>>), отражающий состав растительности склонов (в основном гинк­
говые) в дельтовых среднеюрских отложениях Йоркшира (Вlack, 1929). 
В. Готан и О. Гимм выделили в палеозойской флоре Центральной Евро­
пы углеобразующие ( субавтохтонные) комплексы с пекоптеридами, 
каламитами, Sphenophyllum и други:ми и неугJLеобразующие (аллохтон­
ные) с каллиптеридами и Walchia (Gothan und Gimш, 1930). В. Ремн 
указывает находки последнего комплекса совместно с морскими 1\юллю­

сками (Remy, 1953). В палеозое Северной Америки доминантами ила­
корной растительности были Walchia, DichophyllLJm и I aeniopteri" 
( Cridland and Morris, 1963). Эти растения обычно находят в морских 
от.;rожениях, гд'е их остатки захоронллись, . когда море подступало к 

сн:лонам возвышенностей. Такие же уеловил захоронения опиеаны для 
хвойного Clieirolepis из лейаса АнгJIИИ: (Harris, 1957). т_. Гаррис полага­
ет, что остаrки растительности: склонов обычно теряются в массе астат-
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IIOB дельтовых растений и становятся более заметными только когда 
море затопляет прибрежную равнину (Harris, 1952). Таким образом, та­
фогенная су1щессия при чередовании прибрелша-морских и континен­
тальных Ч;аций в ряДе случаев определяется разным соотношением ал­
лохтонных и гипоавтохтонных захоронений. С. Н. Наумова считает 
возможным разграничение комплексов трансгрессивной и регрессивной 
части разреза прибрежно-морСIШХ осадков. Первые включают в основ­
ном миоспоры прибрежных растений, вторые (ландшафтно-фитоценоло­
гические) дают более полное представление о составе растительности 
(см. Жижченко, 1968). Эта занономерность, установленная при изучении 
цеnонских миоспор, едва ли имеет nсеобщее значение. 

Крупные перестройки растительности передко сопровождаются из­
менением гипсометрического уровня обитания сообществ. Пр1r этом со­
общества возвышенностей, известные в предыдущий период из редких 
аллахтонных захоронений, занимают низины и поставляют материал для 
антохтонных захоронений. Здесь мы имеем переход тафогеююй палео­
сукцессии в ценогенную, анализ коrорого приобретает перnостепенное 
значение для стратиграфии. Такой переход, вероятно, сопровождал раз­
витие ксерофитных сообществ перми (Cridland and Morris, 1.963) и рас­
щюстране:ние первых цветковых растений. С другой стороны, тафоген­
ные палеосукцессии передко '<симулируют>> цrногенные. Например, 
позднемеловые- палеагеновые отложения Зее-Буреинской впадины со­
держат несiшлько горизонтов с флорой. Флора Буреинекого Цагаяна, 
о которой мы уже говорили, имеет позднемеловой возраст (Криmто\fо­
вич и Байковская, 1966). Вышележащая угленосная толща содержит 
флору в целом ~::•ще цагаянского облика, а в надугленосных отложениях, 
в 7-12 .м выше верхнего пласта угля обнаружена райчихинекая <<Ксеро­
фитнаю> флора. Т. Н. Байковекая ( 1956) относJша флору угленосной 
толщи к да текому ярусу позднего мела, а райчихинекую - к палеогену, 
объясняя резкую смену комплексов изменением климата и наличием 
разделяющего их скрытого перерыва в осадконакоплении. Во время по­
левых исследований, проведеиных нами совместно с В. В. Федотовым, 
вознисша иш1я интерпретапия этой сукцессии: в глинах, образующих 
кровлю верхнего пласта угля, содержится субавтохтонный комплекс с 
Wood\vardia и другими папоротниками. Райчихинекая флора, приурочен­
ная к очень тонким глинистым прослойкам в песчаной толще, состоит в 
основном из рипарийных растений: обилие листьев Salix создает впечат­
:Jен:ие <<узколистностю> флоры, многочисленны также листья и плоды 
Ulmaceae. Таким образом, сукцессия здесь в значительной степени носит 
тафогенный характер. 

Избирательные тафогенные палсосукцессии. К этому типу относятся 
с.укцессии, связанные не с различием в исходном материале, а с диффе­
ренциацией остатков при переносе. Растения и их органы (исключая 
сперматозоиды споровых и низших голосеменных) не обладают способ­
ностью к активному передвижению. Они первмещаются пассивно: 
а) под действием специальных механизмов для рассеивания (элатеры, 
скручивающиеся створки спорангиев, перистом мхов, <<Взрывное>> вскры­

вание плода) и б) ветром и реками (во взвешенном состоянии и путем 
перекатывания), поверхностным стоком дождевых вод, оползнями, бере­
говыми и дрейфовыми морскими течениями, суспензионными потоками, 

айсбергами, животными. Различная способность органов к перемещению 
этими средствами показана на многочисленных примерах в сводке 

Н. Ридли (Ridley, 1930). Так, 60% плодов и семян растений Британских 
островов сраз~' же тонут n воде или плавают не более несколышх дней, 
25% плавают месяц и более, 15% - более шести месяцев. 



ТИПЫ ПАЛЕОФЛОРИСТИЧЕСКИХ СУН'ЦЕССИИ И ИХ ПРИЧИНЫ 11 

Дальность переноса зависит от отношения веса органа к объему, по-
верхности к объему, наличия специальных приспособлений для полета 
(выросты, опушенность), плавания (выросты, воздушные камеры), за·­
якоривания (бугорчатая, папиллозная, ребристая поверхность), защиты 
от гниения под действием морской воды (механическая прочность, по­
.лированная поверхность некоторых плодов, расnространяемых течения­

ми), прикрепления к животным. Эти приспособлrошя, как и другие при­
знюш, подвержены эволюционным изменениям. Например, палеозойские • 
мегаспоры благодаря крупным размерам (до Н мм), наличию экватори­
.ального пояса анастомозирующих волосков, увеличивавших поверхносtь 

и задерживавших пузырьки воздуха (Tri1etes ramosus Arnold), якореоб­
разному тетрадному рубцу (Lagenicula) были лучше современных при­
спосоGлены к переносу водой (Potonie, 1953). Сортировка при переносе 
сильно сказывается на составе пыльцевых комплексов: например, коли­

чество пыльцы Pinнs постолнно оказывается сильно завышенным (по 
сравнению с ролью этого хвойного в растительном поi\рове) в связи с ее 
лету•Iестью (Пьявч:енко, 1968) и плавучестью (Nichols, 1967). Напротив, 
иногда отмечается полное отсутствие в некоторых пробах пыльцы доми­
нантов растите.тrьного покрона, если их способность к переносу невелика 
(AgatЪis и liboceclros в донных пробах возле берегов Новой Зеландии: 
:Коренева, 1964; Iыix в поверхностных пробах лиственничiЮЙ тайги 
Якутии: Шахова и I-\олпаков, 1966). 

По данным Е. В. I-\ореневой ( 1964), проба, взятая в 70 км от береrа 
Новой Зеландии, содержит спор 44%, пыльцы хвойных 44%, пыльцы 
покрытасеменных '12%, а в 200 км от берега- спор 57%, пыльцы хвой­
ных 32%, пыльцы покрытасе-менных 11%. Глубоководные илы обычно 
содержат только споры, что объясняется их высокой транспортабельно­
стью и прочностью оболочки. :К востоку от острова пробы более насы­
щенные, чем I\ западу, что объясняется преобладанием западных ветров. 
Ясно, что в этих условиях изменение силы или направления ветров 1\Ю­
жет быть причиной сукцессJm комплексов миоспор в донных осадках так 
же, как скорость осадконакопления и :морские течения (Traverse and 
GinsЬнrg, 1966). При анализе спорово-пыльцевых спектров в дельтовых 
отложениях Нила обнаружено, что их состав (количество аллохтонной 
пыльцы) завпснт от колебаний дебита воды в Ниле, присоединения к его 
дренажному бассейну новых водотоков (Soad and Sami, 1967). М. Дэвис 
(Davis, 1967) также указывает, что изменения в дренажной системе мо­
гут изменить состав :ююспор, симулируя изменение растительности. Мы 
ограннчились здесь палинологическими примерами, но почти в каждом 

местонахождении листовой флоры выше или ниже основного флороПое­
ного слоя можно встретить слой с той же, но обедненной <fлорой и явно 
выраженным преобладанием прочных листьев. 

Чередование туфагенных и нормально-осадочных пород в толще с ра­
стительными остатками с.амо по себе может бытъ причиной палеосукцес­
сип. :Как показали специальные исследования, проведенные Р. Чени в 
районе действующего вушшна ( Сhанеу, 1938), извержения способствуют 
образованию захоронений, в которых растительность отражена более 
полно, чем в :захоронениях другого типа. С. В. Мейен (устное сообще­
ние) объясняет присутствие растений молодого облика в корвунчанской 
флоре Тунгусского бассейна тем, что она содержится в туфагенных по­
родах, где более вероятно захоронение растений возвышенностей, при­
надлежавших эnоJiюционно прогрессивным для того времени группам. 

Те же особенности захоронения в туфах, возможно, являются одной из 
причин <<молодого>> облика позднемеловой тахобинской Q;лоры П риморьп, 
содержащей бош .. ше представителей Ulmaceae и Betulaceae (ассоции-
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рующих здесь с реликтовой Nilssonia), чем nриблизительно одновозра­
стные флоры других районов, связанные с нормально-осадочными поро­
дами. 

Литификационные палеосукцессии, также относящиеся к типу тафо­
генных, связаны с изменением состава погребеиных растительных ком­
плексов в ходе диагенеза. 

Немаловажный воnрос о причинах отсутствия остатков растений, ка­
жется, впервые сnециально рассмотрен в статье Г. Браш (Brush, 1966). 
Однако еще в 1916 г. один из основоnоложников nалинологии Леннарт 
фьн Пост пояснил, что торф, аэрируемый во время образования (лесной 
торф, торф из корней Carex и др.), содержит лишь редкую пыльцу, наи­
более стойкую по отношению к окисдительным nроцессам, тогда как в 
озерной гиттrии и сфагновом торфе nыльца сохраняется гораздо луqше 
(Po~t, 1967). Установлено, что оболочки миоспор разрушаются не толь­
ко при окислитедьных, но и nри восстановительных процессах. Кроме 
того, большое количество погребеиных :миоспор уничтожается бенто­
сом - илоядами, проникающими на нескодько десятков сантиметров 

в глубь осадка, и др. Переотложение осадков течениями, перемешивание 
под действием выделяющихся газов, придонного льда, животных суще­
ственно отражается на составе комплексов и может быть одной из при­
чин палеосукцессии (Nichols, 1967). 

Таким же образом постседиментационные процессы влияют на состав 
комплексов, состоящих из крупномерных фитолей:м. Передко в породах 
встречаютел уже отмацерированные кутикулы. Т. Гаррис nолагает, что 
Таi{Ие кутикулы подверглись переотложению (Harris, 1965-1966). Воз­
можно также, что они окислены грунтовыми водами. Различная устой­
чивость расппельных тканей по отношению к естественной мацерации 
хорошо видна на примере фитолейм из верхнеюрских отложений р. Ву­
реи, обнаруженных в тон~ом слое алевролита (Красилов, 1967а). Наи­
более многочисленны здесь следующие остатки: 

1. Листостебельные мохообразные - светло-желтые, прозрачные. 
2. Слоевища печеночника - темно-коричневые, слабо просвечивающие. 
3. Спорангии осмундового папоротника - черные или темно-коричневые, не­

прозрачные или слабо просвечивающие. 
4. Спорангии циатейного папоротника -черные, непрозрачные. 
5. Перышки осмундового папоротника - светло-коричневые или желтые, про­

зрачные. 

6. Побеги и листья Elatides - обычно черные, непрозрачные, реже только ку-
тикула - бесцветная или светло-желтая, прозрачная. · 

1I ри большей интенсивности или длительности окислительных nро­
цессов из этого комплекса, видимо, были бы искдюqены фитолеймы 
дистостебельного мохаобразного и nерышки осмундового nапоротника. 
Различную сохранность фитолейм Elatides можно объяснить различным 
состоянием остатков до захоронения, Высохшие и свежие листья обла­
дают неодинаковой устойчивостью. Мы заметили также, что nоражение 
грибами влияет на устойчивость тканей. 

tlpи разрушении фитолеймы растительные остатки (в том числе 
споры и пыльца) сохранлютел в минерализованном или инкрустирован­
ном виде. Заметим, что так называемые отпечатки обычно пре,дставляют 
собой не механический оттиск на nороде, а инкрустацию -результат 
химического взаимодействия погре-беиного растения с иловыми или 
грунтовыми водами. Петрудно убедиться, что <<отпечаткю>, как правило, 
отличаютел от окружающей породы по структуре и (или) цвету. Неин­
крустировапные остатки после разрушения фитолеймы обычно не остав-
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ля ют нишJ.кого следа в породе. Иннрустирующим (или минерализую­
щи:м) материалом служат кремнезем, нальцит, доломит, соединения 
железа и марганца, наолин и, вероятно, другие глинистые минералы. 

Растительные остатюr, неравномерно распределенные в донных осадках 
морских и пресноводных водоемов, изменяют состав иловых вод, вызы­

вают миграцию многих элементов, причем обогащенный органическим 
веществом слой превращается в <<ловушку>> для Fe, Mn и некоторых 
других элементов (Севастьянов, 1968). Избирательный характер фосси-

4 
лиаации здесь зависит как от состава осадков и иловых вод, так и от 

состава, консистенции и общей массы погребеиных остат~ов. Здесь важ­
но подчеркнутr, один момент: при равных про•шх условиях каждое расте­

ние имеет больше шансов подвергнуться инкрустации и сохраниться в 
слое, богатом растительными остатками, чем в слое, бедном ими. 

Сл~·чайные палеосукцессии. Известно, что комплекс ископаемых 
растений- выборка из материнской популяции, далеrш не полно отра­
жающая ее состав, причем захоронение тех илн иных растений в нема­

лой степени результат случайности. Поэто·му нельзя не у<штывать, 
что сукцессия комплексов (особенно не очень богатых) может быть 
связана не только с действием различных тафономических и биологиче­
сюrх проце,ссов, но п со случайным характером захоронения. 

11. ЦЕНОГЕННЫЕ ПАЛЕОСУIЩЕССИИ 

Сюда относятся палеосукцессии:, отвечающие: а) сезонным явлениям; 
G) появлению новых групп в ходе эволюции растительного мира; 
в) перегруппировне или изменению пространствеиного размещения сооб­
ществ. Соответственно мы выделяем палеосукцессии фенологические, 
мутационные и миграционные (два последних термина используются 
приблизительно в том же значении в <fаци:альном анализе). 

А. МУТАЦИОННЫЕ ПАЛЕОСУНЦЕССИИ 

Здесь мы можем лишь поставить вопрос о выделении мутационных 
палеосукцессий, так как при описании захоронений новой группы расте­
ний обычно не находят звеньев, связывающих ее с существовавшими 
ранее группами. Складывается впечатление, что нмеет место не мута­
ционная, а миграционная палеосукцессия, что эта новая группа уже 

прошла длительный путь эволюции, не оставивший следов в геологиче­
ской летописи по следующим причина м: 1) новая группа сначала была 
слишком малочисленна; 2) она развивалась на исчезнувших террито­
риях (Арктичес1шй бассейн, погрузпвшиеся части: Гондваны, Атланти­
да и т. д.) или на возвьШiенностях; 3) ее становление сопровождалось 
миграцией. Эти причины вполне реальны, но есть еще одна - субъек­
тивная - недооценка возможности скачкообразного появления новых 
групп путем таких распространенных в мире растений явлений, как нео­
тения, удаленная гибридизация, изменение уровня плоидности. Мы по­
лагаем, что с уточнением наших представлений об основных закономер­
ностях эволюционного процесса удастся выявить конкретные палеосук­

цессип этого типа. 

Б. ФЕНОЛОГИЧЕСКИЕ ПАЛЕОСУКЦЕССИИ 

Причиной палеосукцессий могут быть сезонные ритмы в жизнедея­
тельности растений: осенний листопад, весеннее цветение и пыльцевой 
дождь, осение-зимнее рассеивание семян и плодов. Сезонные явления 
выражены не только в умеренных, но и в тропических лесах, хотя и в 
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ослабленном виде (Foggie, 1947). Обычно предполагается, что слой с 
растительными остатками образавывалея в течение длительного времени, 
но передки и такие захоронения, возникновение которых целиком отно­

сится к одному сезону. Еще О. Геер при изучении миоценовой флоры 
Швейцарии пытался установить, к какому сезону относятся слои с теми 
или иными остатками. Так, слои: с плодами Podogonia и: остатками: 
муравьев он определял как летние (Heer, 1864-1865). В дальнейшем 
такого рода исследования проводпли:сь в основном только при изучении: 

четвертичных ленточных глин (Стелле, 1966; Anderson, 1960). Однако 
работы, подобные той, которую проделали: Маклерой и: Р. Андерсон при: 
изучении слоистости олигоценовых озерных отложений Флориссант 
(McLeioy and Anderson, 1966), убеждают в возможности выявления фе­
нологических палеосукцессий и: в более дре,вних отложениях (см. также 
Мейен, 1967). Годичные ритмы в свите Флориссант образованы чере­
дующимиен слоями диатомита и сапропелита. Первые отвечают весенне­
му максимуму продуктивности диатомей и содержат также много пыль­
цы хвойных. Вторые - преимущественно осенние образования с обиль­
ными остатi.;ами листьев и насекомых. 

В. МИГРАЦИОННЫЕ ПАJlЕОСУКЦЕССИИ 

В. Н. Сукачев ( 1958) указывает, что изменения растительности и 
би:огеоценоза в целом могут быть следствием изменения одного или 
нескольких компонентов последнего (т. е. растительности:, климата, 
почвы, животного населения, микрорганизмов). Такие сукцессии назы­
ваются эндогенными, тогда как внешние по отношению к биогеоценозу 
воздействия вызывают экзогенные изменения. Однако значение этих 
терминов не вполне ясно: в некоторых случаях В. Н. Сукачев ( 1964) 
называет эндоген:ными факторами биогенные, а экзогенными - аби:оген­
ные, включая и климат, который является компонентом биогеоценоза. 
Очевидно, наиболее существенным является разграничение сукцессий, 
отражающих автогенные и индуцированные внешними по отношению к 

растительности воздействиями процессы (напомним, что в действитель­
ности всегда имеет место сложное переплетение этих процессов, и здесь 

имеется в виду лишь преобладание тех или иных факторов). R первому 
типу относятся сукцессии, связанные с заполнением свободных ниш 
(онтогенетические смены по И. R. Па чоекому или автогенетические по 
В. Н. Сукачеву, 1928) и с изменением среды в ходе жизнедеятельности 
растений ( экагенетические эндодинамические по В. Н. Сукачеву). Нам 
nредставляется, что эти сукцессии можно объединить в одну группу 
а в т о г е н н ы х, так как превраще:ние открытого сообщества в закрытое 
всегда сопровождается изменением среды. Соответственно вторую груп­
пу сукцессий можно назвать а л л о г е н н ы м и (см. Misra, 1967). 

Оценивая значение этих двух типов су;щессий в истории раститель­
ности и возможность их отражения в палеосукцессиях, следует учесть. 

что: 1) при образовании сукцессионной серии «пионерное сообщество -
климакс>> автогенные явления несомненно играют ведущую роль, но этот· 

процесс протекает относительно быстро и имеет мало шансов сохранить­
ся в геологической летописи, во всяком случае, нам не известно палео­

сукцессий, которые можно было бы достоверно истолковать как отраже­
ние такой серии; 2) роль автогенных процессов в иреобразовании отно­
сительно устойчивых и долго существующих климаксных сообществ 
точно не установлена, хотя и предполагается многими исследователями. 

Р. Потонье развивает теорию, согласно которой растительное сообщество 
сначала развивается в сторону максимального заполнения пространства 



ТИПЫ ПАЛЕОФЛОРИСТИЧЕСКИХ СУКЦЕССИИ И ИХ ПРИЧИНЫ 15-

(амплифинация}. При этом возрастает биотичесное давление, вызывая 
мутации (интерполяция) и, нанонец, перегруппировну с образованием 
нового струнтуриого плана (Potonie, 1951). Отмстим, что почти тю{ую 
же схему В. Н. Суначев наметил еще в 1928 г. Однано он здесь же 
уназывает, что регрессивные (т. е. приводящие н упрощению струнту­
ры) изменения растительности происходят тольно под воздействием 
ЭI{Зодинамичесюiх ( аллогенных) процессов. Представление о раститель­
ном сообществе RaJ{ о беспредельно саморазвивающейся снетеме проти-• 
воречит основным физичесним занонам развития материаш,ных систем, 
п, к тому же, его невозможно проверить па прантине: ведь раститель­

ность всегда подвергается воздействию таних «частных>) натастроф, нан 
пожары, наводнения и т. д., не говоря уже об общем изменении илимата 
пли релье<J;а. 

Внешние фанторы (реальные и гииотетичесние) можно подразделить 
на носмичесние (изменение интенсивности солнечной радиации, нюшо­
на энлиптини, определяющего сезонность нлимата, снорости вращения 

Земли, силы тяжести), геологические (тентогенез, вулнанпзм, изменение 
химичесного состава литосферы, перераспределение сушп п моря, дрей<J; 
Бонтипентов) и биотичесюrе: изменение состава атмосферы (Bri:innimann~ 
1966) и почвы в ходе жизнедеятельности организмов, прямое воздей­
ствие на растительность животных и человена. Неноторые из этих явле­
ний оназывают столь общее влияние на эволюцию органичесного мира, 
что их оценна вне номпетенции энолога или палеоэколога, наторому 

обычно приходится иметь дело с изменениями таких компонентов экоси­
стемы, нан нлимат, почва, животное население. Соответственно различа­
ют сунцессии климатогенные, эдафогепные и зоогенные (Сукачев, 1928). 
Нроме того, деятеJiьность человека вызывает антропогенные сукцессии. 
Нам представляется целесообразным выделить еще т о по г е н н ы е сук­
цессии, отвечающие изменению рельефа, хотя последнее воздействует 
на растительность главным образом путем изменения локального климата 
и почвы. Нак будет показава ниже, изучение ископаемых флор позволит 
установить топогенные, эдафогеiШiые и илиматагенные палеосукцессии. 
Хотя влияние животных па древнюю растительность не вызывает сомне­
ний, мы не нашли достоверных описаний зооrенных пале<>сукце,ссий. 
Известны пока немногочисленные примеры а н т р о по г е н н ы х палео­
сукцессий (Jelinek, 1966). В принципе можно обнаружить палеосунцес­
сии, связанные с пожарами, по обплию обломков фюзеиизированной дре­
весины, но попытки таиого рода (Churchill, 1968) иона не дали резуль­
татов. 

Топагенные палеосукцессии. Н этому типу относятся сукцессии. 
имеющие своей основной причиной изменение релье<J;а. Ме·тодика топа­
графичеснога нонтраля в распределении растительности разработана 
североамериканской школой палеоэкологов во главе с Р. Чени. Топогра­
фическая приурочепность ассоциаций определяется в основном сравне­
нием с близкими рецептными сообществами. Например, сочетание Popu­
lus pliotremuloides и Р. alexandri с преобладанием: первого согласно 
Чени уназывает на высоту произрастания флоры Deschutes Восточного 
Орегопа 3000-3500 футов, поснольку современный аналог второго вида 
(Р. trichocarpa) обитает главным образом на отметках около 2000 футов, 
выше он ассоци1!рует с Р. trernuloides (3000-3500 футов), причем 
последний преобладает. Еще выше Р. tremuloides растет совместно с 
хвойными, которых пет в рассматриваем(IЙ ископаемой флоре (Chaney, 
1959). Д. Анеельрод значительно усовершенствовал методику таних по­
стооений, учитывая палеовулнапологические данные и расположение за­

хоронения по отношению к центрам вулнанической деятельности (флора 
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Clшlk НШs отражает растительность более холодных и влажных север­
ных СI\Лонов вуш{ана), влияние разницы в се·зонном распределении осад­
Iюв '(плиоценовый: редвуд Невады благодаря летне-влажному климату 
мог расти на меньшей высоте, чем современный); палеотемпературные 
данные, полу<rенные при изучении одновозрастной морской фауны [плио­

ценовая rf:лopa CЪalk Hills указывает на эфrf:ективную температуру (ЭТ) 
около 12,2с. С, плиоцеповал фауна -на температуру моря 18° С, темпера­
турный градиент в летне-влажном климате составляет около 1,6-1,8° С 
на 1UOO футов; отсюда ЭТ 12,2° С должна быть на высоте 2350-2590 фу­
тов: Axelrorl, 1962а]. Таким же способом подсчитана высота гор Сьерра 
Невада в миоцене (Axelrod, 1962Ь). Миоценовое захоронение (MoЪawk 
Поrа), находящееся сейчас на высоте 4500 футов, содержит растения, 
обычно не поднимающиеся выпю 1000 футов, и совсем не содержит гор­
ных хвойных, 1юторые в аналогичных условиях преобладают уже на от­
метках 2500-3000 футов. Кроме того, захоронение Denton Creek ( совре­
менная высота 5200 футов) и ТаЫе Mountain (2200 футов) имеют оди­
наковую флору, что указывает на меньшую расчлененность миоценового 
рельсrf:а. 

Изучеiш множество приме.ров т·опогенной сукцессии. Отчетливо про­
явлнетсл влишшс поднятия Скалистых гор на развитие третичной расти­
тельнооти .западных штатов США. Сравнивал олигоценовую флору 
Bridgc Creek и мноценовую Mascall, Чени указывает, что для первой ха­
рактерны сообщества хорошо дренированных склонов с Mct.asequoia, для 
второй- заболоченных долин с Т axodiнm. Сукцессия объясняется под­
пружпванием рек в связи с поднятием горной цепи (Chaney, 1952). 
В дальнейшем воэннюrовение барьера на пути ветров с океана привело 
к ксерофитизацнп и смене летне-влажного климата на летпе-сухой 
(Dorf, 1938). Постепенная ксерофитиэация ф.лор, распространение сте­
пей, пэмененпе состава рппарийных сообществ (смена гумидной ассо­
циации Platanus, Sequoia, Alnus, UmЬeHularia и других на семиаридную 
Platanus, Salix, Fraxinus) прослеживается в лшоцене- плисцене как 
вверх по разреэу, так и с юга на север ( Chaney and Elias, 1936). 

Отдельные попытки геоморфологической интерпретации кайнозойсюiх 
сукцессий имеются и для других районов (Chaney and :Ы:sen-Hsu, 1940; 
Рш·i, 1943). С оnределенными ограничениями этот метод применпм и для 
более древппх rf:лop. Напрпмер, топографический контроль обнаружи­
вается в распространении раннемеловых хвойных Приморья: остатки 
Рiласеас приурочены главным образом к тем районам, где по распростра­
нению конгломератоных толщ устанавливаются нанбольшие поднятия 
(Красилов, 1967б). 

Эдафогенные палеосукцессии относятся I{ числу наиболее распро­
страненных. Большинство захоронений связано с угленосными отло­
жениями, а ведь именно растительность болот и их окружения наибо­
лее чувствительна к ·эдафнческим условиям. В отечественной и зару­
бежной литературс имеется множество полеэных для палеоэколога де­
тальных описаний бшютных сукцсссий. Приведем в качестве примера 
вr.tраэительные фотографии болотного Jreca графства Моирой (Shanks, 
1966) с поваленными деревьями IЪL1ja occidentalis, гибнущих при пони­
жении зеркала грунтовых вод и сменяемых цугово-березовым лесом. На 
обрамляющих болото склонах наблюдается четкое поясное распределениf' 
раститсш,ности, отвечающее изменению влажности и кислотности поч­

вы, содержания гумуса. Е. Л. Любарекий ( 1967) указывает, что по мере 
приближения I{ болоту увеличивается роль длиннокорневищных, вегета­
тивно размножающихся растений, возрастает масса подземных органов, 

что, вероятно, справедливо и для растительности минувших эпох. В од-
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ном из первых детальных палеоэкологических исследований, посвящен­

ных буроугольным месторождениям (Thomson, 1949), показано, что ха­
рактерное чередование темных и светлых слоев ( «dпnkle Banke>> и <<hel­
le Scllichten>>) отвечает чередованию лесного торфа с древесиной и ли­
стьяl\ш мирикоидных и торфа безлесных болот типа <<Бverglades>> Флори­
ды с пыльцой неболотных растений. В нижних горизонтах буроугольной 
толщи встречаются споры Lygodium, пыльца пальм, Engelhardtia и дру-
гие, в верхних преобладает пыльца Sciadopitys. По мнению П. Томсона, 4 

эта сукцессия частично связана с изменением климата, но решающее зна­

че-ние имело во·зрастание олиготрофности болот. 
Эда«f:огенные палеосукцессии устанавливаются в дельтовых отложе­

ниях, где захоронены растения мангров, стюноватоводных прибрежных 

болот п маршей и др. Разнообразие эдафических условий и их быстрое 
изменение в связи с колебаниями уровня моря, сезонными тропически­
ми ливнями и ураганами (Thom, 1967) являются здесь основной или 
одной из основных причин сукцессии. Развитие мангров зависит от гео­
логического строения местности (Rirlley, 1930; Clark апd Hannon, 
1967) -один из примеров влияния геологического субстрата на расти­
тельность, к сожалению, не учитываемого в палеоэкологических рекон­

струкцпях. С дельтовыми отложениями связаны наиболее крупные иско­
паемые флоры. Среди третичных флор этого типа лучше других изучена 
флора Англии (Chandler, 1964). Эоценовые Лондонские глины (london 
Qlay) -морские отложения с многочисленными остатками маигровой 
пальмы Nipa. Выше они сменяются преимущественно континентальными 
трубковыми глинами (lower Bagshot). Здесь Nipa, заросли которой за­
нимают внешнюю зону мангров, не встречена, зато имеется папоротник 

Acrostichum lanzeanum, характерный для солоноватых болот внутренней 
зоны мангров. Описаны своеобразные захоронения, связанные с просло­
ями черного алевролита и состоящие из перышек Acrostichum, кутикул 
тростника, а также многочисленных плодов Scirpнs lakensis - растения 
маршей. В вышележащих морских отложениях (BournemoutЪ Marine 
Becls) опять много Nipa, Limnocarpнs и Brasenia, образующих заросли 
в солоноватых водах. М. Чендлер подчеркивала, что сукцессия здесь не 
связана, как принято думать, с изменением климата. 

Мезозойские мангры хуже изучены, более или менее достоверно они 
установлены в <<серых известняках» Венета (\V esley, 1965), где преобла­
дает своеобразный комплене жестколистных Cycadopteris- Dichopberis, 
вероятно отражающий растительность солоноватоводных прибре.жных 
болот, и в знаменитой юреной фJiope Йоркшира. Гаррис полагает, что ра­
стительность мангрового типа здесь представ.пена комплексом с Pachy­
pteris (растение из той же группы, что и Cycadopteris: Harris, 1952). 
При этом различная частота встречаемости Pachypteris в последователь­
ных горизонтах дельтовой серии иллюстрируется следующими цифрами: 
он встречен в 14 захоронениях из 97 (14%) в Lower Deltaic, в двух из 
18 ( 10%) в Sycarham Series, в четырех из 83 ( 5%) в Gristborpe Series 
и в восьми из 45 (18%) в Upper Deltaic (Harris, 1952). Для других 
растений также установлено, что если они обильны в нижне- и верхне­
дельтовых отложениях, то редки в свите Гристорп ( среднедельтовые 
отложения) и наоборот. Гаррис не отвергает возможной связи этих из­
менений с флюктуациями климата, но, по-видимому, считает такую 
связь маловероятной. Действительно, колебание эдафических (в свите 
Гристорп, очевидно, меньше всего мангровых растений) и тафономи­
ческих условий - более вероятная причина сукцессии. 

R эдафогенньв1 сукцессиям, вероятно, относится быстрая смена комп­
лексов в верхнеюрском разрезе р. Буреи. Ниже флороноеной толщи здесь 
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встречается морская фауна, а в ее основании, вместе с остатками мхов, 
плаунов:идных, циатейных и осмундовых папоротников, Czekanowskia, мы 
обнаружили ракообразоое из отряр;а limulida, указывающее на сущест­
вование солоноватоводных водоемов с маигровой растительностью. 

Особенно широко маигровый тип растительности был распространен 
в палеозойских параличес:ких бассейнах. Эдафогенная сукцессия уста­
новлена, например, в угленосной толще Rиттаннинг (НаЬiЬ, Riegel and 
Spackman, 1966). Здесь установлено несколько палинологических комп­
лексов: комплекс с Densosporites встречается только в той части уголь­
ного пласта, которая перекрывается морскими слоями с Mesolobus или 
солоноватоводными с Lingula и сопоставляется с субфоссильны:м комплек­
сом побережья Мекси:канского залива, содсржащп;о.r пыльцу Hhizophura 
mangle и приуроченным к мангровому торфу, погребеиному под морскими 
осадками. Угли с Lycospora перекрываются отложениями с пресноводной 
фауной и соответствуют растительности расположенных дальше от берега 
нресноводных болот. Чередование комплексов с Densosporites и с Lyco­
spora установлено во многих угленосных толщах, КЮ{ в Северной Америке, 
так и в Европе, причем некоторые исследователи интерпретировали его 
как результат флюктуаций климата. 

Rли))щтогенные сукцессии. Мы видели, что в ряде случаев тафогенпые, 
'l'опогенные и эдафогенные палеосукцессии принимались за показа т ель 
изменения климата. Вероятно, нужна специальная методика палеоклима­
тологической интерпретации комплеJ{сов. Наиболее надежным показате­
лем изменения климата является смещение границы между зональными 

типами растительности. Например, перемещение к северу границы меж­
ду Сибирской и Индоевропейской палеофлористическими областями 
(приблизительно отвечающими зонам умеренной и субтропической расти­
тельности) в поздней юре (Вахрамеев, 1964) яВJLЯется показателем поте­
пления климата. Аналогичные ботанико-географические построения; ука­
зывающие на общее изменение климата, .сделаны для третичных флор 
Северной Америки (Dorf, 1960). Впрочем, даже такой метод не всегда по­
могает установить характер изменений палеоклимата, выяснить, связаны 

ли они с широтной зональностью или со сменой континентального клима­
та морским. А. И. Толмачев (1959) считает, что различия между флора­
ми вестфальской и ангарской областей палеозоя обънсняются не приуро­
ченностью к различным климатическим зонам- тропичесrюй и уме­

ренной, а влиянием морского :климата в первой области и континен­
тального во второй (это, впрочем, мало вероятно) . Р. Потонье ( Potonie, 
1953) танже связывает с морским климатом многие особенности вест­
фальской флоры, которые обычно считают индикаторами тропического 
климата. 

При палеоклиматалогической интерпретации локальных ископаемых 
флор применяют различные методы: 

1. Палеофенологический метод, связанный с определением 
сезонности климата путем изучения фенологических ритмов. Показате­
лем достаточно четко выраженной сезонности являются ископаемые древе-

.. сипы с кольцами прирост а, а танже многолетние побеги вечнозеленых 
растений, у которых наблюдаются ритмические колебанил длины междо­
узлий и размеров листьев или сегментов сложных листьев. Примеры та­
ких побегов приведены К Мегдефрау (Magdefrau, 1956) и Р. Потонье 
(Potonie, 1953), который попытался использовать изменчивость размеров 
сегментов одного сложного листа Neuropteris praedentata (правда, очень 
слабо выраженную) для определения сезонных явлений. Сезонный листо­
пад поставляет массу листового материала и создает благоприятные усло­
вия для захоронениЯ". Е. Пламстед (Plumstead, 1958) полагает, что CI{O-
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пленил различного размера листьев Glossopteris на поверхности слоя (бе:з 
остатков ветвей, которые могли бы указывать на действие ураганных вет­
ров) является показателем листопадиости ~)того растенпя. Однако такое 
определение листопадиости не вполне надежно, так IШ}{ и не опадающие 

листья папоротников часто образуют болЬшие скопленин в захоронениях. 
аадача несколько облегчается, если мы имеем дело с растениями, сбрасы­
вающими не отдельные листья, а однолетние побеги (например, Meta­
sequoia). О сезонном .листопаде может свидетельствовать также совмест..: 
вое захоронение обильного листового материала и репродуктивных орl~­
нов, отделение которых также носит сезонный харю.;тср. В целом приме­
невне палеофенолоrического метода связано с реконстру1щией жизненной 
формы растения (выявление тропофитов) и с изучепие~I фенологичесiШХ 
палеосукцессий (см. выше). 

2. Эк о л о г и чес кий м е т о д, основанный на присутствии растений _.:. 
индикаторов климата. При этом индикаторное значение определяется: 
а) их таксономической близостью к современным растениям-индикаторам 
и б) пх морфологичесюrм сходством с последними. Пер'ВЫЙ иетод имеЕ-т 
тоr недостаток, что экология таксанов изменяется в ходе эволюции. Нро­
ме того, условия существования реликтов не дают представления о пре­

делах их приспособляемости. Не всегда правильно оценивается индика­
торное значение растений. Так, Matcniaceae и DipteridDccao считают по­
назателями тропического климата, но в тропюшх они встречаются на вы~ 

соте не менее 1000 м над уровнем моря (Potor.ie, 1953). Примененив вто-­
рого метода лимитирутел тем, что одни и те же морфологические особен­
ности могут иметь различное назначение (волоски вокруг устьиц в сухом 
климате снижают транспирацию, а во влажном- препятствуют попада­

нию напель воды в устьичную ямку). Так называемые ксероморфные 
(снижающие трапспирацию) структуры довольно редки у настоящих 
:ксерофитов, нуждающихся в повышении трапспирации для защиты от 
перегрева (Келлер, 1933). Некоторые признаки, считающиеся типичны­
ми для тропических растений, например каулифлория, связаны не столь­
IЮ с высокими температурами, сколько с высокой влажностью дождевого 

тропического леса ( Potonie, 1953). 
Необходимо также учитывать эволюционный уровень анализируемых 

сообществ. Так, известное правило Сиинота и Бейли, согласно которому 
для тропической флоры характерны крупные размеры листьев, сложное 
строение, цельный край, перистое жилкование, а для умеренной - про­
стое строение, расчлененный край, пальчатое жилкование, может оказать­
('Я недействительным для древних флор, где содержание тех или иных 
:морфологических типов будет завышено за счет их большей примитив­
ности (MacGinitie, 1941). 

3. С и н э к о л о г и ч е с к и й м е т о д основан на сопоставлении иско­
паемой флоры в цело:м с близкими современными сообществами и опре­
делении таких ее характеристик, как в и д о в о е раз н о о бра з и е, опре­
деляемое отношением числа видов к числу индивидов или другими ин­

дексами разнооьразия (Ager, 1963), разнообразие сообществ (от­
ношение числа типов сообществ к общему числу захоронений, при этом к 
одному типу относятся сообщества с одинаковыми доминантами), коди­
чество доминантов ( 1·ропические леса обычно полидоминантные, умерен­
ные- моно- или олигодоминантные; и н д е к с д о м и н и ров а н и я мы 

определяем как отношение числа доминантов к общему числу захороне­
ний), отношение числа родов к числу видов, соотношение различных жиз~ 
ненных форм. В тропическом лесу на н-ебольшой территории можно ветре:. 
тить множество близких видов одного рода или близких родов одного 
семейства, что необычно для умеренных флор (Fedorov, 1966). 

2" 
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Покажем применение некоторых числовых характеристик на примере 
палеофлористической сукцессии в раннем мелу Приморья: 

ЧисЛовые характеристики 

1\омплексы 

1 ·1 
s\00/i \ 

\ 
g\00/sl 

1 1 1 1 1 1 
i g t d d/1 f f\00/1 "' ь afb 

Липовецкий 2080 9~ 4,5 6'' .) 67,0 15 20 1,3 7 46,6 29 23 1,3 
(апт) 

Галенков- 1200 29 2,4 25 86,2 20 7 0,3 4 20 10 9 1,1 
ский (альб) 

Обозла ченюi: i- число экземплнров, 8- число видов, g- ЧИСЛО РОДОВ, t- число 
захоронений, d- число доминантов, 1- число типов сообществ, а- число видов деревьев, 
Ь -число видов кустарников (условно мы считаем все гинкговые, хвойные и двrдоль-
пые деревьнми, беннеттиты- кустарниками). 

Таким образом, все числовые характеристики однозначно указывают 
на более умеренный характер альбеного номплокса. 

Изменение климата воздействует не только на все элементы экосисте­
мы, но и на процессы захоронения, вызывая как ценогенные, так и тафо­
rенные сукцессии, причем их не всегда удается четко разграничить. На­
пример, в пессимальные периоды продуктивность пыльцы древесных ра­

стений снижается, и можно ожидать соответствующего снижения ее 
Jюличества в торфянике, в действительности же относительное содержа­
ние пыльцы здесь увеличивается за счет замедления накопления торфа 
(Tsukada, 1967). 

Здесь обнаруживается условный характер описанного выше подраз­
деления палеосунцессий на типы. Обычно они связаны с действием не 
одного, а множества взаимодействующих факторов. Однако в ходе палео· 
:шологического анализа необходимо выделить основную причину палео­
сукцессии. Для решения этой задачи и предназначена предлагаемая на­
ми классификация. 

Автор весьма призлателен В. А. Вахрамееву и особенно С. В. Мейену 
за ряд ценных замечаний, сделанных при просмотре рукописи. 
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