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По определению Ж. А. Готье и соавторов (1988), к четвероногим относится 

ближайший общий предок беспанцирных и амниот, а также все его потомки [1].  

Cледующие определение дано клады Tetrapoda B. HATSCHEK & C. J. CORI 1896 [M. 

LAURIN]: наименьшая кроновая клада, включающая человека разумного (Homo 

sapiens), настоящую червягу (Caecilia tentaculata), большого сирена (Siren lacertina) 

и суринамскую пипу (Pipa pipa); включение в определение трёх земноводных обусловлено 

их спорным филогенетическим положением [2].  

Большинство палеонтологов используют термин «тетрапод» для обозначения всех 

позвоночных с четырьмя конечностями и отчетливыми пальцами (пальцы рук и ног), а также 

безногих позвоночных с конечностями предков. 

Тетраподы, как современные, так и вымершие, принадлежат к последовательно 

расширяющимся группам, в которые входят их предки, «рыбы» с плавниками и чешуей. 

Тетраподы принадлежат к группе тетраподоморфов, из которых многие виды вымерли около 

360 млн лет назад, в конце девонского периода. Группа тетраподоморфов характеризуется 

наличием внутренней ноздри, называемой хоаной, и наличием костей, эквивалентных двум 

костям предплечья — лучевой и локтевой – четвероногих [3].  

Исследование биологического разнообразия прошлых геологических эпох по данным 

палеонтологического материала является в настоящее время одним из главных актуальных 

тем [4]. Ведь восстановление палеоэкологической, палеобиогеографической обстановки 

позволяет рассмотреть этапы образования экосистем и развитие биологического 

разнообразия флоры и фауны в геологическом масштабе.  

 Материалы и методы. Для исследований были использованы литературные сведения, 

а также материалы из базы данных «The paleobiology database» по коллекциям тетрапод 

обнаруженных на территории Казахстана эпох эоцена - миоцена (рисунок 1) [5].  

Нами были апробированы две непараметрические методы оценки биоразнообразия 

тетрапод метод Chao [5] и «Jacknife» [6].  

Метод оценки биоразнообразия по формуле Chao: 
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где, Sobs это количество изученных видов, L — количество видов, встречающихся только в 

одной выборке («уникальные» виды), а M — количество видов, встречающихся в двух и 
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Метод оценки биоразнообразия по уравнению «Jacknife»: 
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где - n это полный охват выборки. 
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Рисунок 1 Пример сбора сведений из базы «The paleobiology database» 

 

 Результаты исследования. Палеонтологические находки ископаемых остатков 

четвероногих известны практически из всех регионов Казахстана. На востоке – Зайсанская 

впадина, которая является кладезем палеонтологических находок, на западе – 

местонахождения на Устюрте, Северо-Западном Приаралье [5]. В северных регионах 

Казахстана известны пункты палеонтологических находок в Тургайском прогибе 

(Ержылансай), Павлодарском Прииртышье («Гусинный перелет», фауна Калкамана).  На 

юге, широко известны местонахождения эоцен-олигоценовой фауны из Джунгаркого Актау 

(местонахождение Шынжалы), фаунистическое местонахождения в Текесской впадине, и 

еще многие другие палеозахоронения [6]. 

Во второй половине ХХ века на территории Казахстана проводились масштабные 

палеонтологические исследования. За это время был накоплен богатый материал костных 

остатков животных и отпечатков растений. Находки костных остатков тетрапод кайнозоя 

известны по работам Л.К.Габунии, описавший эоценовые фаунистические комплексы из 

Зайсанской впадины [7,8]. Работы Н.С.Шевыревой, Л.А.Тютьковой, Г. Ф. Лычева освещают 

богатейшую фауны грызунов [9,10,11]. Исследованию герпетофауны фауны посвящены 

работы Чхиквадзе В. [12,13]. Изучению гиппарионовой фауны посвящены работы 

Л.Т.Абдрахмановой, П.А.Тлеубердиной [14,15]. Илийская фауна изучалась 

Б.С.Кожамкуловой, Б. У. Байшашовым и другими казахстанскими и зарубежными 

палеонтологами [16,17,18,19, 20, 21].   

Наиболее хорошо и полно изучена палеоген-неогеновая фауна Зайсанской впадины. 

Предварительный анализ таксономического состава палеогеновой фауны Зайсанской 

впадины, по литературным данным, показал следующие результаты: в эоцен – олигоценовое 

время обитали: рыбы- 24 видов, 14 родов., земноводные- 2 вида 2 родов, пресмыкающиеся- 9 

видов, 9 родов, черепахи- 28 видов, 20 родов, птицы- 2 вида, 2 рода. сумчатые: 2 вида, 1 род, 

насекомоядные- 13 видов, 8 родов, грызуны- 28 видов, 27 родов, зайцеобразные- 11 видов, 7 

родов, хищные- 28 видов, 26 родов.  Из всей фауны в эоцене обитали 99 таксонов (77% из 

всей фауны), из них только 6 (около 5%) перешли границу эоцен – олигоцена, и в олигоцене 

появились 23 (18%) новых таксона. Большинство из вновь появившихся в олигоценовое 

время оказались представителями грызунов и хищников (отряд млекопитающих) [15, 17,16].  

Оценка биоразнообразия в палеонтологии зачастую сталкивается с проблемами, 

связанными с недостатком сведений.  Для выявления биоразнообразия в целом мы 

использовали данные из базы «The paleobiology database». Нами впервые предпринята 

попытка оценки биоразнообразия тетрапод, населявших территорию Казахстана в кайнозое с 

использованием непараметрических методов [5] и [6]. Результаты приводятся в таблице 1. 
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Таблица 1 Количественные данные видов, внесенные в «The paleobiology database»  

Пе

ри

од 

Эпоха Sobs 

кол-

во 

видо

в 

L  

кол-

во 

видов 

встре

ч. 

один 

раз в 

выбо

рке 

M  

кол-во 

видов 

встреч. 

два и 

более 

раз в 

выборк

е 

n  

общ

ее 

кол-

во 

видо

в в 

выб

орке 

Оценка 

биоразнообразия 

по методам 

Chao 

S2 

Jackni

fe 

S4 

Ng

1 

Миоцен 66 60 9 69 180 123 

Pg2

-3 

 

Олигоцен 150 87 63 200 210 260 

Эоцен 70 62 8 90 283 182 

 

Данные таблицы 1 показывают, что в эоценовую эпоху выявлено тетрапод от 283 (по 

методике Chao) до 182 (по методике «Jacknife»). Данные по двум методам несколько 

варируют. По методу Chao биоразнообразие в эоцене выше, чем в олигоцене, тогда как по 

методу «Jacknife», наоборот.  Широкое распространение в эоцене имели такие виды, как 

Palaeophis nessovi Averianov. Pappocricetodon kazakstanicus Emry et all.,, Aksyiromys dalos 

Shevyreva, Adocus kazachstanica Chkhikvadze. Эти виды встречались в два и более раз в 

выборке (т.е. в встречались в разных местонахождениях несколько раз).  

В олигоцене биоразнообразие тетрапод - достигло до 210 видов (по Chao) до 260 

видов (по «Jacknife»). Оба метода дают примерно равные показатели. Наиболее часто 

встречаются Paraceraterium Forster Cooper (=  Indrikaterium ), Trionyx ninae Chkhikvadze, Erix 

sp., Palaeophys nessovii Averianov. Олигоценовая эпоха характеризуется началом 

похолоданиея климата. Однако биоразнообразие тетрапод в олигоцене близкий к эоценовому 

показателю, или даже увеличивается, по «Jacknife». Вероятно, разнообразие климатических 

условий повлияло на появление новых видов. 

В миоцене же началось снижение биоразнообразия четвероногих по сравнению с 

палеогеновым периодом. Здесь также оба метода дают относительно схожее количественные 

показатели. Более двух раз и более в выборке чаще встречались виды гиппариона – Hipparion 

De Christol. Снижение биоразнообразия связано с изменениями палеогеографических и 

климатических условий. Миоценовая эпоха отличается снижением температуры, появлением 

более четких климатических зон, а также с постепенной аридизацией.   

Наши исследования не окончательные. Оба метода в той или иной степени 

показывают близкие результаты и полученные результаты являются предварительными. 

Уравнение Chao считается наиболее достоверным для оценки биоразнообразия организмов 

на основе выборок одинаковой полноты. По мнению некоторых исследователей, «метод 

«Jacknife» показал себя как один из наиболее эффективных методов оценки и, возможно, 

лучший на данный момент для очень редких палеонтологических коллекций, поскольку он 

наименее подвержен систематической ошибке выборки» [7].   Дальнейшие наши 

исследования в данном направлении позволят более детально выявить все возможности 

использования непараметрических методов оценки палеобиоразнообразия.   
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