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IVADAS

Sis darbas skirtas siliiro periodo Baltijos baseine egzistavusiy ko-
nodonty rasiy makroevoliucijai ir makroekologijai pazinti, remiantis Lietuvos
geologiniy pjiiviy medZziaga. Siliro periodas, kaip rodo paskutiniy dviejy de-
$imtme¢iy tyrimy rezultatai, yra vienas i§ paéiy dinamiskiausiy Zemés ir gy-
vybés vystymosi laikotarpiy. Nagrinéjamo laikotarpio metu Zemés sistema
patyré keleta (gal bt net keliolika) taip vadinamy ,,biojvykiy*“ — klimato ir
okeanografiniy perturbacijy, kuriy metu jvykdavo koncentruoti laike biotinés
apyvartos (rusiy iSmirimy ir riiSiadary) epizodai. Konodontai savo ruoZtu yra
viena 1§ paleozojaus nektobentoso ir pelaginiy bendrijy sudedamyjy daliy. II-
g laikg konodontai buvo ir yra viena i§ svarbiausiy paleozojaus eros stratig-
rafinei koreliacijai naudojamy grupiy. Taciau, pati $i grup¢ buvo retai naudo-
jama paleobiologiniams tyrimams, nagrin¢jant j3 sudaranciy riisiy paleoekolo-
ging ir evoliucing dinamikg. Déka to, kad Lietuvos siltiro periodo pjiiviai pasi-
zymi iSskirtiniu pilnumu ir dideliais storiais, §i0 darbo metu buvo atlikti auks-
tos raiSkos konodonty gausos pokyc¢iy, taksonominés sudéties, biostratigrafi-
jos ir iSmirimy selektyvumo tyrimai.

Darbo aktualumas. Siuo metu (antropocene) remiantis jvairiais
jverciais egzistuoja nuo keliy iki keliolikos milijony organizmy riisiy, taciau
tai sudaro tiktai procento dalj nuo visy miisy planetoje kada nors egzistavusiy
rusiy skaiciaus (Raup 1992). Rusiy jvairove bei jos pokyciai yra evoliuciniy ir
ekologiniy procesy sgveikos rezultatas. Laiko gelmés (geologiné) perspektyva
yra bitina aprasant Siy ilgalaikiy procesy indelj atsirandant esamai biotos
struktiirai. Paleobiologiniai tyrimai atskleidé ypatingai netolygy biotos evoliu-
cinés dinamikos pobiidj, kuomet stabiliis ,,normaliy“ evoliucijos rezimy laiko-
tarpiai yra pertraukiami epizodisky masiniy iSmirimy (Bambach 2006). Jy
priezastys gali skirtis bet rezultatas visuomet yra vienodas — rii§inés jvairoves
kritimas bei bendrijy funkcionavimo kolapsas. Remiantis paleontologiniais,
Siuolaikiniy sistemy ekologiniais ir klimatologiniais tyrimais, Zmonijos veikla
paskutiniy keliy tiikstan¢iy metu bégyje, vykstant civilizacijos iSsiplétimui,
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veda ] globaly ekosistemy zlugima ir peréjimg j alternatyviag mazesnio pro-
duktyvumo biseng, kuri savo ruoztu gali neigiamai atsiliepti miisy risies
trumpalaikiams (keliy Simty mety perspektyvoje) islikimo Sansams (Barnosky
et al. 2012), Paleontologinis metrastis — informacijos apie praeities gyvybes
apraiSkas visuma — yra vienintelis tiesioginis Saltinis, kuris leidZia suprasti
globaliy perturbacijy vaidmenj ekologinéje dinamikoje, lyginant jvairius pra-
eityje buvusius jvykius su dabartine poky¢iy eiga. Siame darbe tiriamo siliiro
periodo metu buvo keliolika stipriy klimatiniy pertvarky, peré¢jimuose i§ Salto
1 Siltg (netgi super-Siltnamio arba ,,karStanmio* sensu (Lehnert et al. 2013)) ir
1§ Silto j Saltg klimata, kuriy metu jvykdavo Zymis biotinés apyvartos jvykiai.
Konodontai savo ruoztu déka savo gausos, puikaus islikimo ir plataus papliti-
mo paleoaplinky atzvilgiu yra puikiis didelio masto makroekologiniy ir mak-
roevoliuciniy procesy eigos indikatoriai. Siame darbe atlikti konodonty i¥mi-
rimo selektyvumo, aukstos raiSkos biostratigrafijos ir konodonty gausos dina-
mikos tyrimai suteikia naujos informacijos apie ekologines riiSiy savybes, ku-
rios leido konodontams iSlikti Ireviken‘o masinio i§mirimo metu, apie tai, kad
atsistatymas po Mulde‘s biotinio jvykio buvo greitesnis nei manyta prie$ tai
bei tai, kad konodonty gausumo dinamika buvo kontroliuojama ilgalaikiy Ze-
meés orbitos ekscentriciteto variacijy sukelty klimato poky¢iy.

Darbo tikslas. Siliro Baltijos baseino pasirinkty dinamiSkiausiy laiko inter-
valy — virSutinio landoverio-apatinio uenlokio, virSutinio uenlokio-apatinio
ludlovio, bei viduriniojo ir virSutiniojo przidolio konodonty pagrindiniy mak-
roevoliucinés ir makroekologinés dinamikos bruozy atskleidimas.

Darbo uZdaviniai:

Naudojantis dvimatémis ir daugiamatémis logistinés regresijos metodiko-
mis bei regresiniy medziy metodu, nustatyti konodonty iSlikimg Irevi-
ken‘o masinio i$mirimo metu nulémusius veiksnius.

Naudojantis spektrinés signaly analizés metodais, gama spinduliuotés Vi-
duklés-61 pjivyje kaitos pagrindu sudaryti virSutinio homerio ciklost-
ratigrafine skalg.

Patikslinti virSutinio homerio konodonty biostratigrafine skale.
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ISnagrin¢jus Ledy-179 grezinj, atskleisti virSutinio homerio konodonty
taksonominés paleoekologinés dinamikos bruoZus sekliose baseino ap-
linkose.

Atskleisti viduriniojo ir virSutinio przidolio konodonty gausumo poky¢iy
dinamines savybes ir galimus jy kontrolés veiksnius.

Darbo naujumas ir reik§meé. Darbo metu buvo pirmg kartg jvertinta
konodonty ekologiniy poZymiy reikSmé iSmirimo selektyvumui Ireviken‘o
masinio iSmirimo jvykio metu. Paleoekologiniai gausumo dinamikos bruozai
niekuomet anks¢iau nebuvo tiriami kaip galimi makroevoliucijos pokycius
(§iuo atveju — iSmirimo rizika) kontroliuojantys veiksniai. Siame tyrime yra
parodoma, kad riiSys, pasiZymin¢ios didesniu gausumo pasiskirstymy asimet-
rijos laipsniu ir didesne laikine gausumo pokyc¢iy autokoreliacija, turéjo dides-
n¢ iSlikimo tikimybe masinio iSmirimo metu. Ankstesni teoriniai ir Siuolaiki-
niy sistemy trumpalaikiai (neo-ekologiniai) tyrimai pateikdavo prieStaringus
rezultatus gausos dinamikos autokoreliacijos laipsnio atzvilgiu. Sis rezultatas
gali biiti panaudotas aiSkinantis Siuolaikiniy r@i$iy i1Snykimo rizikg veikiant
antropogeniniam stresui, zinant jy ilgalaikius gausumo svyravimy pobudzius
(pvz. 1Snagring¢jus kvartero periodo paleontologin] metrastj). Taipogi, pirma
kartg nedviprasmin§kai susieta konodonty rii$iy iSmirimo rizika su jy gyvavi-
mo aplinka, kas susiaurina galimg Ireviken‘o masinio i§mirimo mechanizmy
spektra.

Atlikus virSutinio homerio biostratigrafing analize, Lietuvos medziagoje
18skirtos biostratigrafinés zonos leis susieti lietuviskus geologinius pjiivius su
kity regiony pjiviy informacija apie Mulde‘s masinio i§mirimo ir poiSmirimi-
nio atsistatymo eiga.

Pirmoji kiekybiné ciklostratigrafiné skalé Baltijos sedimentacinio basei-
no virSutinio uenlokio nuoguloms, kuri buvo sukurta naudojantis geofiziki-
niais duomenimis, bus panaudota tolimesnei geobiologiniy pokyciy, masiniy
iSmirimy ir ,,normaliy rezimy* metu analizei. Ta pati kiekybiné ciklostratigra-
finé skalé, integruota su konodonty ir graptolity biostratigrafinémis skalémis,

galés biti panaudota bendrame siliiro periodo nuoguly suskirstyme ir naudin-
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gyjy i8kaseny (naftos ir ,,dujiniy skaltiny*) paieskoje ir jy iStekliy vertinime.

Pirmg kartg pasaulyje kiekybiskai jrodytas (dalinai) periodinis konodon-
ty gausumo svyravimy pobidis, iSnagrinéjus viduriniojo ir virSutinio przidolio
konodonty gausumo poky¢ius, jgalina konodonty gausumo poky¢iy naudoji-
ma kuriant astrochronologines skales. Tokiu biidu potencialiai gali biti pa-
siektas keliy deSimciy tikstan¢iy mety tikslumas, tiriant keliy Simty milijony
mety senumo geologinius ir paleobiologinius pokycius.

Pagrindiniai ginamieji teiginiai:

Ireviken‘o jvykio metu su didesne tikimybe i§gyveno tos konodonty riisys,
kurios pasizymejo didesne lokaliy gausumy pasiskirstymo asimetrija
bei gyveno seklesnése (ar¢iau kranto esanciose) aplinkose.

Lietuvos pjuviuose (Vidukle-61 ir Ledai-179) yra i8skirtos Ozarkodina
bohemica longa ir Kockelella ortus absidata konodonty zonos.

VirSutinio uenlokio konodonty taksonominé paleoekologiné dinamika sek-
liose Baltijos siliiro baseino aplinkose patyré kelis pokycius paramet-
ruose, kurie buvo susij¢ su baseino uzpildymu (normalia regresija).

Viduriniojo ir virSutinio przidolio konodonty gausumy dinamika pasizymi
multifraktaline struktira, kuri nurodo ; dauginamajj ir hierarchinj kont-
rolés mechanizmy pobidj, taipogi ji pasizymi chaotiSkumu (stipria pri-
klausomybe nuo pradiniy salygy, pvz. pradinio gausumo). Nagrinéja-
mame laiko intervale buvo trys alternatyvios ekosistemy funkcionavi-
mo biisenos, nuzymeétos kritiniy peréjimy, bei pasizyméjusios skirtin-
gais koreliacijos tarp konodonty gausumy ir stabiliy anglies izotopy
rezimais. Taipogi, konodonty gausos dinamika buvo kontroliuojama
dviejy Milankoviciaus cikliSkumy nulemty klimatiniy perturbacijy.

Padékos. Noréciau visy pirma padékoti savo darbo vadovui Antanui
Brazauskui uz ilgamete pagalba suteikiant tyrimy medziaga, konsultuojant
konodonty taksonomijos ir siliiro stratigrafijos klausimais bei uz bendradar-
biavimg moksliniuose darbuose. Taipogi, acit Sigitui Radzeviciui uz moksli-
nes diskusijas, dalykinius patarimus, technin¢ pagalbg ruoSiant iliustracijas ir

kompanija konferencijose bei kongresuose. Aciii Valentinai Karatajiitei-
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Talimaa uz paleontologines konsultacijas, lingvistinius patarimus, ir nepakar-
tojamg humorg (,,ne v brov* a v glaz*). Dékui Riitai Levulienei uz statistines
konsultacijas nagriné¢jant didziausio tikétinumo metodg ir ,,R* programavimo
kalbos jsisavinimg. Be to, noréciau padékoti Donatui Kaminskui uz daugelj
naudingy dalykiniy ir kalbos redakcijos pastaby. Taipogi, noré€iau padékoti
Geologijos ir mineralogijos katedros darbuotojams — Eugenijai Rudnickaitei ir
Petrui Sinkiinui uZ logisting pagalba ieskant 1é5y kelionéms j konferencijas ir
doktoranty mokyklas. Aciu visiems bendradarbiams, kolegoms ir mano stu-
dentams uz bendravimg ir diskusijas jdomiais klausimais. Galiausiai, noréciau
padékoti mano Seimos nariams ir ypa¢ mano suzadétinei Mildai Mickutei uz
visg kantrybe ir palaikyma disertacijos rengimo metu.

Siame darbe atlikti tyrimai buvo finansuojami Lietuvos mokslo tarybos
projekto ,,Ankstyvojo ir viduriniojo paleozojaus revoliucija®“ (MIP034/2012)

léSomis.



1 TYRIMU APZVALGA

1.1 Paleontologiniai konodonty tyrimai biojvykiy kontekste siliiro perio-

do Baltijos sedimentaciniame baseine

Konodontai yra diskutuotinos filogenetinés prigimties dvisalés simetri-
jos gyviinai, kurie arba priklauso kariininés grupés stuburiniams arba yra arti-
mi jai (Friedman and Sallan 2012; Janvier 2013). Kai kuriy stuburiniy filoge-
nijg tyrinéjusiy paleontology nuomone, kuri yra paremta interpretuotiny pozy-
miy perkodavimu, konodontai negali biti priskirti prie stuburiniy klados, nes
Jy liemens srities raumenynas pasizymejo ,,V* formos miomeromis, tuo tarpu
paZangis stuburiniai turi ,,W* formos miomeras, taip pat skyrési ir jy elemen-
ty (,,dantuky‘) biomineralizacija (Turner et al. 2010). | nepriklausomg nuo
kity stuburiniy kai kuriy konodonty paZangiy mineralizuoty audiniy, tokiy
kaip emale, atsiradimg nurodo ir sinchrotronu atliktos trimatés mineraloginés-
struktiirinés konodonty elementy analizés (Murdock et al. 2013). Taciau, Sios
gyviny grupés nepaprastai gerai islikusiy elementy aparaty biomechaniniai —
kinematiniai tyrimai atskleidé jy burnos veikimo ir elementy naudojimo mais-
to dorojime ypatumus, kurie, kaip yra nustatyta, yra analogiski dabartiniy né-
giy burnos (kartininés grupés stuburiniai) aparaty veikimui (Goudemand et al.
2011). [ tai, kad konodonty elementai buvo naudojami analogiskai stuburiniy
dantims taip pat nurodo jy skaitmeniniy modeliy baigtiniy elementy analizés
bei mikrojbrézimai rasti numanomuose funkciniuose pavirSiuose (Jones et al.
2012; Purnell 1995). Kaip jau ir minéta, nors ir egzistuoja tam tikra kontraver-
sija d¢l konodonty evoliucinés prigimties, stuburiniy paleontologo Philippe‘o
Janvier‘o nuomone, konodontai yra primityvis stuburiniai, o kai kurie neatiti-
kimai minkStyjy audiniy sandaroje gali biti susij¢ su diferencijuotu
(neatsitiktiniu filogenetinio informatyvumo atzvilgiu) pomirtiniu pozZymiy i$-
sisaugojimu (Janvier 2013), kuris buvo nustatytas atlickant tafonominius eks-
perimentus su Siuolaikiniais ieSmuciais ir négémis (Sansom et al. 2010).

Dazniausios konodonty liekanos, randamos paleontologiniame metrasty-
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je, yra bioapatitinés sudéties bei praturtinti karbonatais ir panasiis savo morfo-
logija ir funkcija i kity stuburiniy dantis burnos aparato elementai [toliau tie-
siog elementai] (Trotter and Eggins 2006). Konodonty elementai Siame darbe
sudare visg S1os grupés faktine tyrimy medziagg. Pacios elementy liekanos yra
randamos nuo vélyvojo kambro iki triaso periodo pabaigos (Ogg et al. 2008).
Déka savo atsparumo diléjimui, mazo dydzio ir santykinai didelés gausos,
visame jy egzistavimo intervale jie yra naudojami biostratigrafiniam zonavi-
mui, paleoklimatinése ir paleokeanografinése stabiliais izotopais ir jy gausa
paremtose analizése, baseiny sedimentaciniy ir tektoniniy aplinky tyrimuose
(Harris 1979; Joachimski and Buggisch 2002; Mirss and Minnik 2013; Zigai-
te et al. 2010). Konodontai taipogi turi vieng 1§ paciy pilniausiy paleontologi-
niy metras$c¢iy tarp visy gyviny klady (Foote and Sepkoski 1999), t.y. jy pasi-
rodymo eiga ir paplitimo désningumai geologiniuose sluoksniuose turéty pui-
kiai atspindéti pirminius biologinius (ekologinius, biogeografinius, evoliuci-
nius) procesus. Sis faktas jgalina efektyvy konodonty taksony naudojima evo-
liuciniuose paleobiologiniuose bei Zemés sistemos geobiologiniuose tyrimuo-
se.

IstoriSkai paleontologiniai konodonty tyrimai Baltijos sedimentacinio
baseino teritorijoje ir bendrai visame pasaulyje prasidéjo nuo Christian‘o Pa-
nderio darby, paskelbty XIX amziaus viduryje, kur buvo isskirta keletas ordo-
vikiniy ir siliiriniy (pagal Siuolaikinj jsivaizdavima) jy genciy ir rasiy (Pander
1856). Taciau, tolimesni Europos siliro konodonty tyrimai patyré apytiksliai
amziaus trukmés pertraukg, kol juos XX a. viduryje neatnaujino Otto
Walliser‘is (Walliser 1957; Walliser 1964) ir nepateiké pirmgjg siliiro periodo
Karniskyjy Alpiy konodonty stratigrafing schema. Si pazanga paskatino Siame
darbe nagrin¢jamo Baltijos siliiro sedimentacinio baseino konodonty biostra-
tigrafiniy tyrimy pradzig. Lietuvoje pirmieji siliiro konodonty tyrimai, paremti
greziniy medziaga, buvo pradéti 1966 m V. Saladziaus, o véliau (kitais me-
tais) pratesti ir placiau iSvystyti V. Baltrino bei A. Brazausko (Brazauskas
1993). A. Brazausko ir kolegy buvo sukurtos ir nuolatos tobulinamos siliiro

periodo konodonty biostratigrafinés schemos, jas gretinant su kity organizmy
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grupiy (brachiopody ir graptolity) pagrindu sukurtomis skalémis, bei tiriama
konodonty tafocenoziy (daznai tiesiog vadinamy ,,bendrijomis*‘) dinamika lai-
ke ir erdvéje (Brazauskas 1983; Brazauskas 1986; Brazauskas 1987; Brazaus-
kas 1991; Brazauskas and Musteikis 1991; Brazauskas et al. 2004; gileikyté
and Brazauskas 2008). Siy tyrimy metu buvo apra$ytos 97 konodonty rays ir
porasiai, tarp kuriy dalis buvo naujos mokslui, o remiantis jy stratigrafine
evoliucijos eiga buvo iSskirtos 20 konodonty biostratigrafiniy zony, kurios
apima visus stratigrafinius padalinius nuo landoverio aukSto apacios iki pat
przidolio virSaus (Brazauskas 1993; Brazauskas et al. 2004).

Labai panaSiu laiku kaip ir Lietuvoje siliro konodonty tyrimai pradéti ir
Svedijoje, kurios Skonés ir Gotlando pjiviai atspindi Vakarine Baltijos sedi-
mentacinio baseino dalj. Septintojo deSimtmecio pabaigoje Sias organinio pa-
saulio grupés liekanas prad¢jo tirti L. Jeppsson‘as, kuris pirmajame savo ko-
dontams skirtame straipsnyje apjungé pagal naujg multielementing (aparating)
taksonomijg kelias pries tai Zinomas formy riisis i§ virSutinio siliiro (Jeppsson
1969). Pirmosios konodontais paremtos Svedijos regiono stratigrafinés sche-
mos pradétos vystyti XX a. astuntojo deSimtmecio viduryje ir nuo to laiko yra
perzitirimos ir detalizuojamos (Jeppsson 1974; Jeppsson 1982; Jeppsson et al.
2006). Déka iSskirtinio atodangumo ir galimybés paimti didelius bandinius
(iki keliy desimc¢iy kilogramy svorio), Gotlando konodonty stratigrafija pasie-
kia didziausig tiksluma visame pasaulyje, nes leidzia stebéti tikslig iSnykimy,
atsiradimy ir taksony imigracijos jvykiy eiga netgi labai retuose taksonuose,
nagrinéjant jvykius pasluoksniui, imant bandinius kas keleta cm. Kaip to pa-
sekmé, nuo virSutinio landoverio iki ludlovio virSaus, Gotlande yra iSskirtos
23 konodonty zonos su daugybe pozoniy, pvz. virSutinio uenlokio stratigrafi-
jai svarbi Ozarkodina bohemica longa zona yra sudalinta net | penkias dalis
(Calner et al. 2012; Jeppsson et al. 2006).

Siaurinis Baltijos sedimentacinio baseino regionas i§samiausiai yra istir-
tas Estijos mokslininky, nes biitent Sios Salies teritorijoje yra gausiausios Silii-
ro periodo atodangos. Ankstyviausi esty mokslininky darbai, skirti konodonty

stratigrafijai, kuriuose taipogi buvo palyginama ir lietuviska medziaga, publi-
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kuoti astunto desimtme¢io viduryje (Viira 1977). Siek tiek véliau, nagrinéjant
uenlokio, ludlovio ir przidolio uolienose randamas konodonty asociacijas, bei
aprasant keletg naujy mokslui konodonty rusiy ir porisiy, buvo nustatyti ben-
dri konodonty fauny (riSiy paplitimo ir morfologinio kintamumo) kaitos laike
désningumai, kurie atspind¢jo jy sukcesija Estijos pjliviams budingose seklia-
vandenése aplinkose (Viira 1982; Viira 1983). Tame paciame devintajame
deSimtmetyje, vystant ekostratigrafines prieigas sedimentaciniy baseiny ir pa-
leobendrijy analizése, Estijos ir i§ dalies Latvijos pjuviy pagrindu buvo atlikta
integruota analize, siejanti paleoekologing nektono, nektobentoso ir planktono
dinamika, kurios déka buvo atskleistas siliiro konodonty, kity stuburiniy,
graptolity ir chitinozojy paplitimo zoniSkumas aplinkos gradienty (daugiausiai
jiros gylio) atzvilgiu (Kaljo et al. 1986). Véliau, remiantis esty ir Svedy atlik-
tais tyrimais, buvo jvykdyti tarpregioninés koreliacijos darbai lyginant vakari-
n¢ ir ryting Baltijos siliiro baseino dalis bei kuriant generalizuotg siltiro Balti-
jos sedimentacinio baseino konodonty skale, tuo pat metu ja koreliuojant su
kity skeletizuoty stuburiniy pagrindu sudaryta skale (Jeppsson and Minnik
1993; Jeppsson et al. 1994; Marss and Ménnik 2013).

Kitose Salyse — Lenkijoje, Latvijoje, Baltarusijoje, Rusijoje
(Kaliningrado srityje) bei Ukrainoje, kuriy teritorijoje sliigso siliiro Baltijos
sedimentacinio baseino nuogulos, nagrinéjamo laikotarpio konodontai yra ne-
pakankamai iStirti — jy tyrimai buvo atliekami tiktai epizodiSkai. Tarp pamine-
ty 8aliy, veikiausiai geriausias yra Latvijos pjiiviy iStirtumas. Sios $alies teri-
torijoje randamus konodontus paskutiniy keturiy deSimtmeciy bégyje tyré Es-
tijos konodontologai integruotos biostratigrafijos kontekste (Loydell et al.
2003; Loydell et al. 2010). Ukrainos (Podolés ir Voluings) siliiro periodo ko-
nodonty tyrimams buvo skirti keli ankstyvieji D. Drygant‘o darbai, tarp kuriy
buvo ir vélyvojo siliiro ir ankstyvojo devono konodontams skirta monografija
(Drygant 1974; Drygant 1984). Taciau nuo to laiko jvyko nemazi poky¢iai
konodonty taksonomijoje (ypac dél peré¢jimo nuo formy taksonomijos | mul-
tielementine taksonomija) bei ju biostratigrafijoje. Siame regione konodonty
(ir bendrai siliiro geobiologiniy jvykiy) tyrimai atsinaujino tiktai pries kelis
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metus. Keleto straipsniy serijoje buvo pateikti siltiro biojvykius dokumentuo-
jantys paleontologiniai ir stabiliy anglies izotopy irodymai kai kuriuose pasi-
rinktuose laiko intervaluose, kaip pvz. landoverio-uenlokio peréjimas, vidurio
ludlovio izotopinis jvykis arba siliro-devono per¢jimas (Jarochowska and
Koztowski 2014; Kaljo et al. 2012; Matkowski et al. 2009; Racki et al. 2012).
Lenkiskojoje giliojoje Baltijos sedimentacinio baseino dalyje, kurioje domi-
nuoja moliai, argilitai ir mergeliai, siliiro periodo konodontai buvo istirti tiktai
viename ,,Gotdap‘o* greZinyje, intervale nuo apatinio landoverio (zona Disto-
modus kentuckyensis) iki virSutinio ludlovio (zona Polygnathoides siluricus)
(Ménnik and Matkowski 1998). Tuo tarpu Kaliningrado apskrityje ir Baltaru-
sijoje iki Siol néra atlikta ir paskelbta tikslingy siliiro konodonty tyrimy.
Desimtmeciy bégyje sukaupus informacija apie siliiro (ir ypa¢ Baltijos
sedimentacinio baseino) konodonty stratigrafinj paplitimg, vis geriau supran-
tant jy paleoekologijg ir paleobiologing prigimtj, jie suteiké pirming¢ informa-
cija apie epizodiskus radikalius Zemés sistemos funkcionavimo poky¢ius, ku-
rie daZniausiai literatiiroje jvardijami kaip ,,jvykiai®. Pirmasis siliro konodon-
ty iSmirimy koncentracijas susiejo su vandenyno cirkuliacijos poky¢iais L.
Jeppsson‘as eiléje straipsniy, i§spausdinty devintajame ir deSimtajame XX a.
deSimtmeciuose (Jeppsson 1987; Jeppsson 1993). Tarp daugelio Siuo metu
zinomy siltiro globaliy biotiniy perturbacijy jvykiy, pirmasis buvo atpazintas
landoverio pabaigos — uenlokio pradZios (Pterospathodus amorphognathoides
amorphognathoides zonos pabaigos) masinis konodonty iSnykimas, pirmag
karta identifikuotas Britanijos ir Svedijos pjiiviuose ir véliau pavadintas Irevi-
ken jvykiu, pagal tiping vietove Gotlando saloje (Aldridge 1976; Aldridge and
Jeppsson 1984). Sio jvykio metu buvo pastebétas visy filogenetiniy konodon-
ty grupiy (ir platforminius elementus turin¢iy, ir ramiforminiy ir kiiginiy ele-
menty turétojy) staigus jvairovés sumazéjimas, kuris tuo pat metu buvo susi-
jes su anomaliy litofacijy jsivyravimu. Panasi konodonty iSmirimy ir ekstirpa-
cijy (vietiniy ir/arba laikiny ,,iSmirimy‘) asociacija su anomalinémis facijomis
(giliavandeniy mergeliy atsiradimu klin¢iy dominuojamoje storymeje) viduri-

niajame ludlovyje Polygnathoides siluricus zonoje nurodé i galima rekurenti-
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nj juriniy masiniy i§mirimy mechanizma (Jeppsson 1987).

Greitos biosferinés pertvarkos siliiro periode buvo pastebétos ne tiktai
konodonty paleontologiniame metrastyje bet ir graptolity tyrimy medziagoje.
XX a. deSimtojo desimtmecio pacioje pradzioje buvo iSleisti keli straipsniai,
aprasantys nepriklausomus tyrimus, kuriuose buvo aprasSytas virSutinio uenlo-
kio masinis iSmirimas, todé¢l jis literattiroje turi du pavadinimus: ,,Didzioji kri-
z&“ 1r ,lundgreni jvykis®“ (pavadintas pagal zoninés riiSies Cyrtograptus
lundgreni 1Smirimg) (Jaeger 1991; Koren 1991). Remdamasis surastais siliiro
graptolity ekologiniais désningumais bei stratigrafine jy riiSiy paplitimo anali-
ze, A. Urbanek‘as i8k¢lé tikéting okeanografiniy kriziy modelj, kuriame susie-
jo vandenyny sroviy persiskirstymo mechanizmus su graptolity buveiniy iSny-
kimo ir atsiradimo dinamika. I§ viso siltiro periode Urbanek‘as pripazino ke-
turis globalius masinius graptolity iSnykimo jvykius: ,lundgreni ivy-
ki* (minétas vélyvojo uenlokio jvykis); ,leitwardinensis ivyki®, kuris pava-
dintas pagal Saetograptus leintwardinensis zoning rii§j, egzistavusig vir§utinio
ludlovio pradzioje; ,,kozlowskii vyki“, kuris buvo pavadintas pagal Neocucul-
lograptus kozlowskii zoning ruSj, ji yra budinga virSutiniam ludloviui
(virSutinei ludfordzio daliai); ir ,,transgrediens ivyki“, pavadintg pagal Mo-
nograptus transgrediens zoninés rusies iSnykimag vélyvajame przidolyje
(Storch et al. 2014; Urbanek 1993; Urbanek et al. 2012).

Konodonty, graptolity, fitoplanktono bei litostratigrafiniai tyrimai jgali-
no ilgalaikiy klimato ir okeanografiniy biiseny siliiro periodo metu modelio
sudaryma. L. Jeppsson‘o, o taip pat ir jo kolegy R. Aldridge‘o ir K. Dorning‘o
buvo pasitilytas taip vadinamas primo-sekundo okeanografiniy konvekcijos
biiseny paaiskinimas matomiems biotiniams ir paleoklimatiniams désningu-
mams (Jeppsson 1990; Jeppsson and Méannik 1993). Primo epizodai, pagal jy
schema, pasizymejo Saltu auks$ty platumy klimatu bei Saltu priedugnio vande-
niu, aukstu biologiniu produktyvumu bei auksta bendrijy jvairove. Tuo tarpu
sekundo epizodai pasizymeéjo karStu auksty platumy klimatu, siiriais giliaisiais
vandenimis, nuskurdintomis pelaginémis bendrijomis bei aktyviu karbonaty

kaupimusi sekliose platformose. Pagal autoriy koncepcija, peréjimai tarp Siy
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dviejy klimatiniy-vandenyny konvekciniy biiseny sukeldavo Zymias perturba-
cijas biosferos funkcionavime ir biidavo geobiologiniy jvykiy prieZastimi. Re-
miantis Sia paradigma, autoriai landoveryje ir ankstyvajame uenlokyje iSskyré
du pilnus peréjimo i§ primo ] sekundo biisenas ciklus ir du su jais susijusius
1vykius, vienas i§ kuriy buvo minétasis Ireviken konodonty masinio iSmirimo
jvykis (Aldridge et al. 1993; Jeppsson 1997). IS viso, pirminiame modelyje L.
Jeppsson‘as surado 30 dedukciniy primo-sekundo okeanografinio modelio
numatymy, susijusiy su litologiniais pasikeitimais (oolity, rify arba juodyjy
skaltiny formavimasis), organizmy gausumu bei jy iSmirimo ir diversifikaci-
jos eiga ir erdviniu persiskirstymu (pvz. Lozoriaus taksony atsiradimu, susiju-
siu su organizmy reemigracija j vietoves, kur jie iSnyko, i§ prieglobscio vieto-
viy, pasibaigus nesvetingam okeanografiniam rezimui) (Jeppsson 1990). Vé-
lyvesniuose darbuose Jeppsson‘as toliau i§vysté biojvykiy vystymosi teorija,
kurioje jis 18skyré keturis peréjimy tarp epizody tipus: primo-primo, primo-
sekundo, sekundo-primo ir sekundo-sekundo. Pagal autoriy, vandenynas, at-
mosfera ir nuosédiné storymé sudaro savireguliuojancia sistema, kurios veiki-
mui taipogi turi didele jtakg Milankoviciaus cikliSkumai. Primo epizody metu
konvekcija yra dominuojama Salto ir prisotinto deguonimi bei maistingomis
medZziagomis vandens skendimo aukstose platumose ir i§nirimo apvelingo zo-
nose. Si biisena yra susijusi su humidiniu klimatu ir skaliiny susidarymu bei
karbonaty augimo sumaZz¢jimu platforminése srityse. Véliau, déka didesnio
vandens uzterStumo (dél padidéjusio nuosédy prinesSimo i$ kontinenty dél hu-
midinio klimato) ir gélo vandens pertekliaus priekranc¢iy zonoje sukelto kar-
bonaty nesiklostymo, nuolatos didé¢ja iStirpusio CO; koncentracija, kuri savo
ruoztu stiprina Siltnamio efekta. Siltnamio efekto sustipréjimas taipogi gali
sukelti masyvy metano klatraty tirpimg ir daugelio milijardy tony metano dujy
iSsiverzimg ] atmosfera, kai dugno nuosédy temperattira pakyla daugiau nei 7
’C (Jeppsson 1998; MacDonald 1997) [Manoma, dél tokio metano issiverzi-
mo sukelto pasiltéjimo jvyko vienas i§ svarbiausiy kainozojaus eroje aplinkos
poky¢iy epizody - ,,paleoceno-eoceno termalinis maksimumas® (Katz et al.

2001)]. Pasiekus tam tikrg riba, auksty platumy vanduo jSyla iki tokio laips-
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nio, kad jis jau nebegali palaikyti konvekcijos. Tuomet pradeda dominuoti
druskingo S$ilto vandens pagrindu veikianti (termohalininé) konvekcija (ir pra-
sideda sekundo epizodas), kuomet ske¢sta deguonimi ir maistingomis medzia-
gomis nuskurdintas vanduo. Sio tipo konvekcija pagal apskai¢iavimus yra de-
Simt karty létesné nei Salto vandens skendimo varoma konvekcija. To déeka,
daZnai jsivyrauja giliavandené anoksija bei nuo keliy iki keliolikos karty su-
maz¢ja vandenyny produktyvumas. Taciau karStame Siltnamio efekto skatina-
me klimate, pradeda aktyviai kauptis karbonatai, o giliuosiuose baseinuose
organika turtingi skaliinai. To déka, pradeda mazéti CO; koncentracija ir sil-
pnéeti Siltnamio efektas. Galiausiai vel pradeda dominuoti Salto vandens sken-
dimo varoma konvekcija ir prasideda naujas primo epizodas. Tarp Siy epizody
biina jvykiai — t.y. nestabilis laikotarpiai, kuomet konkuruoja dvi skirtingos
konvekcijos modos. Déka to, kad skirtingi konvekeijos tipai apsprendzia skir-
tingy buveiniy egzistavimg bei jy turj ir plota, peréjimai tarp jy turi didelés
jitakos daugelio taksony geografiniam paplitimui ir tuo pat metu islikimo tiki-
mybei (Jeppsson 1997; Jeppsson 1998). Taciau ne visi per¢jimai okeanografi-
nése blisenose yra tokie ,,Svariis* — t.y. i§ primo i sekundo ir i§ sekundo } pri-
mo. Kai kada iSorinés perturbacijos, ypa¢ susijusios su Zemés asies posvyrio
kvaziperiodiniais svyravimais (jie labiausiai paveikia aukSty platumy klimatg
ir tuo pat metu Siluming vandenyny konvekcija), sukelia nejvykusius ,,primo-
sekundo* ir ,,sekundo-primo* peréjimus, kai vandenyniné konvekcija grizta j
pries tai buvusig buseng. Tokie jvykiai savo ruoztu vadinami ,,primo-primo*
jei pereina 1§ auksSty platumy Salto vandens varomos konvekcijos | ta pacia
moda, ir ,,sekundo-sekundo® jvykiais, kai peréjimo metu griztama j ta pacia
zemy platumy Silto ir stiraus vandens skendimo varoma konvekcija (Jeppsson
1998).

Kaupiantis jrodymy bazei, buvo nustatyta, kad siliiro periodo metu ne-
buvo masiniy iSmirimy, kurie savo galia galéty prilygti ,,didziajam penketui®.
Taciau, pats siliro periodas buvo ganétinai nestabilus laikotarpis ir vienoje
labiausiai apibendrinancioje suvestinéje buvo jvertinta, kad Siame laiko inter-

vale i§ viso gal¢jo biiti apie 15 stambiy biosferiniy perturbacijy (Kaljo et al.
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1996). Taciau, ne visi Sie jvykiai pasizymi vienodu iStirtumu ir ne visi jie pri-
pazinti kaip globaliis bei turintys poveikj daugeliui taksony. Konodonty evo-
liucijos bei siliiro periodo aplinkos poky¢iy kontekste, labiausiai pripazinta
yra L. Jeppsson‘o (1 pav.) ivykiy bei okeanografiniy-klimatiniy epizody su-
vestine (Jeppsson 1998).

Pagal Jeppsson‘o jvykiy i§skyrimo sistema, siliiro periodas prasideda nuo Spi-
rodden sekundo epizodo (pavadintas pagal pusiasalj Salia Oslo), kuris atitinka
didziaja Distomodus kentuckyensis konodonty zonos dalj, iSskyrus pati jos
vir$y. Sio epizodo metu dominavo moliy klojimasis, kuris atsispindi §iuolaiki-
niy skaltiny ir argility dominavimu nagrin¢jamo laikmecio sluoksniuose, taip
pat ir lietuviSkuose pjiiviuose (PaSkevicius 1997). Véliau Sis epizodas pereina
1 trumpg Jong primo epizoda be jokio Zymesnio atpazinto jvykio. Taciau, §io
epizodo pabaiga yra nuzyméta pirmojo siliro periodo Sandvika primo-
sekundo jvykio pradzios (Jeppsson 1998). Sis jvykis buvo diagnozuotas pagal
konodonty rtiSinés apyvartos pagreité¢jimg. Jam prasidéjus tipin€je vietovéje
(Piety Norvegijoje) i1Snyksta maziausiai dvi konodonty riiS§ys — Ozarkodina
oldhamensis ir Phakelodus tenuis, bei Oslo regiono formacijose stipriai suma-
z¢€ja Distomodus genties atstovy gausa (Aldridge et al. 1993). Taip pat, Brita-
nijos pjuviuose Siek tiek Zemesniame lygyje iSnyksta Icriodella deflecta ir
Kockelella abrupta (Aldridge 1972). Be to, nagriné¢jamo jvykio metu zymiai
pasikeicia bentoso (brachiopody, trilobity) ir planktono (akritarchy) taksono-
miné sudétis bei atskiry taksony santykiniai dazniai (Aldridge et al. 1993;
Cocks and Baarli 1982; Helbert et al. 1982; Thomsen and Baarli 1982). Ti-
riant Sandvika jvykj atitinkanc¢iy uolieny storymése Makenzio kalnyne
(Uoliniy kalny dalis Siaurés Vakary Kanadoje) matomus konodonty ir trilobi-
ty stratigrafinius paplitimus, buvo nustatyta, kad apie 23 % Sioms grupéms
priklausanciy taksony iSnyko Siame lygyje bei dar 47 % patyré laiking regio-
ninj iSnykimg (Chatterton et al. 1990). Dideli biotos pasikeitimai taipogi buvo
akomponuoti biidingu primo-sekundo jvykiams skaltiny peré¢jimu j bioklasti-
nes klintis ir atitinkamu klimato biisenos peréjimu i Saltos j karsSta (Aldridge

et al. 1993).
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1. pav. Tarptautiné siliiro stratigrafiné geochronologiné schema (Melchin et al. 2012) ir jos

koreliacija su Lietuvos regioniniais aukstais (Radzevicius 2013), generalizuotomis graptoli-

ty biozonomis (Koren et al. 1996), konodonty biozonomis (Cramer et al. 2011) ir biotiniais

ivykiais (Jeppsson 1998). Pilki ruozai stratigrafinéje schemoje atitinka Siame darbe nagriné-

tus laiko intervalus.

19



Kitas placiai pripazintas ir turéj¢s didziausig per visg siliro perioda po-
veik] biotai buvo vélyviausiojo landoverio ir pacios uenlokio pradZios
(Pterospathodus amorphognathoides zonos pabaiga) Ireviken jvykis. Pirma
karta atpaZintas konodonty paleontologiniame metrastyje, Sis jvykis yra ge-
riausiai iStirtas Gotlando pjiiviuose, pagal L. Jeppsson‘o medziaga (Jeppsson
1987; Jeppsson 1993; Jeppsson 1997). Remiantis globalaus masto duomeny
baze, Jeppsson‘as paskaiciavo, kad nagrin¢jamo jvykio metu isliko tiktai 12
rusiy i§ 60, t.y. tiktai apie 20 %! Taciau, Sis jvertis turi biti vertinamas kaip
preliminarus, nes dar daug siliiro periodo konodonty rusiy yra neaprasyta bei
Jju taksonomija nuolatos evoliucionuoja (Jeppsson 1997). Taip pat, reikia turé-
ti omeny, kad geriausiai Zinomos daZnos rasys, kurios turéjo platy geografinj
paplitima, kuris kaip Zinoma yra svarbus iSmirimo rizikg mazinantis veiksnys
(Jablonski 1987). Taigi, §io sinchroninio konodonty iSmirimo galia veikiausiai
buvo dar didesne.

Pagal decimetry ir centimetry tikslumo pavyzdziy paémimu paremta
stratigrafing analizg, buvo nustatyta, kad Ireviken jvykis vysteési laiptiska for-
ma pereinant per aStuonis jvykiy horizontus (arba sinchroniniy iSnykimy im-
pulsus), kurie daZniausiai literatiiroje vadinami ,,datumais*“(Aldridge et al.
1993). Remiantis apskaiciuota tarpdatuminiy laiko intervaly trukme, Jepps-
son‘as pateike astronomiSkai moduliuojamg aplinkos degradacijos mechaniz-
ma: kiekvienas toks intervalas apémé apie 30 tiikst. mety, kas pagal apskaicia-
vimus atitinka Zemés orbitos posvyrio kvaziperiodiSkumy ilgj ankstyvajame
siliire; po kiekvienos tokios klimatinés osciliacijos klimatas tapdavo vis kars-
tesnis, o vandenyny apytaka vis létesné. O remiantis, tuo, kad konodonty is-
nykimai daznai stebimi labai siauruose intervaluose ties ,,datumais®, patys
epizodiski aplinkos degradacijos impulsai tur¢jo biiti labai trumpi (nuo Simty
iki tikstanciy mety) (Jeppsson 1997).

Pastaryjy dviejy deSimtmeciy bégyje Ireviken jvykis buvo aptiktas kito-
se Baltikos paleokontinento vietovése (Estijoje, Lietuvoje (Brazauskas et al.
2004; Jeppsson and Ménnik 1993)) bei daugelyje kity paleokontinenty ir pale-

otereiny (Jeppsson 1997; Ménnik et al. 2013; Molloy and Simpson 2012). Tie
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tyrimai, kurie buvo pakankamai detaliis ir buvo paremti pakankamai dideliy
pavyzdziy analize (nuo kg iki keliy deSim¢iy kg) patvirtino laiptiSkg iSmirimo
pobiidj, su dar dviem arba trimis papildomais jvykiy horizontais (Molloy and
Simpson 2012). Taip pat, reikéty pazymeéti, kad Ireviken‘o jvykis paveiké ne
tiktai konodontus bet ir daugel; kity jiirinés biotos grupiy (Noble et al. 2012).
Stipry poveikj patyré graptolity klada, kuri pagal apskai¢iavimus neteko apie
64 % risiy (Melchin et al. 1998). Trilobitai irgi patyré dideliy netekciy. Pagal
apskai¢iavimus, jvykio metu iSnyko apie 60 % jy rasiy (Jeppsson 1997).
Aukstos rezoliucijos kiekybinés stratigrafijos chitinozojy laikinio paplitimo
Baltijos Siliiro sedimentaciniame baseine tyrimas parodé, kad §iai organizmy
grupei Ireviken‘as tur¢jo didZiausig poveikj per visg siliiro perioda, nes jo me-
tu rasiy lygio jvairove apytiksliai sumazejo 50 % (Paluveer et al. 2014). Balti-
kos paleokontinento polichetai (skolekodontai), pagal preliminarius apskaicia-
vimus, neteko apie 20 % genciy lygio jvairoves, déka iSmirimy ir vietiniy bei
laikiny iSnykimy (Eriksson 2006). Nors zinios apie polichety evoliucija bei jy
rusiy pasiskirstymg ir bendrijy sandarg yra pradinése tyrimy stadijose, Irevi-
ken‘o jvykio poveikis paleobendrijy sandarai yra akivaizdus (Tonarova et al.
2013). Tuo tarpu, kaip rodo Gotlando medZiagos tyrimai, mikroplanktonas
buvo paveiktas kur kas maZziau, tiktai 18 % (12 i§ 72) raSiy dingo 1§ pjaviy deél
iSmirimy arba laikiny iSnykimy (Gelsthorpe 2004). PanaSiai mazai paveikti
buvo ir brachiopodai (Lehnert et al. 2010). Paskutiniosiom dviem grupém Ire-
viken‘o jvykis buvo labiau panasus | ,,apyvartos impulso* makroevoliucinj
reiSkinj (sensu (Vrba 1992)), nei | tikrgj; masinj iSmirimg, nes pasibaigus jam
sumoje palinomorfy jvairové netgi padidéjo (Gelsthorpe 2004).

Remiantis matomu i$nykimo Sansy pasiskirstymu, akivaizdu, kad skir-
tingos taksonominés ir ekologinés grupés buvo paveiktos nevienodai. Sig i3-
vada palaiko ir skirtingy grupiy gausos pokyciy tyrimas Estijos pjiviuose, ku-
ris parodé, kad gausumas smarkiausiai ir visy pirma sumaz¢jo konodonty gru-
péje (Hints et al. 2006). Taip pat, reikéty paminéti, kad Irevikeno iSmirimo
metu jvykusi biotiné perturbacija taipogi atsispind€jo ir biogeocheminiuose
anglies cikluose. Auksciau sliigsancios (poiSmiriminés) uolienos pasizyméjo
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kur kas didesnémis 8"°C reik§mémis. Gotlando atodangose, Ireviken jvykio
sluoksniuose, minétojo parametro reikSmeés padidéjo nuo tuo metu foniniy 1,4
%0 netgi iki 4,5 %o (Munnecke et al. 2003). O maksimalios reikSmes siekian-
¢ios 6,6 %o buvo pasiektos Storgya vietovéje (Oslo regione) (Kaljo et al.
2004).

Kitas biojvykius - Boge, kuris seké po Ireviken‘o jvykio ir pasireiské
viduriniajame Seinvudyje virSutinéje Kockelella patula konodonty zonos daly-
je, kai iSnyksta §i1 zoniné rusis (Jeppsson 1998). Minétas jvykis irgi priskirti-
nas prie primo-sekundo jvykiy tipo. Boge ivykis i$sivysté tuo metu, kai esant
aukStam eustatiniam (globaliam) juros lygiui jvyko staigus trumpalaikis juros
lygio kritimas (Johnson 2006). Sis jvykis nepasizyméjo didele galia, be miné-
tos Kockelella patula riiSies, kitame (i§ dviejy atpazinty) ,,datume* iSnyksta
antra konodonty risis Kockelella waliseri. Manoma, remiantis tuo, kad Sie
1Smirimo impulsai vienas nuo kito buvo nutole per 30 tiikst. mety, jie irgi bu-
vo susij¢ su periodine auks$ty platumy klimato moduliacija, keifiantis Zemes
orbitos pasvirimui. Bendrai, pagal poveikj biotai — tai buvo nezymus jvykis
(Jeppsson 1998; Jeppsson et al. 1995).

Po Boge biojvykio seké Valeviken‘o primo-sekundo jvykis, kuris stra-
tigrafiSkai daugmaz atitinka SeivundZio-homerio ribg venlokyje (Jeppsson
1998). Jis prasid¢jo nuo laikino keliy konodonty risiy (Kockelella ortus ortus
ir Panderodus recurvatus) iSnykimo Baltijos sedimentaciniame baseine. Jdo-
mu yra tai, kad Sio jvykio metu taipogi regioniSkai iSnyko anksciau (kaip ir
veliau) placiai aplinkos gradiento atZzvilgiu paplitusi konodonty raiSis
Wurmiella excavata, bei, besibaigiant jvykiui, ] baseing pateko ir toliau egzis-
tavo forma su daug tiesesniais elementais (Jeppsson et al. 1995). Taigi, §io
(kaip ir Boge) ivykio poveikis buvo santykinai nedidelis ir, remiantis kono-
donty geografinio ir laikinio pasiskirstymo jrodymais, turéjo pereinamaji po-
veik] su nedidelémis makroevoliucinémis pasekmémis. Kaip viena 1§ galimy
to priezasCiy gali buti tai, kad konodonty faunos vélyvajame Seinvudyje jau
buvo ganétinai nuskurdintos prie§ tai buvusiy jvykiy (ir ypac Ireviken‘o)

(Jeppsson et al. 1995). Netgi esant iSmirimo stresui, kuris galéty iSnaikinti ke-
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liolika procenty rasiy, esant vos kelioms riiSims yra visai tikétina, kad per at-
sitiktinumg nei viena 1§ jy neiSnyks (ir tokiu biidu nepaliks statistinio 1Smiri-
mo pédsako). Be to, jei kiekvieno jvykio metu atsikartojo panasios stresinés
salygos, ankstesniy jvykiy déka galéjo suveikti rusiy atranka poZymiams, ku-
rie buvo naudingi rasiy 1Slikimui masiniy iSmirimy metu. Valeviken‘o jvykis
iSsamiai apraSytas tiktai Gotlando pjiiviuose, taciau jis taipogi atsekamas ir
Didziojoje Britanijoje bei JAV — Nevados valstijoje (Berry 1998; Jeppsson
1998).

VirSutiniame uenlokyje, remiantis Zymiais litologiniais poky¢iais bei di-
deliais biotiniais pokyciais, i§skiriamas sekundo-sekundo tipo Mulde jvykis ir
su juo susijusi bei Siek tiek véliau i3sivys¢ius 8'°C teigiama anomalija (Calner
2008; Jeppsson et al. 1995). Mulde‘s biotinis jvykis buvo vienas i§ dviejy
(kartu su Ireviken‘u) iSmirimy epizody, turéjusiu didziausig poveik] jiriniy
organizmy risinei jvairovei per visg siliiro perioda, taciau kitaip nei Irevi-
ken‘o atveju Sis jvykis iSsivyst¢ per du iSnykimy lygmenis arba
,,datumus® (Jeppsson and Calner 2002). Sio jvykio metu labiausiai nukentéjo
planktonianiai graptolitai. Minéta klada, pagal globalias jvairovés suvestines,
patyré 95 % risiy decimacija (Lenz and Kozlowska-Dawidziuk 2002; Porebs-
ka et al. 2004). Taip pat viena ypac gausi iSnykimo laikotarpj atitinkanciuose
sluoksniuose aptinkama graptolity ruiSis Pristiograptus parvus (1S Pristiograp-
tus ,,dubius “ filogenetinés linijos (Urbanek et al. 2012)) patyre staigy filetinj
dydzio sumaz¢jima, kuris véliau buvo pastebétas ir kituose iSnykimy laikotar-
piuose bei pakrikstytas ,,liliputo efektu (Urbanek 1993). Didel; jvairoveés bei
individy gausos sumaz¢jima, remiantis Baltijos sedimentacinio baseino pjuviy
medZiaga, taipogi patyre ir chitinozojai (Paluveer et al. 2014; Porgbska et al.
2004). Taip pat Arktinés Kanados pjuviuose (Cornwallis sala) yra uzdoku-
mentuoti masinio mirtingumo atvejai tarp nautiloidy, kurie atsispindi kaip ma-
sinés jy kapavietés (Lenz et al. 2006), kas nurodo j epizodinius aplinkos fizio-
loginio streso impulsus Mulde iSmirimo jvykio metu. Tuo tarpu, remiantis
Gotlando medziaga, konodontai patyré daugiausiai laikinus vietinius iSnyki-

mus — ekstirpacijas (pvz. Panderodus serratus ir Panderodus greenlandensis
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po keliy Simty tiikstan¢iy mety vél jsitvirtino baseine) su keliomis amzino 18-
nykimo iSimtimis (Walliserodus gentis visiSkai iSnyko 1§ Gotlando pjiiviy bei
globaliai iSnyko Ozarkodina sagita sagita) (Jeppsson et al. 1995). Pasauliniu
mastu Mulde ivykis yra vienas i§ geriausiai iStirty geobiolioginiy siliiro perio-
do epizody. Si Zemés sistemos perturbacija buvo susijusi su staigiu at3alimu
(yra netgi pasitilytas ,,Gannarve apledéjimo® teriminas (Jeppsson and Calner
2002)) bei zymiu globalaus juros lygio kritimu atsispindinciu litologinése
sukcesijose, po kurio véliau seké Zenklus 8"°C rodiklio karbonatuose reik§miy
padidéjimas, kuris Gotlande sieké maksimalias 3,20 %o reikSmes (Lietuvoje
1,47 %o (Vidukles-61 grezinyje), Coal Canyon (Nevada, JAV) 2,48 %o
(Cramer et al. 2006; Martma et al. 2005; Samtleben et al. 2000)). Viename 1§
labiausiai apibendrinanc¢iy darby, skirty integruotai Mulde biojvykio analizei,
buvo parodyta, kad patys iSmirimy impulsai nebuvo tiesiogiai susij¢ su jiiros
lygio kritimu, bet labiau sukelti mitybiniy medziagy apyvartos (daugiausiai,
prinesimo ] vandenynus) sutrikimo (Jeppsson and Calner 2002).

Ludlovyje $iuo metu yra atpaZinti du globalts jvykiai. Pirmasis 1§ jy yra
Linde primo-sekundo jvykis, kuris beje buvo vienas i§ pirmyjy istoriskai atpa-
zinty (Jeppsson 1983). Pagal L. Jeppsson‘g Sis konodonty bendrijy pokyciy
pagrindu iSskirtas jvykis yra tapatus A. Urbanek‘o ,,leitwardinensis* jvykiui
(zr. anksCiau tekste), iSskirtam pagal graptolity iSnykimo epizoda (Jeppsson
1998). Linde jvykis stratigrafiSkai atitinka peréjima tarp Kockelella variabilis
variabilis ir Ancoradella ploeckensis konodonty zony vélyvojo gorscio laiko-
tarpyje Gontlando pjiiviuose (Jeppsson and Aldrigde 2000). Remiantis paleo-
geografinémis rekonstrukcijomis, nagrinéjamas jvykis iSsivysté krentancio
jiros lygio salygomis (Johnson 2006). Remiantis vienu chemostratigrafiniu
tyrimu, Linde jvykio metu, kaip ir Ireviken‘o ir Mulde‘s intervaluose jvyko
teigiamas (nors ir ne toks didelis) stabiliy anglies izotopy ekskursas su maksi-
maliomis reikSmémis siekian¢iomis 0,91 %o (Samtleben et al. 2000). Kol kas
Sis jvykis gerai iStirtas tiktai Gotlando pjiiviuose, Linde vietovéje (Jeppsson
1998).

Antrasis bei kur kas galingesnis ludlovio biosferinis jvykis buvo Lau,
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kuris taipogi, kaip ir dauguma kity siltiro jvykiy, priskiriamas prie primo-
sekundo klasés (Jeppsson and Aldrigde 2000). Jis buvo iSskirtas tiriant kono-
donty makroevoliucinius ir paleoekologinius gausumo pasikeitimus (Jeppsson
1990). Taipogi, Sis biojvykis buvo nepriklausomai atpaZintas keleto tyréjy,
dirban¢iy su skirtingomis faunos grupémis skirtingose pasaulio dalyse: pvz.
Australijos pjiiviuose jis buvo pavadintas ,,pentameridy jvykiu®, nustatytu pa-
gal brachiopody rasini nuskurdéjimg (Talent et al. 1993), jau minétu
»kozlowskii tvykiu®, kuris nuzymejo stamby graptolity iSnykimy epizoda Bal-
tijos sedimentaciniame baseine bei kitose pasaulio dalyse (Urbanek 1993),
arba ,,Cardiolla jvykiu* pagal dvigeldziy moliusky bendrijy pasikeitimus Kar-
niSkyjy Alpiy pjiviuose (Schonlaub 1986). Be to, vélesni tyrimai parode, kad
Lau jvykio metu buvo paveikti ne tik konodontai bet ir visi kiti stuburiniai,
kurie patyre didelj riiSinj nuskurdinimg bei radikalig jy bendrijy taksonominiy
dominanty pertvarkg (Eriksson et al. 2009). Taigi, Sio jvykio globalumas bei
politaksonominis poveikis nekelia jokiy abejoniy. Stratigrafiskai Lau jvykis
prasideda Siek tiek zemiau Polygnathoides siluricus konodonty zoninés riisies
paskutiniojo pasirodymo (iSnykimo) bei uzsibaigia arti Ozarkodina snajdri,
kitos konodonty zonings riisies pirmojo pasirodymo (riiSiadaros arba imigraci-
jos 1 Baltijos sedimentacinj baseing) (Calner 2008). Pagal Jeppsson‘o povei-
kio galingumo skale, siliiro periode Lau jvykis pasizymeéjo didziausiu povei-
kiu biotai, sulyginamu pagal savo galig su Ireviken‘o ir Mulde‘s jvykiais
(Jeppsson 1998). Lau jvykis taipogi pasizymi viena isskirtine savybe — jo me-
tu jvyko didZiausias per visa fanerozojaus eona 8'°C stabiliyjy anglies izotopy
ekskursas (Calner et al. 2012). Australijos pjaviuose maksimalios 8'"°C reiks-
més siekia netgi 12 %o (Andrew et al. 1994); Pietinés Svedijos pjiviuose 11,2
%o (Samtleben et al. 2000); Lietuvoje (Viduklés-61 pjiivyje) 8,17 %o (Martma
et al. 2005); bei Bohemijos masyve 8 %o (Lehnert et al. 2007b). Sio i§mirimo
epizodo metu jvyko labai didelé jiiros lygio regresija, kurios tikétina priezastis
— masyvi kontinentiniy ledyny akumuliacija, | kurios galimumg nurodo bra-
chiopody ir konodonty stabiliy deguonies izotopy santykiy J '*O analizés

(Lehnert et al. 2007a). Reikéty pazyméti dar ir tai, kad Lau jvykio metu stip-
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riai iSsiplété taip vadinamos anachronistinés (nebtidingos laikmeciui) facijos,
tokios kaip ploksciy priekrantés apvalainuky sankaupos, arba gausiis mikro-
biolitai (onkolitai, stromatolitai ir kt.), kurie, kaip manoma, iSsiplété dél gyvii-
ny bioturbacinés veiklos (arba infaunalizacijos) nunykimo (Calner 2005). Fa-
nerozojaus eone mikrobiolitai daZniausiai pasitaiko stresiniuose geologiniuose
intervaluose d¢l to, kad jy metu sumazéja gyviny jvairove, kiekis bei poveikis
geologinei aplinkai, ypa¢ po didZiyjy masiniy iSmirimy, tokiy kaip permo/
triaso iSmirimas (Pruss et al. 2004). Taigi, pagal aplinkos poky¢iy masta Lau
1vykis stovi greta ,,didZiojo iSmirimy penketo*, nors jo poveikis taksonominei
Jvairovei ir buvo Zymiai mazesnis.

Riboje tarp ludlovio ir przidolio yra iSskirtas taip vadinamas Klev‘o se-
kundo-primo jvykis. Sio jvykio pradzia daugmaZ sutampa su zoninés kono-
donty rasies Ozarkodina crispa iSmirimu, kuris yra fiksuotas tame paciame
stratigrafiniame lygmenyje Gotlande ir Lietuvoje (Brazauskas 1989; Jeppsson
1998). Estijos pjiiviuose Klev jvykio identifikavimui naudoja Siek tiek vélesn;j
Ozarkodina snajdri parasnajdri iSmirimo lygj, bei santykinai nedidelés amp-
litudés apatinio przidolio stabiliyjy 8'°C anglies izotopy teigiama ekskursa
(Kaljo et al. 2003). Tuo tarpu Bohemijos pjiiviuose Ozarkodina crispa zoniné
rusis egzistuoja kur kas placiau laike ir pereina  przidolio epocha, kas gal bt
nurodo j Klev jvykio regioninj bei santykinai nedidelj poveikj (nors duotos
ribos laikg atitinkanciy nuoguly néra aptikta — taigi, Siame regione Klev‘o jvy-
kio efektai gali buti paslépti paleontologinio metra$cio nepilnumo) (Slavik
and Carls 2012). IS kitos pusés, 1 platesnj jvykio poveikio mastg nurodo grap-
tolity tyréjai, kurie tame paciame intervale iSskyré taip vadinama
»Monograptus spineus 1vyki“, kurio metu iSnyko daugelis specializuoty grap-
tolity raisiy, kurios veliau buvo pakeistos naujai imigravusiy formy palikuoni-
mis (Koren 1993; Urbanek 1995).

Pacioje siliiro pabaigoje ir pacioje devono periodo pradzioje yra iSskiria-
mas Klonk sukundo-nejvardintas jvykis (Jeppsson 1998). Sis jvykis atitinka
virSuting Oulodus elegans detorta konodonty zonos dalj bei atsispindi kono-

donty bendrijose (stratotipiniuose siliiro/devono ribos Klonk pjiviuose, Ceki-
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joje) Wurmiella excavata dominavimu (Jeppsson 1988; Jeppsson 1998). | stai-
gius ir negriztamus pokycius nurodo Vakary Teksaso (JAV) pjuviy medziaga,
kurioje buvo pastebéta, kad gausi virsutinio przidolio konodonty Oulodus ele-
gans detorta zonos fauna (su Belodella, Panderodus ir Dapsilodu gentimis)
staigiai iSnyksta bei yra pakei¢iama taksonomiskai nediagnozuojama kiiginiy
konodonty fauna bei daznesniais Ozarkodina remscheidensis radiniais (Meyer
et al. 2001). Be to, kad Siame laiko intervale jvyko Zymi konodonty riiS§in¢ ap-
yvarta, jis taipogi pasizyméjo globaliu daugiataksoniu poveikiu. Lietuviskuo-
se pjiiviuose siltiro-devono riboje yra uzdokumentuotas radikalus regioninés
akantody biotos taksonominés sudéties pokytis (Valiukevicius 2006). Klonk
1vyki atitinkanciuose sluoksniuose, Bohemijos pjiiviuose, buvo nustatyti ano-
maliai dideli galvakojy moliusky iSnykimo greiciai bei ypa¢ mazi riiSiadary
greiciai, kas nurodo j tuo metu buvusj masinio i§mirimo impulsg, kuris buvo
ekologisSkai selektyvus prie§ bentosinius didelius kiauSinius brandinancius ir
ilgg inkubacijos periodg turin¢ius nautiloidus (Manda and Fryda 2010). Sildro
-devono biotinio jvykio tikslios priezastys dar néra Zinomos, tafiau kaip ir
daugelio kity siliiro jvykiy atveju, jis buvo asocijuotas su didele teigiama sta-
biliy anglies izotopy santykio anomalija (Podoliojos pjuviuose iki 4 %o, 0
Siaurés Amerikoje net iki 5 %o), kuri veikiausiai buvo sukelta didelio at3alimo
ir jiiros lygio kritimo bei okeanografinés cirkuliacijos pasikeitimo (Matkowski
et al. 2009). Taip pat, tikétina, kad nemaza vaidmenj biosferos destabilizavi-
me turéjo ir neseniai identifikuota przidolio periodo pabaigoje dominavusi
,superSiltnamio* klimatin¢ biisena (Lehnert et al. 2013).

Apzvelgti biojvykiai veikiausiai néra vienintelés stambios biotinés per-
turbacijos, jvykusios siliro periode. Przidolio epocha yra nepakankamai gerai
iStirta globaliu mastu (Lehnert et al. 2013), be Klev‘o ir Klonk‘o jvykiy taip
pat gali biiti, kad Siame laiko intervale buvo dar du jvykiai — vienas ankstyva-
jame przidolyje, o kitas apytiksliai przidolio epochos vidury (Jeppsson 1998).
Taip pat mazu globaliu iStirtumu pasizymi ir siliiro periodo pradzig nuzymin-
tis landoveris. TelyCio apacioje Stimulograptus utilis graptolitin¢je sub-zonoje
yra identifikuotas tikétinas sekundo-primo jvykis, kurio metu jvyko zymus
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graptolity iSnykimas, kaip manoma sukeltas globalaus jtros lygio kritimo ir
apledéjimo i$sivystymo (Jeppsson 1996; Loydell 1994). Sio jvykio svarby po-
veik] konodonty biotai pagal Estijos pjuviy medZiaga, neseniai apras¢ P.
Minnik‘as. Jis suteiké $iai perturbacijai oficialy ,,Valgu jvykio* (pagal Valgu
kaimg) pavadinima, bei nustaté, kad Sis poky¢iy impulsas, uzdokumentuotas
Pterospathodus eopennatus konodonty zonoje, susidéjo i§ SeSiy datumy arba
makroevoliuciniy jvykiy horizonty (Méannik 2007; Ménnik 2008). Apie pla-
tesnj jvykio geografinj mastg nurodo ir neseniai Arktin¢je Kanadoje atlikti
tyrimai, kurie taipogi parode, kad Valgu jvykio metu i$sivysté stabiliy anglies
izotopy ekskursas, siekiantis maksimalias 3,2 %o reikSmes (Munnecke and
Minnik 2009). Be to, §io imirimo epizodas yra atsekamas ir kitose Siaurés
Amerikos regionuose, kaip pvz. Niujorko valstijoje (JAV) (Sullivan et al.
2014). Taciau, Sio jvykio pilni (erdvinis ir filogenetinis) mastai dar neZinomi.
Siuo metu vis dar neegzistuoja apibendrinancios teorijos, kuri galétu nu-
matyti ir paaiskinti biojvykiy konfigtiracijos laike, jy periodiskumo arba kaip
tik epizodiskumo, jy absoliucios galios (matuojant aplinkos pokyc¢iy amplitu-
de, iSmirimo ir rediversifikacijos intensyvumu ar ilgalaikiy efekty biotai ir ge-
ologijai galia). Be to, néra zinoma, koks yra endogeniniy (Zemiskos kilmés)
bei astrofiziniy veiksniy poveikio santykis varomuosiuose jvykiy mechaniz-
muose. Taip pat labai svarbus jvykiy supratimui yra jprastiniy epizody, kurie
sudaro atskaitos taskus anomaliy laikotarpiy tyrimams, geresnis pazinimas.
Pvz. $iuo metu neaiSku ar iSmirimy ir diversifikacijos greiciai sudaro kontinu-
umg bendrai palyginus visus jvykius bei ramesnius epizodus ar egzistuoja ap-
linkos veikimo rezimy daugiamodalumas. | Siuos klausymus atsakyti padés
konodontais, kitomis organinio pasaulio grupémis bei litologiniais ir stabiliais
izotopais paremtos auksStos raiSkos stratigrafinés skalés sukiirimas. Ypac
auksta chronologijos tikslumg galima pasiekti naudojantis kiekybinés biostra-
tigrafijos metodais, kuriy déka, skaitiskai iSsprendus pirmy ir paskutiniy riisiy
pasirodymy tvarkg ir ja sukalibravus su ,,absoliuc¢iais* datavimais, galima su-
kurti iki ~ 50 tikst. mety tikslumo biochronologines skales (Sadler 2004).

Taip pat didele reikSme gali turéti Siuo metu paleozojaus erai nepakankamai
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iSvystyta ciklostratigrafija, kuri yra paremta periodiniy astronominiy insoliaci-
jos pokyc¢iy atspindZio geologiniuose procesuose paieSka, naudojantis signaly
teorijos pasiekimais. Kaip rodo paskutiniy keliy deSimtmeciy laiko skaliy kii-
rimo pastangos, naudojant stabily geologiniuose laiko masteliuose 405 tukst.
mety ilgio Zemés orbitos ekcentriciteto periodiskuma, galima padidinti kitais
bidais surasty chronologijy tiksluma ir tokiu biidu jgauti keliy deSim¢iy tiiks-
tanciy mety raiSkos laiko skales netgi labai nutolusiems nuo dabarties perio-
dams (Hinnov 2013).

Siame darbe, naudojant naujus ir literatiirinius duomenis i3 Lietuvos pji-
viy apie konodontus (jy taksonomija ir daznius bandiniuose), o taip pat apie
kitus taksonus (graptolitus) bei konteksting informacija (litologija, geofizika),
yra pateikti patikslinimai ankstesnéms siliiro biostratigrafinéms skaléms bei
pateiktos pirmosios pasaulyje kiekybinés ciklostratigrafinés konodonty pale-
oekologinés dinamikos analizés, kurios leido geriau suprasti pasirinkty siliiro
periodo jvykiy ir kity laikotarpiy chronologija bei geologiniy ir paleobiologi-
niy pokyc¢iy mechanizmus. Be to, Siame darbe atskleisti Ireviken biojvykio
konodonty iSmirimo selektyvumo désningumai patvirtina svarby okeanografi-
niy atviro (gilaus) vandenyno perturbacijy ir mazg juros lygio pokyciy vaid-

menj Siame radikaliy aplinkos poky¢iy epizode.

1.2. Makroevoliuciniai ir makroekologiniai paleontologinio metrascio

tyrimai

Evoliucijos teoretikai dazniausiai apibrézia evoliucijos procesa kaip
»geny dazniy pokycius populiacijose®. Taciau, toks poZiiiris nors ir néra netei-
singas, yra nepilnas ir daugeliu atzvilgiu ribotas, nes nepaaiskina kity hierar-
chiniy lygmeny biologingje organizacijoje vaidmens evoliucinéje dinamikoje
(Eldredge 1985). Taigi, vien tiktai mikroevoliucinis geny jsitvirtinimo popu-
liacijose modelis yra neadekvatus gyvybés istorijos supratimui, dé¢l to, kad re-
miantis Sia prieiga ignoruojamas naujy filogenetiniy linijy atsiradimas, jy is-
nykimas ir diferencijuotas iSgyvenimas, kuris ir formuoja ilgalaikes evoliuci-
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jos kryptis, keisdamas biotos taksonomine sudét] (Williams 1992). Genai,
kaip ir visi kiti gyvy organizmy atributai, patys yra evoliucijos proceso rezul-
tatai ir be to jie néra vieninteliai informacijos perdavimo tarp organizmy karty
agentai. Be jy egzistuoja ir hormoniniai ir kiti motininiai efektai gyviinuose ir
augaluose (epigenetika sensu lato), mokymasis pamégdziojant pas dauguma
stuburiniy, simbolinis perdavimas (pvz. kalba gentyje Homo) ir kt. (Bickerton
2009; Maynard Smith and Szathmary 1998; Mousseau and Fox 1998). Kita
silpnoji vieta ,,populiacinéje genetingje* prieigoje evoliucijos supratime yra
ta, kad ji priima atrankos procesus, kaip iSoring¢ nepriklausomg funkcija
(Levins and Lewontin 1987). Tuo tarpu $iuo metu jau yra tvirtai Zinoma, kad
organizmai patys aktyviai keicia savo geologing ir ekologine aplinkg (kartais
adaptyviai, o kartais ir nenusp¢jama linkme), ir tokiu biidu modifikuoja juos
pacius (ir dar svarbiau — jy palikuonis) ateityje veiksianius evoliucinius
veiksnius — t.y. jie vykdo ,,ekosistemy inzinerija“ bei su ja susijusia ,,niSy
konstrukeija“ (Erwin 2008). Pakeista aplinka islieka per daugelj organizmy (ir
netgi riiSiy) karty (kaip pvz. stabilesni globaltis deguonies ir fosforo ciklai,
susidarg dél gyviny bioturbacijos atsiradimo kambro periode, iSliko iki Siol,
pragjus daugiau nei pusei milijardo mety (Boyle et al. 2014)), tokiu budu pa-
keisdama $iy biologiniy struktiiry tolimesng evoliucing eigg. Taigi, geologija
yra tokia pati svarbi ir ne tik vedancioji (dazniausiai suprantama kaip nepri-
klausoma) bet ir interaktyvi komponenté evoliucijos teorijoje kaip ir genetika.
Sio fakto supratimas savo ruoztu reikalauja geresnio biologiniy ir geologiniy
procesy biidingyjy veikimo masteliy paZinimo norint sudaryti adekvacius,
daugelj milijony mety trunkancius pokyc¢ius aprasancius modelius ir teorijas.
Svarby vaidmenj kuriant hierarchine prieigg turéjo generalizuotos
»evoliucijos vienety” ir ,atrankos lygmeny*“ koncepcijos sukiirimas (Gould
and Lloyd 1999; Lewontin 1970). R. Lewontin‘as i§grynino Ch. Darwin‘o ar-
gumenty logikg ir pateiké (aksiomines) salygas, kurias patenkinus, nagrinéja-
mi vienetai jy populiacijoje (placigja ir hierarchine prasme (McShea and
Brandon 2010)) gali patirti evoliucijg: 1) individai turi skirtis fenotipiniais
bruozais, kuriy déka jie sgveikauja su aplinka; 2) skirtingi fenotipai turi turéti
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nevienodas iSgyvenimo tikimybes; 3) turi egzistuoti fenotipiniy pozymiy pa-
veldimumams tarp protéviy ir palikuoniy (t.y. igyti prisitaikymo skirtumai turi
biti paveldimi) (Lewontin 1970). Kertinj vaidmen;] i§vystant hierarching evo-
liucijos teorijg turéjo N. Eldredge‘o ir S. J. Gould‘o pateikta ,,pertraukty pu-
siausvyry* teorija, kuri teigeé, kad didzioji dalis evoliuciniy poky¢iy jvyksta
ruSiadary metu, ir tai, kad dauguma riisiy egzistuoja milijonus mety trunkan-
giame morfologiniame sastingyje arba stazéje (Eldredge and Gould 1972)[ Sis
pertraukty pusiausvyry evoliucinis désningumas (o taip pat atsitiktinio morfo-
loginio klaidZiojimo poky¢iy pobudis) yra pati daZzniausia viduraSiniy pokyc¢iy
moda, tarp visy gerai uzdokumentuoty stratofenetiniy laiko eiluciy atvejy
(Hunt 2007). Ilgalaikiy anagenetiniy morfologiniy pokyc¢iy trendai (klasikiniai
»filetinio gradualizmo* atvejai) irgi yra aptinkami, taciau jie yra ganétinai reti
(Geary et al. 2010). Taip pat, pertraukty pusiausvyry désningumas yra stipriai
palaikomas apjungty populiaciniy genetiniy-ekologiniy evoliucinés dinamikos
modeliy rezultaty, kurie nurodo, kad epizodiska divergencija susijusi su kla-
dogenezés jvykiais turéty dominuoti parapatriniy riiSiadary metu (Gavrilets
2004)]. Sis atradimas priverté perzitiréti ilgalaikiy kryptingy pokyéiy mecha-
nizmus. Jeigu didzioji dalis pokyCiy koncentruojasi ties kladogenezés jvy-
kiais, bei daugumos kladogenezés jvykiy metu vyksian¢iy morfologiniy poky-
¢iy kryptys yra atsitiktinés ilgalaikiy pokyc¢iy atzvilgiu, tuomet uz ilgalaikius
trendus turi buti atsakingas aukStesnio hierarchinio lygio rii§iy atrankos proce-
sas, kuriam gali biiti svarbiis visiskai kiti (organizmy ir kity lygmeny) pozy-
miai nei organizmy lygio natiiraliajai atrankai (Stanley 1975). RuSiadaros Sia-
me reiSkinyje yra matomos kaip ,,eksperimentavimo® procesas, kuris yra pa-
naSus ] mutacijas organizmy lygmenyje, o rii§iy atranka bei ,,filogenetinis
dreifas* (atsitiktinis riSiavimas auks$tesniuose hierarchiniuose lygmenyse) yra
pagrindiniai ilgalaikiy morfologiniy trendy mechanizmai (Stanley 1979; Stan-
ley 1981). Aptarta koncepciné pazanga evoliuciniuose paleobiologiniuose ty-
rimuose (kuri netgi pelné ,,paleobiologinés mokslo revoliucijos® varda
(Sepkoski and Ruse 2009)), paskatino evoliucijos teorijos pagrindy perzitréji-

mg bei makroevoliucijos kaip priezastinio (o ne epifenomenologinio) ir lygia-
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gretaus mikroevoliucijai proceso pripazinima (Gould 1980; Jablonski 2010).
Makroevoliucijos sagvoka pirmg karta buvo panaudota apraSant ilgalai-
kius evoliucinius pokycius J. Philiptschenko 1927 metais bei iSpopuliarinta R.
Goldschmidt‘o 1940 metais, kuris taipogi argumentavo, kad mikro- ir makro-
yra skirtingi evoliuciniai procesai (Hoffman 1989). Istoriskai taip susikloste,
kad makroevoliucijos terminas Siuo metu naudojamas apibidinti daugeliui
skirtingy koncepcijy. Tai gali buti neutrali sgvoka apibiidinanti ilgalaike
(geologiniuose laiko masteliuose vykstancig) konkrecios filogenetinés grupés
arba visos gyvybeés istorijg, jskaitant visus organizmy lygio arba rii§inés jvai-
rovés pokyc€ius. Makroevoliucijos terminas §ia prasme daznai naudojamas pa-
leobiologijoje (Marcot 2014; Peters et al. 2014), kaip ir neontologijoje
(Stuolaikiniy sistemy biologijoje)(Théze et al. 2011). Kita makroevoliucijos
termino prasmé gali biti: didelis pokytis, kuris atitinka naujo taksono, arba
sandaros plano atsiradima (Levinton 2001). Sia prasme makroevoliucija api-
biidinama tiesiog kaip terminas, apraSantis didelés amplitudés morfologing
transformacija. Tokiu biidu ji daZnai suprantama evoliucingje vystymosi bio-
logijoje (angl. evo-devo), kuri nagrin¢ja kokiu biidu vystymosi proceso per-
turbacijos nulemia esminius fenotipinius pokycius (Sommer 2009). Pirmosios
dvi makroevoliucijos prasmés yra apraSomojo pobiidZio. Jomis naudojantis
mes suprantame makroevoliucijg tiesiog kaip désninguma. Taciau, déka to,
kad per pastaruosius kelis deSimtmecius buvo geriau suprasta hierarchiné bio-
loginiy struktiiry sandara ir jos vaidmuo evoliucijoje, atsirado ir trecioji mak-
roevoliucijos termino prasmé: makroevoliucija — tai ,,désningumas ir procesas
kuris nulemia rasiy atsiradima, iSnykima bei i$likimg*“(pagal (Lieberman and
Eldredge 2014)). Sioje prieigoje (dar vadinamoje ,.taksonine“ (Eldredge
1979)) fokusiniai objektai yra riiSys, kurios nagrin¢jamos kaip ontologiniai
evoliuciniai individai apriboti laike ir erdvéje, o ne kaip abstrakcios reiskiniy
klasés (filosofine prasme), tokios kaip auksas, stalas ar knyga (Eldredge 1985;
Ghiselin 1974; Okasha 2006). Paskutinioji prasmé neapima visy evoliuciniy
poky¢iy diskusijos (taip kaip tai daro pirmosios dvi prasmeés). Taip yra d¢l to,
kad Sioje prieigoje nenagrinéjamas diachroninis pacios hierarchinés sandaros
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arba individualumo atsiradimas (pvz. kolonijinés struktiiros iSsivystymai
(Simpson 2011)) ir iSnykimas (pvz. ,,vézio* evoliucinés dinamikos pasekmes
daugialgsciams organizmams (Crespi and Summers 2005; Michor et al.
2004)) veikiant evoliucijai. Sie reiskiniai hierarchin¢je evoliucijos teorijoje
aptariami ,,didZiyjy peréjimy evoliucijoje* ir ,,individualumo evoliucijos* rub-
rikose (Buss 1987; Godfrey-Smith 2009; Maynard Smith and Szathmary
1998). Taciau, nors ,,makroevoliucija* trecigja prasme ir neapima visy evoliu-
cijos pasekmiy nagrin¢jimo, ji jgauna preciziskumo, kuris reikalingas mecha-
nistiniam evoliucijos proceso supratimui, vienu metu susitelkiant ties rasiy
lygio procesais. Terminas ,,makroevoliucija* Siame darbe yra naudojamas bii-
tent paskutinigja prasme.

Siuo metu tampriai susijusi su makroevoliuciniais tyrimais santykinai
nauja makroekologijos tyrimy programa. Makroekologijos koncepcija buvo
sukurta XX a. pabaigoje dviejy teoriniy ekology - J. Brown‘o ir B. Maurer*io,
kaip savarankiska tyrimy sritis, kuri turé¢jo apjungti biogeografija, paleobiolo-
gija ir sistematikg, su dazniausiai mazuose laiko ir erdvés masteliuose vei-
kianc¢ius biologinius procesus nagrin¢jancia ekologija, norint paaiSkinti raisiy
jvairoves struktiirg ir jos dinamikg (Brown 1995; Brown and Maurer 1989;
Maurer 1999). Vieno i§ $io mokslo kuréjy J. Brown‘o makroekologija apibré-
ziama kaip ,,neeksperimentinis, statistinis sarySio tarp rasiy populiacijy dina-
mikos ir jy tarpusavio sgveiky... bei [rGiSiy] atsiradimo, iSnykimo bei jy arealy
i§siplétimo ir susitraukimo... tyrimas“(Brown 1995). Tokia prieiga yra biitina,
del to, kad biologing jvairove formuojantys procesai stipriai priklauso nuo
nagrin¢jamo geografinio ir laiko masteliy. Pvz. egzistuoja keliy tipy risiy
skaiciaus priklausomybés nuo nagrin¢jamos teritorijos ploto priklausomybeés,
kurios pasizymi skirtingais kreiviy polinkiais — su staiausiu polinkiu tarp
skirtingo dydzio biogeografiniy provincijy (nes Siame mastelyje dominuoja
evoliuciniai (riiSiadary ir iSnykimy) riiSiy skaiciaus kontrolés mechanizmai) ir
nuozulniausiu tarp jvairaus didzio vietoviy biogeografiniy provincijy viduje
(nes Siame mastelyje dominuoja beveik nevarzomos migracijos procesai) (p.

277 (Rosenzweig 1995)). IS kitos pusés, netgi mazo masto eksperimentuose
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arba stebéjimuose galima padaryti klaidingas iSvadas dél nepilno sgveikaujan-
¢1y risiy reprezentatyvumo. Seniai yra Zinoma, kad dvi konkuruojancios ri-
Sys (A ir B) negali egzistuoti toje pacioje niSoje, nes viena i$ jy bus pasalinta
(,,Gauze principas®), taCiau jei esamoje bendrijoje atsiranda trecia konkuruo-
janti del ty paciy resursy riisis (C) ir galios santykiai tarp trijy risiy yra net-
ranzityviis (B>A, C>B, A>C), tuomet jos visos trys gali egzistuoti neapibréz-
tai ilgai (May and Leonard 1975). Be to, netranzityvumas irgi gali varijuoti
savo budinguosiuose erdvés masteliuose kas priklausomai nuo situacijos, gali
pasireikSti  kokybiskai skirtingais tarpriiSinés konkurencijos rezultatais
(pasalinimu arba koegzistavimu) (Laird and Schamp 2008). Taigi, eksperi-
mentiniai trumpalaikiai, mazus plotus nagrinéjantys ekologiniai (ir evoliuci-
niai) tyrimai turi maza aiSkinamaja galig norint suprasti makroevoliucinius ir
biogeografinius reiskinius.

Paleontologiné medZiaga, pagal savo prigimt] puikiai tinkama makroe-
kologiniy klausimy sprendimui. Pvz. paleontologinés ir neontologinés takso-
ny dazniy laiko eilutés i3 prigimties atspindi skirtingus reiskinius. Siuolaikiniy
organizmy laiko eilutés, kurios biina sukonstruotos vykdant populiacijy moni-
toringa, daugiausiai atspindi erdviskai lokalius procesus, tokius kaip pvz. vi-
durtiSiné (vykstanti tarp tos pacios riiSies organizmy) konkurencija ar tarpriisi-
né pléSra. Tuo tarpu paleontologiniai pavyzdziai pasizymi laiko suvidurkini-
mo efektais — taigi atspindi daugelio Simtmeciy vidurking ekosistemos biise-
ng, kuri yra apsprendziama ilgalaikj poveikj turiniy regioninio masto
(daugiausiai abiotiniy) procesy. Netgi pries placiai jsitvirtinant makroekologi-
jos koncepcijai, kai kurie paleontologai, norédami pabrézti minétaja paleonto-
loginés tyrimy medziagos savybe, siiilé paleoekologijos mokslg pervadinti j
makroekologija, pagal analogijg su makro- ir mikroevoliucija (Miller 1993).
Siame teiginyje slypi daug tiesos, tadiau paleoekologija tyrinéja ir autekologi-
nius iSnykusiy organizmy aspektus (pvz. jy biomechanines galimybes), kurie
néra priskirtini prie statistiniy didelio masto désningumy, kurie yra tiriami
makroekologijos. I§ kitos pusés, makroekologiné informacija gali biiti iSgauta
ir 1§ Siuolaikiniy riiSiy erdvinio, filogenetinio ir kitokio tipo pasiskirstymo.
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Tiesiog paleontologiné fosiliniy organizmy erdvinio ir laikinio pasiskirstymo
informacija gali suteikti jzvalgas apie procesus, veikianc¢ius platesniame laiko
masteliy intervale.

AStuntajame XX. a. deSimtmetyje 18¢jo keletas kertiniy tyrimy
(formuojant makroevoliucines ir makroekologines prieigas), kurie buvo pa-
remti taip vadinamu MBL (akronimas nuo angl. ,,Marine Biology Laborato-
ry*) modeliu (Huss 2009), kuris imitavo kladogeneting ir fileting evoliucija
kaip Markovinj taksony ,,gimimo-mirties* bei viduri§iniy poky¢iy procesa,
tokiu biidu pasalinant 18 lygties atrankos vaidmenj ir testuojant tai, kaip atro-
dyty filogenijy geometrija ir fenotipy pasiskirstymas filogenijoje esant sto-
chastinei makroevoliucijai (Raup and Gould 1974; Raup et al. 1973). Tokio
tipo skaitmeniniai modeliai buvo jkvépti pusiausvyros ,,saly biogeografijos*
teorijos atsiradimo teorinés ekologijos srityje (Sepkoski 2012), kuri mode-
liuoja biotos taksonoming sudét] kaip stochastinj sgrankos procesa, valdoma
»salos® ploto, budingyjy iSmirimy ir imigracijos grei¢iy, atstumo iki
»kontinento* o taip pat kontinentinio rii$iy rezervuaro dydzio (MacArthur and
Wilson 1967). Vienas i§ svarbiausiy ankstyvojo stochastinio makroevoliucijos
modelio tyrimy rezultaty buvo — tai, kad stochastiSkai sugeneruoty filogenijy
jvairoves pokyciai buvo labai panas$iis ] empiriSkai aptiktus paleontologiniame
metrasStyje désningumus (Gould et al. 1977). Nors véliau ir buvo parodyta,
kad atliktos skaitmeninés modelio realizacijos turéjo neteisingg parametry pa-
rinkimg, lyginant su realiomis kladomis (Stanley et al. 1981), jis suteiké biida
filogenijy nuliniy modeliy kiirimui, bei paskatino naujy stochastine dinamika
paremty makroevoliuciniy-makroekologiniy teorijy, tokiy kaip pvz. S. Hu-
bell‘io ,,vienijanti neutralioji biodiversifikacijos ir biogeografijos* teorija, at-
siradimg (Bokma et al. 2014; Hubbell 2001; Hubbell 2005).

Atsitiktinumo, arba atvirksciai, selektyvumo, vaidmens makroevoliuci-
joje klausimas yra centrinis pagal savo reikSme biologijos moksle, nes jis pa-
lie¢ia galutiniy priezasciy (sensu (Mayr 1961)) biologiniy strukttiry atsiradime
santykiy bei evoliucijos proceso numatomumo laipsnio problemas. Yra kele-

tas budy, kaip mes galime surasti priezastinius rysius tarp stebimos rasiy dife-
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rencijuotos sékmeés bei faktoriy, kurie ja nulémé. Makroevoliuciniy procesy
budingieji laiko masteliai daZniausiai apima intervalus nuo tukstanciy iki Sim-
ty milijony mety, todél eksperimentinés manipuliacijos (struktiiry pasalinimas
arba mutavimas, individy perkélimas | nebudingas aplinkas ir pan. (Pigliucci
and Kaplan 2006)), kurios daZznai naudojamos organizminiy struktiiry adapta-
cinéms hipotezéms tikrinti, Siame kontekste bus neefektyvios (pakeitus pozy-
miy bisenas riiSyse mums neuZzteks laiko tam, kad pamatytuméme kokias pa-
sekmes tolimesniam rtsies iSgyvenimui arba naujoms risiadaroms turés per-
turbacija). Taliau, be tiesioginiy eksperimenty, egzistuoja trys prieigos, pa-
remtos stebéjimais ir modeliavimu, kurios kaip rodo praktika yra efektyvios
makroevoliucijos pazinime . Tai yra 1) skaitmeninés analizés, kuriy metu ga-
lima modeliuoti nagrinéjamy rasiy poZymiy reikSme diversifikacijoje, Zinant
a priori galimas fizines ty pozymiy turéjimo pasekmes; 2) filogenetinés anali-
z¢és, kuriy déka mes galime identifikuoti, kokia eiga vyko poZymiy pasikeiti-
mai, bei kokios buvo pozymiy istorines asociacijos su jvairiais aplinkos rezi-
mais, bei kaip tos pozymiy-aplinkos asociacijos nulémé makroevoliucing kla-
dy iSsiSakojimo eiga; 3) statistinés vienmatés ir daugiamatés regresinés anali-
z¢s, kuriy déka mes galime palyginti poZymiy asociacijas su uzdokumentuo-
tomis rusiadaromis bei iSnykimais (modifikuota pagal (Pigliucci and Kaplan
2006)). Taipogi, jmanomos visos i$vardinty prieigy makroevoliucijos tyri-
mams kombinacijos, pvz. tiesioginis iSmirimy selektyvumo modeliavimo re-
zultatas gali biuti palygintas su empiriniy duomeny daugiamaciy statistiniy
analiziy rezultatais (Bapst et al. 2012) [paskutinis i§ pateikty analiziy tipas yra
vadinamas ,,generalizuota paleontologinio metras¢io skaitymo priei-
ga“ (Sepkoski 2012)].

Empiriniai paleontologiniai tyrimai, kurie rémeési tre€iajg tyrimy strate-
gija (statistiniu palyginimu), parodé, kad makroevoliucijos metu atsitiktinis
ruSiavimas ir rusiy diversifikacijos selektyvumas turi savo biidinguosius besi-
kaitaliojancius laikotarpius, kurie pasireiskia skirtingais evoliucijos rezimais.
Kertiniame tyrime D. Jablonski‘s, tirdamas kreidos periodo pabaigos pilvako-
ju ir dvigeldziy moliusky genciy ir rasiy kohorty iSgyvenimo profilius, nusta-
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té, kad masiniy iSmirimy metu veikia kitokie selektyvumo veiksniai lyginant
su jprastiniais laikotarpiais — pvz. masiniy iSmirimy metu nebuvo svarbu kokj
lervy tipg (planktonotrofinj ar neplanktonotrofinj) turéjo nagrin€¢jamos gentys,
bet pvz. buvo svarbus genciy geografinis paplitimas, nepriklausomai nuo to
kokj paplitimg turé¢jo jas sudarancios rusys (taigi masiniai iSmirimai nebuvo
tiesiog jprastiniy evoliuciniy rezimy suintensyvejimo laikotarpiai) (Jablonski
1986a).

Bendru atveju, masiniai iSmirimai buvo pripazinti, kaip atskira evoliuci-
niy (ir geobiologiniy) reiskiniy klasé devintajame XX a. deSimtmetyje po ei-
lés tarpdisciplininiy atradimy, kurie pateiké stiprius jrodymus, kad vienas i$
Zinomiausiy iSmirimy jvykiy — K-Pg (kreidos-paleogeno) ribos masinis iSmi-
rimas, buvo sukeltas globalaus masto katastrofinio jvykio — Zemés susidirimo
su asteroidu (Raup 1987a). Paleontologiniai jrodymai buvo paremti iSmirimy
intensyvumy apskaiciavimu (remiantis Sepkoski‘o jliriniy organizmy Seimy
traktatu), kuriy déka statistiSkai buvo iSskirti ,,penki didieji* masiniai i$miri-
mai (ordoviko-siliiro, devono pabaigos, permo-triaso, triaso-juros, kreidos-
paleogeno), Siuo metu sulaukiantys daugiausiai tyrimy démesio i§ paleontolo-
gy (Raup and Sepkoski 1982). Tuo tarpu j astronoming iSmirimo varomyjy
mechanizmy prigimtj nurodé geocheminiai tauriyjy metaly (P¢, Ir) koncentra-
cijy giliy aplinky nuosédose tyrimai, akomponuoti asteroidiniy smiigiy mode-
liavimo rezultatais, bei alternatyviy hipoteziy paneigimu (Alvarez et al. 1980).

Nuo to laiko jvyko didelis progresas makroevoliuciniy tyrimy lauke.
Siuo metu yra manoma, kad masiniai imirimai yra heterogenikas staigaus
biologinés jvairoves sumaze¢jimy jvykiy miSinys (Bambach 2006). Taipogi,
remiantis jlriniy organizmy genciy stratigrafiniy paplitimo intervaly skaitme-
nine analize ir modeliy palyginimu, nustatyta, kad iSmirimo jvykiai tur¢jo
koncentruotis trumpuose impulsuose, o ne buvo atsitiktinai arba tolygiai pasi-
skirste laike (Foote 2005). Tokiu biidu, masiniai i§mirimai veikiausiai sudaro
impulsiniy koncentruoty makroevoliuciniy jvykiy galutinius intensyvumo
spektro narius. Taciau, remiantis jrodymais (pvz. anksc¢iau minétas Jab-
lonsk‘io tyrimas) — intensyvumas yra ne vienintelis masinius iSmirimus i$ski-
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riantis makroevoliucinis bruozas (Foote et al. 2007).

Galutinés masiniy iSmirimy priezastys dazniausiai siejamos su giliaisiais
Zemés geodinaminiais (mantijos konvekcijos) bei astrofiziniais (saulés siste-
mos ir galaktiniais) procesais, kurie savo ruoztu veikiausiai yra periodiski lai-
ko atZzvilgiu pagal savo poveikio biotai stiprumg (Lieberman and Melott 2012;
Melott and Bambach 2014; Raup and Sepkoski 1984). Manoma, kad Sie me-
chanizmai nulemia vandenyny ir atmosferos biisenas, kuriy pasikeitimai daz-
niausiai apsprendzia konkrec¢ias iSmirimy priezastis (McLaren 1986). Taciau
pries keliolika mety buvo pateikta eilé teorijy, kurios aiSkino masinius i$miri-
mus kaip neiSvengiamg vidinés struktiiriSkai nestabilios biosferos dinamikos
pasekme, kuri savo ruoztu pasizyméjo saviorganizuojanciu kritiniu elgesiu,
kuris numato epizodiSka ekosistemy kolapsa netgi nesant stiprioms iSorinés
(biotos atzvilgiu) perturbacijoms (Newman and Palmer 2003). Kaip rodo gau-
stis paleontologiniai ir neoekologiniai jrodymai, tokio tipo grynai vidinés eko-
loginés dinamikos nulemiami i$mirimai yra labai mazai tikétini (Plotnick and
Sepkoski 2001). Nors pvz. egzistuoja jrodymai, kad regioniniy ekosistemy
struktlira (matuojant ja pagal Siy ekosistemy trofiniy tinkly topologija) turéjo
jtakos dinozaury rasiy iSgyvenamumui stipriy iSoriniy aplinkos perturbacijy
metu jas nugesinant arba atvirksciai skatinant neigiamus jy efektus, kaip tai
atsitiko K-Pg masinio iSmirimo metu (Mitchell et al. 2012).

Imanomi masiniy i$mirimy mechanizmai neuZzsibaigia kg tik i§vardinto-
mis priezastimis. [reviken’o jvykis, kurio savybés buvo aptartos ankstesniame
skyrelyje, bei kuris yra nagrinéjamas Siame darbe (tiriamojoje dalyje), spren-
dziant i§ L. Jeppsson‘o pateikto aplinkos poky¢iy modelio (Jeppsson 1997,
Jeppsson 1998), buvo ketvirtojo (pagal galutines priezastis) tipo masinis iSmi-
rimas (2 pav.). Sio biojvykio varomasis mechanizmas buvo saviorganizuojanti
vandenyny-atmosferos-biotos-nuosédy sistema su akcesorine periodiniy Mi-
lankovi¢iaus klimato perturbacijy reikSme. Per¢jimai tarp ,,primo* ir
»sekundo® epizody (arba kai kuriy autoriy vadinamy ,humidiniy®“ ir
»aridiniy“ epizody (Calner 2008)) jvykdavo esant greitiems kritiniams peréji-

mams, dél staigaus CO, iSlaisvinimo i§ vandenyny (kurie ,,primo* epizody
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metu budavo persotinti Siomis dujomis), arba atvirkS¢iai dél atmosferos nu-
skurdinimo Siomis dujomis (,,sekundo* epizody metu), kas sukeldavo aplede-
jimus ir su jais susijusius vandenyny cirkuliacijos pokycius. Jeigu Sis modelis
yra teisingas paaiSkinant daugelio taksony Zut] ankstyvajame siltire, tuomet
pagrindinis veiksnys Siame biotos nunykime buvo autonominé iSoriniy lakiyjy
zemés sfery dinamika (o ne tektoniniai arba astroniminiai procesai). Taciau,
iki Siol paskutiniyjy veiksniy galima rolé néra paneigta. Ireviken‘o iSmirimo
metu, Siek tiek pries ji ir po jo vyko dideli jiiros lygio pasikeitimai (Loydell
2007), kurie gal¢jo buti nulemti tektoniniy poky¢iy. Taip pat prie§ nagrinéja-

Endogeninés

Egzogeninés

Jakiyjy“ Zemés sluoksniy Biosferinés
Astrofizikinés Nesuderinamy
. - ekologiniy
Artimy supernovy sprogimai strategiiy
Kometiniai ir asteroidiniai smugiai - L atsiradimo nulemtos
; _—_ o aviorganizuojancios krizés
Gama spinduliy zybsniai vandenyny -
Giliosios geodinaminés| |atmosferos - nuosédy
sgveikos

Superkontinenty susidarymas nulemtos osciliacijos Saviorganizuojantis

o Trapmlsrnagmatzmas kritinis evoliucinés
Geomagnetinio lauko susilpnéjimas ir ekologinés

Batimetriniai ir vandenyny cirkuliacijos dinamikos elgesys
pokyciai dél ploksciy tektoniniy perturbacijy

2 pav. Masiniy iSmirimy klasifikacija pagal jy galutinius (priezastingumo atzvilgiu (Mayr
1961)) mechanizmus (modifikuota ir papildyta, pagal (McLaren 1986)). Siame sarase nuro-
dyti ,,grynieji* mechanizmai, taciau jmanomos (ir daznai nagrinéjamos) jvairios $iy varomy-
ju mechanizmy kombinacijos tyriant konkre¢ius masinius iSmirimus. Astrofiziniai mecha-
nizmai: artimy supernovy sprogimai (Schindewolf 1954); susidirimai su stambiais kosmi-
niais kiinais (asteroidais, kometomis) (Alvarez et al. 1980); artimi aukStos energijos gama
spinduliy Zybsniai (Melott et al. 2004). Giliosios geodinaminés priezastys: epikontinentiniy
jury ploto sumazéjimas dél superkontinento susidarymo, pakeiciant aplinkos laikomaja geba
rusiy skaiciaus atzvilgiu (Schopf 1974; Simberloff 1974); ploksciy tektoniniy procesy nu-
lemti Zemés topografijos (ir batimetrijos) poky¢iai, kurie nulemia klimato ir vandenyny cir-
kuliacijos pokyc¢ius (Sheehan 2001); mantijiniy pliumy sukeltas potvyninis (trapinis) mag-
matizmas (Kerr 1998; McLean 1985); globalaus geomagnetinio lauko susilpnéjimas, polis-
kumo reversijy metu (Raup 1985). Endogeninés biosferinés priezastys: nesuderinamy ekolo-
giniy strategijy iSevoliucionavimas tampriai susijusioje biotoje (Kalandadze and Rautian
1993); ekologiniy saveiky saviorganizuojantis kritinis elgesys — t.y. prigimtinis biosferos
dinamikos struktiirinis nestabilumas (Sol¢ et al. 1999). Endogeninés ,,lakiyjy“ Zemés sluoks-
niy priezastys: atmosferos, biosferos ir hidrosferos saviorganizuojantis elgesys, pasizymintis
klimato ir vandenyny cirkuliacijos biiseny poky¢iy autosvyravimais (Jeppsson 1997).
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ma i8mirimg jvyko didelis ir greitas klimato atSilimas, be to prie§ prasidedant
Seinvudzio apledéjimui klimatas buvo labai nestabilus (Lehnert et al. 2010).
Paskutiniai 1§ pateikty fakty yra kongruentiSki su L. Jeppsson‘o saviorgani-
zuojanciu ,,primo-sekundo‘ biiseny kaitos modeliu, kuris numato nestabilumo
laikotarpius, peréjimuose tarp skirtingy vandenyny konvekcijos mody.

Kaip ir daugelis kity masiniy iSmirimy Ireviken jvykis gali biiti priskir-
tas prie ,,preso-impulso® tipo iSmirimo. Pagal $ig iSmirimo teorijg, ilgalaikis
buveiniy nykimas dél klimatiniy arba kitokiy aplinkos poky¢iy yra sustiprina-
mas staigiy perturbacijy, | kg nurodo stipriausiy masiniy iSmirimy vienalaiké
asociacija su potvyniniu (trapiniu) vulkanizmu ir asteroidiniais smiigiais, nors
atskirai Sie veiksniai turéjo mazai jtakos iSmirimo intensyvumo padidéjimams
(Arens and West 2008). Ireviken‘o jvykis pagal jverCius buvo ganétinai trum-
pas geologiniuose laiko masteliuose (iki keliy Simty tiikstanciy mety trukmés)
bet ilgas ekologiniuose laiko masteliuose. Taciau, patys impulsiniai pokyciai
arba ,,datumai“ jvykdavo ganétinai greitai (Simtmeciy bégyje) (Jeppsson
1997), kas nurodo ; kompozitinj Ireviken’o iSmirimo mechanizmag: visy pirma
keiciantis klimatui, 1étai nyko buveinés, bei tuo pat metu epizodiskai jvykda-
vo ekosistemy produktyvumo kolapsai, kurie ir suduodavo ,,galutinj smiigj*
nualintoms ir fragmentuotoms rasims.

Paciy didziausiy masiniy iSmirimy metu (,,didziojo penketo*) prisitaiky-
mo skirtumai organizmy arba riiSiy lygyje turi kur kas mazesne reikSme¢ nei
»foninés* makroevoliucijos metu — iy masiniy iSmirimy metu dominuoja sto-
chastiSkumas taksony i§gyvenime (Benton 1996; Raup 1992). Netgi tuo atve-
ju, kuomet tam tikri poZymiai stipriai asocijuojasi su rusiy islikimu, jie daz-
niausiai nebiina susij¢ su didesne sékme jprastiniuose laikotarpiuose ir iSevo-
liucionuoje dél kity adaptaciniy priezas¢iy. Vienas 1§ pavyzdziy galétu biti
planktoniniai diatominiai dumbliai, kurie K-Pg masinio iSmirimo metu nuken-
téjo kur kas maziau nei pvz. foraminiferai. Kaip manoma, pagrindinis jy isli-
kima apsprendgs veiksnys buvo jy gebéjimas ilgai anabiozei (Kitchell et al.
1986), kuri jprastiniuose laikotarpiuose yra susijusi su periodiniu apvelingu

vandenynuose, kai jam prasidéjus diatominiai dumbliai i§gauna i§ dideliy gy-
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liy kylanc¢io vandens iStirpusj opalg savo kiauteliy statybai. Taigi, didziyjy
masiniy iSmirimy metu dominuoja atsitiktinis ir/arba Salutinio efekto iSgyve-
nimas (Gould 2002).

Masiniai iSmirimai pasizymi ne tik tuo, kad jiems jvykus sumazéja bio-
loginé jvairove, bet ir tuo, kad pasikei¢ia dominuojantys organizmai, ekosiste-
my struktira ir bendrai geobiologiniy procesy eiga. K-Pg masinio iSmirimo
metu kartu su nepaukstiskais dinozaurais nukentéjo ir daugybe kity filogeneti-
niy grupiy. Kai kurios 1§ jy buvo kertiniai komponentai globaliuose biogeo-
cheminiuose cikluose (pvz. anglies). Déka to, kad stratigrafingje riboje iSnyko
didzioji dalis kalcifikuojancio planktono (apie 90 %), o likusios riisys irgi pa-
tyré masinj individy mirtinguma, staigiai sumaz¢jo karbonatinio dumblo pro-
dukcijos greiciai. Pagal apskai¢iavimus, normalus planktono produktyvumas
ir i8tirpusiy karbonaty nusodinimas atsistaté praéjus netgi 50 tiikst. mety (Hsti
et al. 1982). Kito Tr-J masinio i§mirimo metu stipriai nukentéjo rifinés ekosis-
temos, o patys rifai ankstyvojoje juroje po Sio ivykio nesugebéjo pilnai atsi-
statyti ir buvo ypac reti (Erwin 2001). Turint omeny tai, kad rifai yra svar-
biausias ekosistemy tipas generuojant naujus taksonus ir bendrai biologines
inovacijas (Kiessling et al. 2010), jy beveik visiSkas iSnykimas tur¢jo strukti-
riSkai paveikti biosferos evoliucinj jvairoveés generavimo potencialg.

Masiniai iSmirimai taipogi paveikeé gyviny saveiky su substratu pobudj.
Galingiausiojo per visg istorijg P-Tr masinio iSmirimo metu sumazéjo fosili-
niy pédsaky jvairoveé bei jy daznis. Labiausiai nukentéjo elgesio tipai, kuriy
déka atsiranda pédsakai asocijuoti su giliuoju dumblo rausimu (pvz. Thalassi-
noides) — jie taipogi atsistaté véliausiai (Donovan 2009; Twitchett and Barras
2004). Manoma, kad toks diferencijuotas masinio iSmirimo poveikis elgesiui
susijusiam su endobentosine veikla (rausimo, nuosédy pavirSiy skabymo
maistui) buvo susijes su véliau buvusia ir netgi iki mazy gyliy iSplitusia van-
denyny anoksija (Twitchett and Wignall 1996). Nors ir kol kas nepakankamai
iStirta, taCiau toks tam tikry elgesio tipy laikinas iSnykimas ankstyvajame tria-
se tur¢jo turéti galingy pasekmiy globaliam anglies ir sieros ciklui. Endoben-

tosiné veikla sukelia virSutinio nuosédy sluoksnio aeracijg, organiniy junginiy
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bei pirito oksidacija, kas savo ruoztu mazina S ir C geologinio laidojimo grei-
¢ius bei praturtina jy oksidais vandenynus (Canfield and Farquhar 2009). Tai-
gi, P-Tr masinio iSmirimo metu ir po jo buvusios kelis milijonus mety daugia-
las¢iams nesvetingos aplinkos sglygos vandenyny dugne, nulémé organizmy
elgesio pasikeitimus, kurie, savo ruoztu griztamu rySiu turéjo paveikti nuose-
dy formavimosi bei klimatinius procesus.

Kaip rodo jiiriniy gyviiny genciy atsiradimy ir iSnykimy dinamikos sta-
tistiniai tyrimai, po masiniy iSmirimy atsiradusios gentys turéjo kur kas dides-
nj geografin] paplitimg ir su juo susijusig ilgesne trukme nei tos, kurios atsira-
do kity laikotarpiy metu. Taciau, $is désningumas buvo pastebétas tiktai po-
paleozoinéje biotoje, kas parodo, kad P-Tr masinis iSmirimas i§ esmes pakeité
makroevoliucinés dinamikos stiliy (Miller and Foote 2003). PanaSus désnin-
gumas buvo aptiktas A. Markov*o, kuris parode, kad po trijy masiniy i$miri-
my (ordoviko-siliiro, permo-triaso ir kreidos-paleogeno) SuolisSkai padidédavo
véliau atsirandanciy genciy viduting trukme (Markov 2001). Vienas 1§ galimy
makroevoliucijos dinaminiy biiseny pasikeitimo mechanizmy galéjo biiti eko-
sistemy struktiiros poky¢iai. Sie poky¢iai atsispindéjo santykiniy risiy dazniy
bendrijose tipiniy pasiskirstymy pasikeitime. Iki permo-triaso masinio i$miri-
mo ekosistemose santykiniai riiSiy dazniai pasiskirstydavo pagal geometrinj
désnj, tuo tarpu po to kai jvyko Sis masinis iSmirimas, pradéjo dominuoti eko-
sistemos, kuriose santykiniai risiy dazniai dazniausiai pasiskirstydavo pagal
log-normalyji arba Zipf*o désnj (Wagner et al. 2006). Po-paleozoinés ekosis-
temos tokiu biidu tapo sudétingesnés nei ankstesni jy analogai, nes retos riiSys
gyvenancios ekosistemose apibiidinamose log-normaliuoju arba Zipf‘o dés-
niais yra santykinai daZnesnés — taigi, tokiose ekosistemose btidavo maziau
dominanty ir jos budavo stipriau reguliuojamos nuo tankio priklausomy pro-
cesy (plésros, parazitizmo ir pan.) (Wagner et al. 2006). Taip pat svarbus
veiksnys trukmés padidéjimui buvo lokalios (alfa) jvairovés padidéjimas eko-
sistemose. Kaip rodo globaliy duomeny baziy tyrimai, ekosistemy sudétingu-
mas (matuojant riisiy skai¢iumi) teigiamai asocijuojasi su jose egzistuojanciy
genCiy trukme (Markov 2009). Dar vienas mechanizmas, kurio déka galéjo
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pailgéti vidutiné taksony trukmé jvykus masiniams iSmirimas — tai diferenci-
juotas ,,lakiyjy klady“ iSnykimas (t.y. ty taksony, kurie pasizym¢jo dideliais
diversifikacijos ir iSnykimo greiciais, ko rezultate jy jvairovés kreivés buvo
»Soklesnés®). Dazniausiai naujy taksony atsiradimo ir iSmirimo greiciai yra
koreliuoti, taciau esant dideliems santykiniams iSmirimo grei¢iams klada gali
greiciau pasiekti nulinés jvairovés lygj, kuris yra absorbuojantis sluoksnis (t.y.
J1 pasiekus, grupé negrijZtamai iSnyksta) (Lieberman and Melott 2013). Taigi,
masiniai iSmirimai (ypa¢ didziausieji) buvo biosferos taksonominés sandaros
stabilumg tolimesnés evoliucijos atZvilgiu diding veiksniai.

Masiniy iSmirimy efektai atsispind¢jo ne tik bendroje biosferos taksono-
min¢je sandaroje, bet ir palikdavo pédsaka biogeografingje jvairoves struktii-
roje ir regioniniame makroevoliucijos pobiidyje. IvykdZius Siuolaikiniy dvi-
geldziy genciy pries-atsiradimo kreiviy (taksony egzistuojanciy duotame laike
akumuliacijos eigos laike kreivés) analize, kuri parodo ar egzistuoja tam tik-
ruose laikotarpiuose nukrypimai atsiradimo greiciuose nuo standartinio pasto-
viy parametry eksponentinés diversifikacijos modelio, buvo nustatyta, kad is-
kart po K-Pg masinio iSmirimo jvyko nuolatinis riiSiadaros grei¢iy padidéji-
mas (Krug et al. 2009). Taipogi, Siame tyrime buvo nustatyta, kad didZiausia
pokyti diversifikacijos grei¢iuose patyre tropinése biogeografinése provincijo-
se aptinkamos dvigeldziy gentys. Taigi, po K-Pg ivykio tropiniai regionai jgi-
jo dar didesn¢ svarbg generuojant biologine jvairove. Masinio iSmirimo po-
veikis turéjo biti labai stiprus, nes per pastaruosius ~ 65 milijonus mety vyko
genciy uzimamy arealy pasikeitimai, dél jy migracijos ir plitimo tarp skirtingy
platumy (ekspansija  kitokias temperatiirines aplinkas). Taip pat pirminj bio-
geografinio makroevoliucinés dinamikos signalg tur¢jo paveikti ir ploksciy
tektoniniai biogeografija moduliuojantys efektai, tokie kaip pvz. Panamos sg-
smaukos atsiradimas, kuris nulémé Atlanto ir Ramiojo vandenyno atsiskyrima
ties pusiauju, kas performavo Sio regiono biogeografing struktiirg (Woodring
1966), Indijos judéjimas i Siaure ir susidiirimas su Azija, kuris perkélé dvigel-
dziy faunas i§ piety  Siaurés pusrutulj bei sumazino jy Selfing gyvenamaja
erdve, déka kolizinio kontinentinés plutos sutrumpéjimo (Tapponnier et al.
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1986). Sis atradimas parodo, stipry tradiciniy ,,pusiausvyriniy“ prieigy mak-
roekologijoje ir biogeografijoje ribotuma, kurios priima, kad nagriné¢jamos
(pvz. dabartinés) biotos riisiy jvairovés savybés gali biiti paaiskintos nuolatos
veikiancCio (taigi neistorinio) ekologiniy ir evoliuciniy jégy balanso. Masiniai
1Smirimai, kaip ir kiti vienetiniai istoriniai jvykiai, gali turéti jtakos netgi di-
dZiausio masto biologiniams désningumams, kas nurodo j diachroninio
(paleontologinio-filogenetinio-makroevoliucinio) biologiniy procesy paZini-
mo svarbg jvertinant biojvairovés palaikymo mechanizmus.

Vienas 1§ paciy jdomiausiy paleobiologijos mokslo atradimy makroevo-
liucijos srityje buvo J. Sepkoski‘o Seimy lygio juriniy organizmy taksonomi-
nés diversifikacijos ir iSmirimy grei¢iy faktorinés analizés déka atskleistos
trys ,,didziosios evoliucinés faunos*“ (,,kambro“, ,paleozojaus® ir
»Siuolaiking®), pagal jy makroevoliucijos pobiidZzio panasumg ir asociacija
laike (Sepkoski 1981). Remiantis $ia analize, Sepkoski‘s sukiiré apjungty lo-
gistiniy lygCiy sistemg paremtg ilgalaikio evoliuciniy fauny tarpusavio mak-
roevoliucinio pasalinimo modelj. Siame modelyje faunos skyrési joms biidin-
gais diversifikacijos greiciais bei maksimaliomis laikomosiomis aplinkos ge-
bomis — didziausius diversifikacijos grei¢ius bei maziausig laikomaja geba
tur¢jo ,,kambro* fauna, o maziausiais diversifikacijos greiciai ir didziausia lai-
komagja geba pasizyméjo ,Siuolaikiné* evoliuciné fauna. Pagal §j
(deterministin]) modelj, fauny tarpusavio pasalinimas yra neiSvengiamas o
masiniai iSmirimai, kurie modeliuojami kaip iSorinés impulsinio pobtdzio
perturbacijos, turi tiktai laiking, t.y. pereinamajj, pobiid] biologinés jvairovés
trajektorijy evoliucijoje (Sepkoski 1996). Taciau, vélyvesni tyrimai parode,
kad masiniai iSmirimai yra ganétinai svarbiis netgi Sioje logistingje ,,fauny pa-
keitimo* dinamikoje. Vykstant evoliucijai, kaip rodo analizés, atliktos atski-
roms taksonominéms grupéms, kurios sudaré ,,evoliucines faunas®, laikui bé-
gant skirtinguose taksonuose pasikeisdavo jy biidingosios makroevoliucinés
laikomosios gebos. Tie pasikeitimai jvykdavo didziyjy masiniy iSmirimy me-
tu. Kas dar jdomiau, kiekvienas toks pasikeitimas jvykdavo nenumatoma

kryptimi — taigi taksonai, kurie galéjo tapti dominantais (sprendziant i$ jy lai-
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komosios gebos) prie§ masinj iSmirimg, daznai prarasdavo savo pozicijas
biosferoje po jo (Alroy 2010). | ta pati désningumag nurodo ir kai kurie anksty-
vesni tyrimai. Brachiopodai ir dvigeldziai moliuskai, déka savo panasaus gy-
venimo budo ir funkcinés morfologijos (dvigeldziai filtratoriai), buvo mano-
ma, kad dalyvauja ilgalaikiame tarpusavio makroevoliuciniame paSalinime
(brachiopodai priklauso ,paleozojaus®, o dvigeldziai ,Siuolaikinei‘
»evoliucinei faunai®), kurj ,,pralaiméjo* brachiopodai. Tuo tarpu detalesné
analizé parod¢, kad pagrindiné brachiopody nuosmukio ir dvigeldziy jsigaléji-
mo priezastis buvo vienintelis Sias grupes stipriai paveikes permo-triaso masi-
nio i§mirimo jvykis (Gould and Calloway 1980).

Remiantis visais pateiktais jrodymais, akivaizdu, kad masiniai iSmirimai
yra iSskirtinai svarbus biotos evoliucijos veiksnys. Taciau, be masiniy iSmiri-
my bei bendry biojvykiy poveikio tyrimy, egzistuoja makroevoliuciniy tyrimy
programa nukreipta | gyvybés jvairovés augimo paaiSkinimg. Visg jvairoveés
evoliucijos modeliy spektrg galima biity suskirstyti j tris kategorijas: logisti-
nio pobiidzio (jvairové turi asimptoting ribg), neriboto augimo
(eksponentiniai, kurie priima, kad jvairovés augimas proporcingas pries tai
buvusiam jvairovés lygiui ir jiems giminingi (kaip pvz. adytivinis arba tiesi-
nio augimo)) ir atsitiktinio klaidZiojimo (priimantys, kad jvairovés padidéji-
mus ir nuosmukius nulemia daugybé tarpusavyje nekoreliuoty veiksniy, ir
jvairoveé kinta be jokios tendencijos) modeliai (modifikuota, pagal (Benton
1997)).

Pries tai, kai paleontologijos moksle buvo placiai priimtos evoliucinés
idéjos (t.y. iki XIX a. antrosios pusés), biologinés jvairové buvo suvokiama
kaip faktiSkai pastovi. Ch. Lyell‘is — geologinio uniformizmo id¢jos jtvirtinto-
jas, kuris teige, kad visi praeities procesai yra visiSkai analogiski dabarti-
niams, turéjo panasias (ne-evoliucines) paziiiras ir apie gyvybés raidg. Visi
jvairovés pasikeitimai buvo suprantami riisiy biogeografinio persiskirstymo
bei santykiniy dazniy (dominavimo pokyc¢iy) sviesoje (Gould 2002). Masiniai
iSmirimai, kuriy ,,pédsakus aptiko ankstyvieji paleontologai (kaip pvz. G.

Cuvier), pagal $ig koncepcija buvo paaiskinami didelémis stratigrafinémis
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spragomis — t.y. uolieny neuzdokumentuotais laiko intervalais (Jablonski
1986b). Si (pastovumo) idéja, po evoliucijos teorijos jsitvirtinimo, buvo nuge-
susi iki pat XX a. antrosios pusés, kuomet buvo sukurtas jau minétas MBL
stochastinis makroevoliucijos modelis, kurio kiir¢jai skelbé Lyell‘io nekryp-
tingy poky¢iy prieigos ,,renesansg‘ (Gould et al. 1977). Kaip ir buvo minéta —
véliau buvo paneigti realiy ir stochastiSkai sugeneruoty filogenijy panaSumai,
gyvybes (ar kurios nors klados) jvairovés istoring raidg ne kartg buvo stengta-
si paaiskinti kaip stochastiSkai pastovy kladogenezés procesa, kuris numato
Jvairoves teigiamus ir neigiamus svyravimus bei tendencingus poky¢€ius, kurie
néra nulemiami kaZzkokiy pastoviy tendencijy, kaip pvz. pokyciy aplinkoje
arba biotos kokybinése savybése (pvz. (Raup 1987b; Schopf 1979)). Kai kurie
»Zrynyjy‘ atsitiktiniy arba stochastiniy diversifikacijos modeliy Salininkai
netgi teige, kad masiniai iSmirimai ir didelés evoliucineés radiacijos yra viso
labo begalés tarpusavyje nesusijusiy bei pastoviai veikianciu su vienodomis
tikimybémis vyksmy suminis rezultatas (Hoffman 1989; Hoffman and Ghiold
1985). Pagal §j poziiirj, pokyciai jvairovés lygyje yra epifenomeniniai — t.y.
savaime nieko nereiskiantys. Minétasis modelis kaupiantis paleontologiniams
faktams bei vystantis teorijai, nejgavo plataus palaikymo (Sepkoski 1994).
Taciau, remiantis vélesniais biojvairoveés pokyc€iy fanerozojaus eone laiko ei-
luciy analizés rezultatais, buvo nustatyta, kad didzigja Sio eono dalj biologinés
jvairovés pokycCiai buvo neatskiriami nuo atsitiktinio klaidZiojimo
(autokoreliuoty atsitiktiniy pokyciy), iSskyrus paskutinius 50 — 75 milijonus
mety, kuomet buvo stebimas nuolatinis jvairoves did¢jimas (Cornette and Lie-
berman 2004).

Kita makroevoliucinés diversifikacijos modeliy klas¢ priima, kad biolo-
giné jvairové pasizymi neribotu augimu. Sis pozifiris jsitvirtino po Ch.
Darwin‘o nattiraliosios atrankos evoliucijos teorijos pateikimo, kaip tuo metu
dominavusio tikéjimo progresyvia diversifikacija bégant laikui atspindys
(Gould 2002). Ivairovés didéjimg geologiniame laike bei du didziausius masi-
nius iSmirimus (kurie matomi kaip laikini jvairovés nuosmukiai) nagrinéda-

mas Didziosios Britanijos paleontologing medziagg jau XIX a. viduryje jzvel-
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gé angly geologas J. Phillips‘as (Phillips 1860). Jo surasta jvairovés pokyciy
kreivé nebuvo tiesiog randamy tam tikrose perioduose iSnykusiy riisiy skaiciy
atspindinti diagrama — tai buvo modelis, nes Phillips‘as tg skai¢iy normalizuo-
davo pagal atitinkamy geologiniy formacijy storius, nes pvz. jaunesniy nuo-
guly (pvz. ,terciaro*) aptinkama Zymiai daugiau nei seniausiyjy paleozojaus
eros uolieny (Miller 2000).

Evoliucinio jvairovés did¢jimo jrodymai Siuolaikiniame kontekste pirmag
kartg buvo i$samiai iSnagrinéti J. Valentin‘o, kuris palygino trendus paleozo-
jaus, mezozojaus ir kainozojaus jiiriniy organizmy bendrijy sudétyje su takso-
nominés diversifikacijos jvairiuose ranguose (genciy, Seimy, biriy, klasiy ir
tipy lygmenyse) eiga (Valentine 1969). Uzdokumentuotas daugiau nei eilés
dydzio (~ 10 karty) genciy kiekio augimas mezo-kainozojuje buvo interpre-
tuojamas naujai atsiradusio ploks¢iy tektonikos mokslo Sviesoje — jvairoveé
didéjimas buvo aiSkinamas kaip istorinis jvykis — Salutin¢ Pangejos superkon-
tinento fragmentacijos pasekmé, didéjant biotos provincialumo lygiui bei rys-
kejant klimatiniams gradientams tarp platumy, kurie savo ruoztu tur¢jo suteik-
ti daugiau galimybiy alopatrinéms rtiSiadaroms bei regioninei ekologinei spe-
cializacijai (Valentine 1970). Nuo to laiko buvo pateikti argumentai, keliantys
abejones dél Sio biologinés jvairovés did¢jimo désningumo. Pokyciai jvairo-
vés lygyje fanerozojaus eone statistiskai patikimai koreliuojasi su atsidengian-
iy Zemés pavirdiuje atitinkamo amziaus uolieny klody plotu (Raup 1976).
Taigi, tikétina, kad Sis pokytis, bent jau i§ dalies, yra artefaktinis. Taciau, vie-
name sintetiniame tyrime (pakrik§tytame ,konsensuso straipsniu®, sensu
(Miller 2000)), kuriame buvo palyginti jvairios prigimties duomenys apie
jvairove (medianinis rasiy kiekis bendrijose, globali Seimy lygio jvairove, me-
dianiné ichnorisiy jvairoveé bendrijose ir kt.), buvo atskleistas visy Siy lokaliy
ir globaliy metriky pokycCiy panaSumas geologiniame laike, kas nurodé i pir-
minio evoliucinio signalo dominavimg duomenyse (Sepkoski et al. 1981).
Taigi, jvairovés didéjimas matomas jiiriniy organizmy paleontologiniame
metrastyje, veikiausiai néra netolygaus bandiniy €mimo potencialo pasekmé.

Viena i§ daugiausiai jrodymy pateikusiy bei aisSkinusiy jvairoveés didéji-
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ma kaip nuolatinj procesa (o ne tam tikry istoriniy jvykiy koincidentiSkumo
rezultatg) buvo M. Benton‘o globali visy paleontologiniame metraStyje Zino-
my klady Seimy lygio jvairovés pokyCiy analizé ir modeliavimas (Benton
1995). Siame tyrime buvo nustatyta, kad jiiriniy organizmy, sausuminiy orga-
nizmy ir suminé $iy dviejy grupiy kreive geriausiai aproksimuojama ekspo-
nentinio augimo modeliu. Vélesni §io autoriaus tyrimai rodé, kad geriausiai
eksponentin] augimo model; atitinka duomeny Saltiniai, kurie yra iSspresti iki
kuo Zemesnio taksonominio lygmens (geriausia riiSies), kas nurodo j galimg
aukstesnio lygio hierarching taksonominés jvairovés pokyciy kontrole (Lane
and Benton 2003). Remiantis S§iuo modeliu, biologin¢ jvairové auga dél to,
kad ji pati sukuria naujg ekologing erdve tolimesnei diversifikacijai, dél to,
kad kiekviena riiSiadara jveda aplinkg kei¢iancias inovacijas — t.y. naujus po-
zymius. Kuo didesnis esamy rtsiy skaic¢ius — tuo proporcingai didesné naujy
esminiy inovacijy atsiradimo tikimybé. Kai kurios inovacijos, kaip pvz. dau-
gialgstiSkumas arba gyvybés iSplitimas | sausumg, turéjo kur kas stipresnj
efektg nei kiti evoliucijos proceso sukurti reiskiniai, gyvybés jvairoves iSsiple-
timui (Knoll and Bambach 2000), kas nulemdavo epizodiskus jvairovés augi-
mo pagreitéjimus (atitinkamai ediakare-kambre bei siliire-devone). Sj evoliu-
cinio iSsiplétimo modelj taipogi palaiko analizés, kurios rodo, kad ekologiSkai
panasiy klady pakeitimas laike daZzniausiai néra susij¢s su jy tarpusavio kon-
kurencija dél resursy — taigi, didziausiuose laiko masteliuose ekologija (turint
omeny lokalias organizmy ir populiacijy sgveikas) pasizymi ribota svarba
jvairoves pokyciuose (Benton 1996; Benton and Emerson 2007).

Trecioji prieigy diversifikacijos modeliavime grupé remiasi prielaida,
kad bet kuriuo laiko momentu egzistuoja biologinés jvairovés limitas, o pati
diversifikacija 1étéja jvairovei artéjant prie Sio limito, didéjant iSmirimo grei-
¢iams, maz¢jant atsiradimo grei¢iams arba veikiant Siy dviejy parametry kom-
binacijai. Si makroevoliuciné prieiga atsirado kaip tiesioginis jau minétos
McArthur‘o-Wilson‘o saly biogeografijos teorijos i§plétimas visai Zemés bio-
tai geologiniuose laiko masteliuose. Kitaip nei saly biogeografijos teorijoje,

makroevoliuciniuose tyrimuose nagrinéjamos ne imigracijos ir lokalts bei lai-
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kini 18nykimai, bet koncepciskai kitas reiskinys — visas gyvybés diversifikaci-
jos procesas. Pirmasis gyvybés diversifikacijos pusiausvyrinj modelj iSvyste
D. Raup‘as, naudodamasis skaitmeniniu atsitiktinj bandiniy paémimg ir neto-
lygy 1vairaus amziaus tiriamy uolieny kiekj imituojanti modelj, jis parode, kad
per pastaruosius pus¢ milijardo mety jiiriniy organizmy jvairove gal¢jo biiti
apytiksliai pastovi (Raup 1972). Kaip jau buvo minéta, vélyvesni tyrimai (taip
pat ir minéto autoriaus) parode, kad vis dél to jvairoves didéjimas fanerozoju-
je yra tikras. Taigi, bent jau vienos fazés paprasciausias logistinis modelis ne-
gali apraSyti gyvybés jvairoves evoliucijos. Taciau, tai nereiskia, kad nuo tan-
kio priklausantys (pusiausvyra palaikantys) riSiadaros ir iSmirimo procesai
neturi reikSmés biotos diversifikacijoje.

Pionieriniame tyrime M. Rosenzweig‘as ir J. Taylor‘as iSanalizavo vély-
vojo ordoviko Kvebeko Nicolet River Valey vietovés bestuburiy jvairoveés
poky¢€ius, uzdokumentuotus 232 fosilingy sluoksniy sukcesijoje, atspindin¢io-
je apie 5 min. mety vykusig kaita, naudodamiesi ,,pagavimo — pakartotino pa-
gavimo* statistine metodika ruSiadary ir iSmirimy intensyvumams jvertinti. Jy
rezultatai rodo, kad pokyciai Siame laiko ir erdvés mastelyje geriausiai apra-
Somi konkurenciniy rii§iadary modelio, kuomet pradzioje atsiradimo greiciai
bina dideli, o véliau, artéjant prie jvairoves limito jie sulétéja (ir lieka ties ta
pacia reikSme ilgg laikg) dé¢l vis tankesnio niSy uzpildymo (prieSingai nei ge-
ografinés arba alopatrinés riiSiadaros metu, kai diversifikacijos greiciai tiesio-
giai néra suvarzomi esamo jvairovés lygio) (Rosenzweig 1995; Rosenzweig
and Taylor 1980). Taipogi, pusiausvyras jvairoveés makroevoliucinés dinami-
kos pobiidis buvo nustatytas i$analizavus Siaurés Amerikos kainozojaus eros
zinduoliy pirmy ir paskutiniy riisiy pasirodymy duomeny masyva. Taip pat,
kaip ir velyvojo ordoviko biodiversifikacijos metu, Zinduoliy jvairové buvo
regulivojama riisiadary tikimybiy sumazéjimo artéjant prie maksimalios jvai-
roves limito (Alroy 1998). Pusiausvyra makroevoliucine dinamika taipogi pa-
sizyméjo ir plésriyjy Zinduoliy biirio (Carnivora) atstovai neogeno periode,
kas nurodo j greitg stabiliy adaptaciniy zony (sensu (Simpson 1944)) uzpildy-

mg (Liow and Finarelli 2014). Ivairovés makroevoliucinés dinamikos pu-
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siausvyrumo savybés be visy Siy pavyzdziy buvo atskleistos nagrin¢jant ir ki-
tus 1$Snykusius taksonus (pvz. amonitus) bei analizuojant Siuolaikiniy organiz-
my molekuliniais duomenimis paremtas filogenijas (Rabosky 2013). Globa-
liame mastelyje — fanerozojaus eono jiriniy organizmy jvairovés dinamika,
kaip buvo neseniai nustatyta, irgi yra priklausoma nuo jvairovés lygio — t.y.
pasiZyminti pusiausvyrinés dinamikos savybémis keliolikos milijony mety
mastelyje, tuo tarpu pats pusiausvyros lygis kinta ilgesniuose laiko masteliuo-
se (Foote 2010).

Pastaryjy keliy deSimtmec¢iy makroevoliuciniais tyrimai, kaip galima
spresti 18 Sios apzvalgos, parode, kad biotinés diversifikacijos priezastys yra
labai sudétingos. PanaSu, kad nei vienas 1§ minétyjy ,,grynyjy* modeliy gerai
neapraSo globalios biotos dinamikos. Trumpesniuose laiko masteliuose (iki
keliy deSim¢iy milijony mety), mazesniuose geografiniuose regionuose (pvz.
kontinento dydzio provincijose) bei filogenetiSkai lokali (pvz. birio lygio)
makroevoliuciné dinamika daznai identifikuojama, kaip priklausanti nuo jvai-
rovés lygio (t.y. pusiausvyra). Tuo tarpu didZiausiuose erdves, laiko ir filoge-
netiniuose masteliuose, panasu, kad jvairové nors ir nereguliariai, bet auga.
Taciau pats augimas, kaip rodo naujausi standartizuotos bandiniy gausos at-
zvilgiu globalios jvairovés makroevoliucijos tyrimai, néra panasus | idealizuo-
ta eksponentinj augimg (ar kurj nors kita monotoniska augimg modeliuojantj
procesa) bei pasizymi gan dideliais svyravimais, susijusiais su masiniais iSmi-
rimais ir evoliucinémis radiacijomis (Alroy 2010; Alroy et al. 2008; Alroy et
al. 2001).

Tradicinés makroekologinés prieigos nagrinéja tai, kokiu biidu mes gali-
me suprasti, kokia yra ekologinés-,,ekonominés populiacijy, bendrijy ir re-
gioniniy bioty hierarchijos jtakg genealoginei organizmy, riisiy ir klady hie-
rarchijai (sensu (Eldredge 1989)). Sioje prieigoje priimama, kad egzistuoja
invariantiski laike ir erdvéje (t.y. ergodiski) kintamyjy sarysiai su aiskinamaja
rusine jvairove, panasis ] fizikos désnius. Tokiy universaliy kintamyjy (kurie
gali biiti pritaikyti bet kokiems organizmams) pavyzdziai yra organizmo ma-
s¢€, geografinis riiSies paplitimas, nagrinéjamos biotos uzimamas plotas, meta-
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bolizmo lygis (matuojant energijos sunaudojimo greitj), organizmy daugini-
mosi greitis ir kt. (Brown 1995; Rosenzweig 1995). Remiantis tradicine mak-
roekologine prieiga, nagriné¢jami rusiy jvairoves lygiai tam tikrose geografiné-
se vietoveése priimami kaip dinaminés pusiausvyros tarp vietoveés ploto, kity
regiony nuotolio ir evoliucijos proceso (kokybiSkai nevarijuojancio arba ma-
zai varijuojancio) rezultatas. Kaip pavyzdj galima pateigti platuminj biologi-
nés jvairoves gradientag — tendencijg didéti rusiy jvairovei, artéjant prie pu-
siaujo. Sis désningumas yra planetinio lygio, todél yra vienas i§ svarbiausiy
biotos bruozy, kuriy prigimt; aiSkinasi makroekologai ir biogeografai. Daugu-
ma hipoteziy, kurios ekology priimamos kaip tikétiniausios, tokios kaip dides-
nis evoliucijos greitis atograzose, didesnis prieinamos saulés energijos kiekis
Zemose platumose, arba didesnis tropiniy ekosistemy produktyvumas (Willig
et al. 2003), visos yra nelaikinés ir aiSkinancios §j désningumg kaip désnine
neiSvengiamybe. Taciau, paleontologiniai jrodymai atskleidzia sudétingesnj
vaizda, kuris rodo, kad platuminis gradientas nebuvo nuolatinis Zemés biotos
bruozas — jis yra aptinkamas tik kai kuriuose paleozojaus eros intervaluose bei
tik per paskutinius 30 milijony mety (Mannion et al. 2014). Taigi, ryskiausias
ekologinis désningumas veikiausiai yra evoliuciniy — istoriniy aplinkybiy re-
zultatas. Kaip buvo parodyta anks¢iau, epizodiniai jvykiai — tokie kaip masi-
niai iSmirimai, o taip pat ilgalaikiai trendai, gali visiems laikams pakeisti
makroevoliuciniy ir biogeografiniy procesy pobiidj. Taip yra d¢l to, kad Sie
poky¢iai ,,uzfiksuojami* biotos sandaroje, kuri pasizymi ilgalaikiu genetiskai
paremtu paveldimumu (netgi rasiy lygio poZymiai, neredukuojami iki orga-
nizmy pozymiy (pvz. geografinis paplitimas), yra paveldimi (Hunt et al. 2005;
Jablonski 1987)). Taigi, norit suprasti didelio mastelio procesus ekologijoje ir
biogeografijoje, reikia atsizvelgti ir | genealoginés (informacijg kaupiancios)
hierarchijos poveikj ekologinei (saveiky) hierarchijai. Siuo metu turima daug
jrodymy, kad galima bty teigti, jog istoriniai evoliuciniai suvarzymai (pvz.
filogenetinis niSy konservatyvumas) turi ypa¢ didelé reikSme apsprendziant

ekologine dinamikg (Futuyma 2010).
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Laikinius suvarZymus jtraukiantj j savo tyrimy programa moksla, kuris
aiSkina raiSinés jvairovés dinamikg erdvéje ir laike, pasiiilyta vadinti evoliuci-
ne makroekologija (Diniz-Filho et al. 2013). Esamas darbas remiasi kaip tik
Sia prieiga. Pagrindinis Sio darbo tiriamasis ir aiSkinamasis makroekologinis
veiksnys yra konodonty elementy gausumai bandiniuose (ir i§vestiniai para-
metrai — vidurkiai, dispersijos ir asimetrijos koeficientai), kuriy dazniai at-
spindi jy savininky gausumus. Remiantis juo (ir kitais susijusiais kintamai-
siais) buvo atliktos statistinés vélyvojo landoverio ir ankstyvojo uenlokio 34
konodonty rtigiy i§mirimy selektyvumo Irevikeno jvykio metu analizés. Siame
tyrime pirmg karta makroevoliuciniuose tyrimuose (autoriaus zZiniomis) buvo
parodyta, kad gausumo struktiira, kuri atsispindi konodonty gausos asimetri-
jos koeficiento ir gausos svyravimy spektro spalvos parametruose, turi reiks-
mingos jtakos rasiy islikimui stipriy biosferiniy perturbacijy metu. Sis atradi-
mas nurodo ] svarby ekosistemy ir populiacijy dinamikos pobtidZio vaidmen;,
kuris nulemia matuojamg gausos svyravimy struktiirg, vaidmenj nulemiant
rusiy iSlikimg. Taip pat pirma kartg, buvo pateikti jrodymai, kad konodonty
1ISmirimo selektyvumas buvo susij¢s su jy asociacijomis su palaidojimo sub-
strato pobiidziu, kuris nurodo, kad labiausiai nukentéjo atviro ir/arba gilaus
vandenyno aplinky raSys. Tuo tarpu kitas — przidolio epochos konodonty ele-
menty dazniy pokyc¢iy laike tyrimas, atskleidé ilgalaikiy astronominiy Milan-
koviciaus cikliSkumy poveikj Sios gyviiny grupés gausumo pokyc¢iams. Taipo-
gi, buvo nustatyta, kad ilgalaikiai konodonty kiekio svyravimai pasizymi mul-
tifraktaline struktira, kuri nurodo j daugialyge (t.y. hierarching) konodonty
ekologinés dinamikos kontrole (10*-10° mety laiko mastelyje), kai skirtingais
svyravimo periodais pasiZymintys veiksniai dauginamai sgveikauja tarpusavy-
je. Sie atradimai nurodo j lemiama globaliy mechanizmy jtaka lokaliems svy-
ravimams, matuojamiems paleontologinéje medziagoje ir atveria perspekty-
vas $iy mechanizmy iSsamiai analizei paleozojaus sluoksniuose, kas savo
ruoztu leis palyginti vélyvesniuose perioduose (neogene ir kvartere) gerai is-

tirtus mechanizmus (pvz. Milankoviciaus cikly moduliuojamy ledynmeciy) su
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kur kas seniau — paleozojaus eroje, veikusiais procesais, kurie yra nepalygina-

mai maziau iStirti.
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2 TYRIMU MEDZIAGA IR METODIKOS

2.1 Tyrimy medZziaga, geologinés aplinkybés ir situaciniai Zemélapiai

Siliiro periode pietiné dabartinés Siaurés Europos dalis buvo padengta
epikontinentine jura, kuri turi Baltijos Siliiro Baseino pavadinimg. Tiriamo
laikotarpio metu §is baseinas buvo iSsiplétgs ant Baltikos paleokontinento ir
turéjo tiesioging sgsaja su Reéjos paleovandenynu. Remiantis apjungtomis te-
ktoninémis-paleogeografinémis rekonstrukcijomis, Baltijos Siltro Baseinas
plytéjo 1 pietus nuo pusiaujo arba (priklausomai nuo laikotarpio) ties pusiauju
(Cocks and Torsvik 2005). Pati Baltijos sedimentacinio baseino raida siliiro
periode buvo nulemta konvergencinés tektonikos. Siltiro periode vystantis in-
tensyviam subdukcijos procesui vyko pietvakarinio Ryty Europos kratono
plutos lenkimas bei subdukcijos nulemta dinaminé mantijos apkrova, kuri ap-
sprendé Sio baseino iSsiplétimg j Siuolaikinius Siaurés rytus (Lazauskiene et al.
2002). Lietuvos pjuviai, kuriy medziaga buvo naudojama Siame darbe, apima
visas baseino aplinky (facijy) zonas, pradedant nuo priekrantés sebchy ir lagii-
ny (margaspalviai ir rausvi dolomitai) zonos, ir baigiant atviru ir giliu vande-
nynu, kurio juodos ir turtingos organine medziaga nuogulos pasizymi i$skirti-
ne graptolity gausa (Loydell et al. 2001; Paskevic€ius 1979; Paskevic€ius 1997).

Siame darbe buvo nagrinéjami trys siliiro periodo laiko intervalai, kurie
pasizyméjo dideliais geobiologiniai pokyciais: virSutinio landoverio — apati-
nio uenlokio, virSutinio uenlokio-pacios ludlovio apacios ir vidurinio bei vir-
Sutinio przidolio auksty. Visi duomenys, kurie buvo naudoti darbe buvo is-
gauti tiriant Lietuvos giliyjy greZiniy kerng. IS viso panaudoti septyniy grezi-
niy duomenys: Géluvos-99, Ledy-179, Butkiiny-241, Tvereciaus-336, Jacio-
niy-299, Viduklés-61, Sesuvio(Tauragés)-11. Konkretiis greZiniai ir jy kiekis
kiekvienam atskiram trijy laikotarpiy tyrimui buvo pasirenkami, atsizvelgiant
1 tyrimy tikslus. Nagrinéjant Ireviken‘o jvykj buvo pasirinkti penki greziniai,

kurie maksimaliai padengé visg konodonty biofacijy (paleobendrijy sensu
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(Brazauskas 1993)) spektra: Geluvos-99, Ledy-179, Butkiiny-241, Tvereciaus
-336, Jotioniy-299 (3 pav.). Sis jvairiy salygy aprobavimas yra reikalingas
kuo pilnesniam konodonty rii§inés jvairoves jtraukimui j iSnykimo selektyvu-
mo analizes bei tam, kad galima biity patikrinti hipotezes apie riisiy aplinkos
sasajy reikSme iSgyvenime masinio iSmirimo metu. Tiriant vélyvojo uenlokio
,»D1dZ13ja krize* arba Mulde‘s biojvykj déka to, kad tuo metu nukentéjo labai
mazas konodonty kiekis, nebuvo atliekami (kaip pvz. Ireviken‘o jvykio anali-
zés metu) statistiniai selektyvumo tyrimai. Sio tyrimo pagrindinis tikslas buvo

1vykio stratigrafinés chronologijos suvarZymas bei konodonty paleoekologi-
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3 pav. Geografiné ir paleogeografiné ankstyvojo Seinvudzio Ireviken‘o jvykio konodonty
iSmirimo selektyvumo tyrime naudoty greziniy padétis. (A) Laurusijos (Euramerikos) padé-
tis (adaptuota pagal (Cocks and Torsvik 2005)); (B) Greziniy pasiskirstymas Jaani regioni-

nio auksto konodonty biofacijy atzvilgiu (modifikuota pagal (Brazauskas 2004a)). [vairiy
spalvy dryziai nurodo konodonty biofacijy, i$skirty pagal dominuojancias rusis, geografine

padétj. Dryziy sukcesija i$ apacios j virSy kiekvienoje juostoje nurodo biofacijy pokycius
laike.
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Legenda: Konodonty biofacijos:
Jaros regioninio aukétol:l Dapsilodus obliquicostatus - Ozarkodina e. excavata -
J-LL denudaciné riba Panderodus recurvatus

Konodontu biofacii Pseudooneotodus bicornis - We. ta-O. fl
S riba d H -Panderodus unicostatus I:l suavdle o U?ns
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Sostiné l:l P. unicostatus I:l Denudaciné sritis

4 pav. Lietuvos Géluvos regioninio auksto konodonty biofacijy zemélapis (modifikuota pa-
gal (Brazauskas 2004Db)) ir tirty greZiniy iSsidéstymas.

nés dinamikos atskleidimas. Tam tikslui buvo pasirinkti du gr¢Ziniai, atspin-
dintys giliausias ir atitinkamai santykinai seklias aplinkas: Viduklés-61 ir Le-
dy-179 greziniai (4 pav.). Nagrinéjant vélyvojo przidolio konodonty gausos
dinamika, buvo pasirinkti irgi du gr¢Ziniai, atspindintys giligsias (iSorinés
rampos) ir seklesnes (vidinés rampos) aplinkas (pagal (Bickauskas and Mole-
naar 2008)): Sesuvis-11 ir Viduklé-61 greZiniai (5 pav.).

Ireviken‘o masinio iSmirimo selektyvumo tyrimo tikslams buvo i$nagri-
néti meéginiai su konodontais, kurie apima virSutinio landoverio Adavéres re-
gioninj aukstg (Pterospathodus celonni ir Pterospathodus amorphognathoides
lithuanicus zonos) ir uenlokio pacig apacig — apating Janio regioninio auksto
dalj (Pterospathodus amorphognathoides amorphognathoides zong ir apating
Kockelella ranuliformis zonos dalj) (pagal (Brazauskas 1993; Brazauskas et
al. 2004)). Adaverés regioninj aukstg sudaro Jiirmalos svita, kuriai yra buidin-
gos alsvai pilki ir juodi argilitai, ir Sven&ioniy svita, kuri yra sudaryta i§ Zals-
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Pav. 5 Lietuvos Jiros regioninio auksto konodonty biofacijy Zemélapis (modifikuota pagal
(Brazauskas 2004c¢)) ir tirty greziniy iSsidéstymas.
vai pilky argility ir molingy mergeliy (Lapinskas 2000). Jani regioninis auks-
tas sudarytas i$ trijy svity geografinés sukcesijos, pradedant nuo giliausios ir
baigiant sekliausia baseino dalimi: Rygos, Paprienio ir JoCioniy (Lapinskas
2004). Rygos svitai yra budingas juodas argilitas ir molingas mergelis, tuo
tarpu Paprienio svita yra sudaryta 1§ zalsvai pilky mergeliy ir mikrogrudés
molingos klinties, o JoCioniy svitai yra budingi rausvai pilki dolomitai
(Lapinskas 2000). Si litologijy svitose kaita nurodo j stiprius jiros lygio poky-
¢ius, kurie jvyko per¢jime tarp landoverio ir uenlokio bei kurie yra gerai do-
kumentuoti globaliu mastu (Loydell 1994). I$ viso penkiuose greziniuose, ku-
rie aprobuoja visas Lietuvoje aptinkamas baseino aplinkas, buvo iSanalizuota
konodonty dazniy informacija (surinkta A. Brazausko) i§ 137 bandiniy, kurie

buvo imami atitinkamose atkarpose kas 1,5 — 2 metrus: Géluvos-99 (26 meégi-
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niai), Ledy-179 (22 méginiai), Butkiiny-241 (27 méginiai), Tvereciaus-336
(26 meéginiai), Jo€ioniy-299 (36 meéginiai).

Mulde‘s masinio iSmirimo stratigrafinio ir paleoekologinio tyrimo metu
buvo iSnagrinétas stratigrafinis intervalas, atitinkantis virSuting Jaagarahy, vi-
sg Geluvos ir pacig apating Dubysos regioniniy auksty dalis. Pagrindinis de-
mesys buvo skiriamas Géluvos regioniniam aukstui, nes Sis laiko intervalas
atitinka Mulde‘s biotinj jvykj, poivykinj biotinj atsistatymg bei dvigubo tei-
giamo 4'"°C izotopinio ekskurso susidaryma ir nugesima (Calner et al. 2012;
Martma et al. 2005) — t.y. apimg visg geobiologinj jvyki ir grizimg prie nor-
malaus Zemés sistemos funkcionavimo. Géluvos regioninis aukstas vakari-
niuose Lietuvos pjiiviuose apima Siesarties ir Géluvos svitas, kurios pade atri-
botos nuo Rygos svitos Ancios pluostu. Siesarties svitai yra budingi pilki ir
juodi masyvis argilitai ir klintys, tuo tarpu Géluvos svita turi trilype struktiira,
kur apacioje yra biidingi zZalsvai pilki mergeliai, viduryje Zalsvai pilka mik-
rogriude klintis, o virSutingje dalyje vél pradeda dominuoti zalsvai pilkas mer-
gelis (Lapinskas 2000). Tuo tarpu rytinéje Lietuvos dalyje, ;1 Géluvos regioni-
nj aukStg apatinéje dalyje jeina BirStono svitos virSutiné dalis (Dotnuvos
sluoksniai), o virSutingje dalyje — Nevézio svita. Dotnuvos sluoksniai yra do-
minuojami Sviesiai pilky gniutuliniy detritiniy klin€iy, tuo tarpu NevéZio svita
yra sudaryta i§ pilky mergeliy su gniutuliniy klin¢iy lizdais ir tarpsluoksniais
(PaSkevicius 1997). Géeluvos svitos konodontai buvo tiriami Viduklés-61 gre-
Zinyje intervale tarp 1309 ir 1243 metry, paimant méginius vidutiniskai kas 1
m. Karbonatines storymes kertanc¢iame Ledy-179 greZinyje paleoekologiskai
buvo iSnagrinéti 53 anksciau atrinkti ir taksonomiSkai A. Brazausko atpazinti
konodonty meéginiai, kurie buvo surinkti intervale tarp 705 ir 603,4 metry
(atstumai tarp bandiniy ~ 1,9 m).

Vidurinio ir vélyvojo przidolio konodonty paleoekologinés dinamikos
laiko eilu¢iy tyrimy metu buvo nagrin€¢jamos Juros regioninio auksto
(virSutiné Ozarkodina remscheidensis eosteinhornensis zonos dalis ir visa
Ozarkodina remscheidensis remscheidensis konodonty zona) uolienos. Siam
tikslui pasiekti buvo iSnagrinéti dviejy greziniy konodonty (ir aplinkos indika-
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toriy) poky¢iai: Seduvio(Tauragés)-11 grezinyje buvo istirti 77 bandiniai, ku-
rie buvo paimti gylio intervale tarp 1118 ir 1005,4 metry (vidutiniskai kas
1,49 m); Viduklés-61 grezinyje buvo istirti 37 bandiniai gylio intervale tarp
1003 ir 933.7 m (vidutiniSkai kas 1,92 m). Nagrin¢jamose greziniuose ir duo-
tame intervale Jiiros svitos sudétis yra ganétinai monotoniska (ypac¢ vakarinia-
me Seduvio-11 greZinyje) ir dominuojama Zalsvai pilky mergeliy, kas jgalina
ilgalaikj ekologinés dinamikos nagrinéjima, nes iSkraipantys pirminj biologinj
signalg tafonominiai faktoriai (pvz. skirtingi sedimentacijos greiciai déka skir-
tingos litologijos) yra maziau tikétini. Taciau, tam tikros ilgalaikés tendenci-
jos sedimentacijoje Jiiros svitoje vis d¢l to aptinkamos. Remiantis sedimento-
loginiais ir ankstesniais konodonty bendrijy tyrimy duomenimis, nustatyta,
kad virSutinéje Jiiros svitos dalyje vyko sekléjimas ir tolydus peréjimas j kon-
tinentines devono periodo aplinkas (Brazauskas et al. 2004; PaSkevicius
1997). Seky stratigrafiniy darby metu buvo nustatyta, kad Jiiros svitg sudaro
paskuting (deSimtaja) [ketvirto lygio] sedimentacing seka siliro Baltijos ba-
seino vystymesi. Sio etapo metu baseinas susitrauké bei, déka padidéjusio ter-
igeniniy nuosédy prineSimo, sustojo karbonatiniy uolieny formavimasis
(Lazauskiene¢ et al. 2003). Ta patj sekléjimag rodo ir konodonty taksony domi-
navimo pokyciai stratigrafinése sekose. FEinant laiku j dabart] (tuo paciu ir
esamuose) pjiiviuose tampa vis daznesnés sekliavandenés konodonty rusys,
tokios kaip Ozarkodina ambigua ir Amydrotaxis praecox. Stratigrafinis dviejy
greziniy koreliavimas (6 pav.) buvo vykdomas naudojantis konodontais pa-
remta biostratigrafija, litologiniais pokyciais bei nagrinéjant trendus stabiliy
anglies izotopy reikSmése, kurios buvo panaudotos i§ kity autoriy ankstesniy
publikuoty darby (Kaljo et al. 2012). Tie patys duomenys apie 8'°C kaita bu-

vo panaudoti koreliacinése analizése, nagrin¢jant konodonty gausos dinamikg.
2.2 Bandiniy apdorojimas, konodonty elementy iSgavimas ir analizé
Déka to, kad konodonty elementai — dazniausiai randamos jy liekanos,

sudaryti i$ bioapatito, jy iSgavimas i$ supancios uolieny matricos gali biiti pa-
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Pav. 6 Stratigrafiné vidurinio ir virSutinio przidolio (Jiros regioninis aukstas) tyrime naudo-

ty greziniy schema. Juodi intervalai nurodo stebimus konodonty stratigrafinio paplitimo in-

tervalus. Vertikalios linijos nurodo stabiliy anglies izotopy santykio 8'°C ir natiiralaus gama
spinduliavimo kaita (anglies izotopai i$ (Kaljo et al. 2012)). Ozarkodina remscheidensis

remscheidensis konodonty zona pilnesniame Sesuvio-11 greZinyje buvo i$skirta pagal pir-
majj Sios riidies atstovy pasirodyma. Sios zonos apatiné riba Viduklés-61 grezinyje buvo
iSbrézta pasitelkiant litologiniy poky¢iy eigos, nattralaus gama spinduliavimo ir stabiliy
anglies izotopy analizg.
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siektas naudojant silpnas rtgstis (Green 2001). Daznai naudojamas metodas,
kai tirpinimui naudojamas vien tiktai riigSties tirpalas, kaip yra jrodyta, stip-
riai paveikia mazy fosfatiniy mikrofosijy iSlikimg bandiniuose, juose gali ne-
18likti ypa¢ mazy konodonty rusiy atstovy ir/arba jaunikliy liekanos (Jeppsson
et al. 1985). Uolieny su klintiniu cementu apdorojimui buvo naudojamas 10
% acto rugsties tirpalas, kuris konodonty elementy apsaugojimui buvo uzbu-
ferinamas tos pacios koncentracijos kalcio acetato tirpalu jpilant prie§ tai su-
naudoto méginiy tirpinimo metu tirpalo (apie 30 % nuo tiirio) (Jeppsson et al.
1999; Jeppsson et al. 1985). AnalogiSkai, uolieny apdorojimui, kuriy sudétyje
dominavo dolomito cementas, buvo naudojamas 10 % skruzdziy rugsties tir-
palas su atitinkamu kalcio metanoato sudéties tirpalu (skystoji liekana nuo
ankstesniu tirpinimy skruzdziy rugstimi) (Jeppsson and Anehus 1995). Tokio
tipo pavyzdziy cheminis apdorojimas sumazina korozinj riig§ciy poveikj ir
]galina iSgauti visy ontogenezes stadijy konodonty elementus.

Apdorojus uolieng riigstimis, neretai likdavo didelis kiekis netirpios lie-
kanos. Tuo atveju ji buvo apdorojama ~ 10 % vandenilio peroksido tirpalu
(60 °C temperatiroje), kurio déka buvo oksiduojamas organinés medziagos
cementas. Kai kuriais atvejais, ypa¢ sudétingai tirpstan¢ioms uolienoms, buvo
atlickamas pakaitomis vykdomas riig8¢iy ir peroksido pagrindu atlieckamas
uolieny apdorojimas. Uolieny bandiniy tirpinimo laikas svyravo nuo 5 dieny
iki trijy ménesiy, priklausomai nuo uolieny sudéties ir tirpinimo procediiry
skaiciaus.

Antrame uolieny tirpinimo liekany apdorojimo etape, smelio, aleurito ir
molio frakcijos buvo pakartotinai nudumblinamos ir dziovinamos, kas skatin-
davo higroskopiSka chemiskai nesuskaidomy uolienos matricos daleliy smul-
kinimg ir vélesnj jy paSalinimg. Galutinés, chemiskai bei fiziSkai nepaSalina-
mos liekanos buvo risiuojamos pagal dydziy frakcijas, naudojantis siety
komplektg. Buvo perziiirimos frakcijos, kuriy daleliy dydis varijavo nuo 3 iki
0,1 mm, kas atitinka siliro periodo konodonty elementy dydzio svyravimo
ribas (Brazauskas 1993). Kiekviena frakcija buvo atskirai perzitirima porcijo-

mis po 0,5 — 1 g po MBS-9 binokuliariniu mikroskopu. Kai kurie konodonty
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elementai, pasizymintys stratigrafine svarba, buvo istirti ir nufotografuoti nau-
dojantis elektroniniu skenuojanciu mikroskopu (ESM) Gamtos tyrimy centro
Geologijos ir geografijos institute.

Visumoje, surasty konodonty elementy iSsisaugojimas yra puikus, ele-
mentai yra skaidris arba kartais balsvi (terminio brandumo indeksas ,,0* arba
,1¢) — t. y. jie yra nepaveikti arba mazai paveikti temperattros, diagenetiniy
poky¢iy bei preparavimo procediiry. Tai reiSkia, kad matomi konodonty daz-
niai bandiniuose atspindi pirmine¢ palaidoty bendrijy (tafocenoziy) sudéti, kas

1galina Sios informacijos naudojimg paleobiologiniy désningumy analizei.

2.3 Kontekstinés litologinés ir geofizikinés medzZiagos rinkimas ir

paruosSimas

Siame darbe atliekant geologiniy pjiviy koreliacija bei nuosédiniy uolie-
ny sukcesijos laike ciklostratigrafinj tyrimg buvo pasitelkta Lietuvos greziniy
litologijos duomeny bazéje esanti informacija. Taipogi, papildoma informaci-
ja (litologiniy bruozy patikslinimas), gauta perzitrint tirty greziniy kerng Vie-
vio kerno saugykloje bei perZiiirint atrinktus uolieny pavyzdZius pries jy tirpi-
nima.

Vienas 1§ pagrindiniy Siame darbe naudoty aplinkos pokyc¢ius atspindin-
¢iu rodikliy buvo nattralus gama spinduliavimas, kuris yra uzfiksuojamas
vykdant kompleksine greziniy diagrafija. Lietuvos geologijos tarnyboje sau-
gomos analoginés sukalibruotos su gyliais gama karotazo kreivés buvo jskait-
menintos S. Radzeviciaus.

Natiirali gama spinduliuoté yra svarbus informacijos $altinis apie uolie-
ny mineraling sudét] ir organinés medziagos kiekj joje. Yra tiktai trys ilgalai-
kiai (10°-10° mety) nestabilis cheminiy elementy izotopai, kurie yra svarbis
(pakankamai dazni) gama spinduliuotés Saltiniai, jiems skylant uolienose — tai
YK (puséjimo trukmé 1,3*10° mety); 2**Th (puséjimo trukmé 1,4*10'° mety);
ir 2%U (puséjimo trukmé 4,4*10° mety) (Ellis and Singer 2007). Sie cheminiai

elementai koncentruojasi apibréztose mineralinése ir organinés medziagos fa-
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zése. K ir Th daZniausiai koncentruojasi detritin¢je fazéje ir molio mineraluo-
se, tuo tarpu U labiau koncentruojasi netirpioje organinéje medziagoje (Ellis
and Singer 2007; Liining et al. 2000). Taigi, gama spinduliuotés intensyvumas
turéty biiti proporcionalus $iy faziy indeliui uolieny sudétyje. MiSrios karbo-
natinés — siliciklastinés sedimentacijos tipo Baltijos siliro sedimentaciniame
baseine einant nuo pakras¢iy i jo vidurinigjg ir giliausig dalj yra pastebimas
molingos ir biodetritinés medziagos koncentracijos did¢jimas: pakras¢iams,
kurie pasizymi maziausiais gyliais, yra biidingi dolomitai ir klintys, tuo tarpu
baseino vidury yra aptinkami mergeliai ir argilitai (PasSkevicius 1997). I tg pati
molingos medziagos kiekio uolienose didéjimo giliau susiklosCiusiose
(santykinio jiiros lygio atzvilgiu) nuogulose désningumg nurodo ir ,,duomeny
1Sgavimo* litologiniy duomeny baziy skaitmeniniai tyrimai (RapSevicius et al.
2006). Remiantis $iais faktais, gama spinduliuotés intensyvumo variacijas lo-
kaliuose pjuviuose galima interpretuoti kaip (pagrinde) nulemtas santykinio
jiros lygio svyravimy bei klimatiniy rezimy pokyciy (kurie apsprendzia che-
miniy reakcijy greicius (cheminj diléjima) bei fizinio medZiagos transportavi-
mo 1§ kontinento j baseing pobiidj) rezultatg. Taciau, netgi jeigu nebiity stip-
rios funkcinés priklausomybés tarp jiiros lygio ir gama spinduliavimo intensy-
vumo, sistemingi poky¢iai nagrinéjamame parametre bei konodonty paleobio-
loginiy rodikliy asociacijos su §iuo parametru, gali nurodyti j sistemingus kli-

matinés sistemos poveikius sedimentacijai ir konodonty paleoekologijai.

2.4 Statistiniai ir skaitiniai metodai naudoti Irevikeno jvykio konodonty

iSmirimo selektyvumo analizése

2.4.1 Duomeny S$altinio aprasymas

Siame darbe nagrinéjami konodonty elementy daZniai buvo skai¢iuojami
pavyzdziuose, kurie buvo paruosti devintojo deSimtmecio pabaigoje
(Brazauskas 1993). Bandiniy svoriai tuometinio preparavimo metu nebuvo

fiksuojami. Taciau, bandiniy dydziai varijavo siaurose ribose tarp 300 ir 400 g
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(asmeniné komunikacija su A. Brazausku). Taigi, visos su méginiy dydziais
susijusios variacijos neturi stratigrafinio, geografinio arba taksonominio ten-
dencingumo, kuris galéty paveikti analizés rezultatus ir yra atsitiktinis $iy pa-
rametry atzvilgiu, tokiu biidu neturintis tendencingos jtakos statistiniams jver-
¢iams. Bandiniy dydZiy atsitiktinés variacijos gali jvesti triuk§mo ;1 duomenis,
kuris, kaip yra pastebéta Siame darbe (przidolio konodonty laiko eiluciy tyri-
my skyriuose), ,,uzbalina® konodonty daZzniy svyravimy spektrus ir maZina
autokoreliacijos tarp artimy bandiniy reikSmiy laipsnj. Taciau, visi rasiy para-
metry jverciai buvo gauti nagrinéjant ta patj duomeny Saltinj, taigi santyki-
niam palyginimui §is statistinis iSkraipymas neturéty turéti jtakos.

Kaip rodo ankstesni tyrimai, konodonty elementai buvo naudojami visa
gyviino gyvenima (Donoghue and Purnell 1999). Sis faktas jgalina elementy
naudojimg nustatant organizmy gausa, nes randamas elementy kiekis turi biiti
tiesiogial proporcingas tuo metu egzistavusiy individy skaiciui. IS kitos puses,
galima argumentuoti, kad skirtingos konodonty riiSys gal¢jo turéti skirtingg
elementy skaiciy, tai apsunkinty tarprii§inius skaitlingumo svyravimy désnin-
gumy palyginimus. Taciau, kaip rodo natiiraliy nedezintegruoty konodonty
aparaty asociacijy tyrimai, daugumos klady atstovai turédavo po lygiai 15 ko-
nodonty elementy (Purnell and Donoghue 2005).

IS viso Ireviken‘o masinio iSmirimo selektyvumo konodonty riisiy iSgy-
venime tyrime buvo iSnagrinéta 31 formaliai apraSyta konodonty risis bei 3
formaliai neapraSytos rusSys (Gen et spec. A; Oulodus sp. I; ir Rotundacodina
sp. A (pagal (Brazauskas 1993))). Analizés tikslams buvo visos riiSys buvo
suskirstytos j dvi kategorijas. Tos rasys, kurios i§gyveno Ireviken‘o jvyki, bu-
vo Zymimos ,,1%, tuo tarpu tos riisys, kurios iSnyko buvo zymimos ,,0“. Riisiy
likimas Ireviken‘o jvykio metu buvo nustatytas remiantis iSsamiomis L.
Jeppsson‘o suvestinémis (Jeppsson 1997; Jeppsson 1998) bei autoriaus tyrimy
medZziaga (toms rasims, kurios formaliai dar néra aprasytos), pagal jy stratig-

rafinj pasiskirstyma greziniuose.
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2.4.2 ISmirimo selektyvumo prediktoriai (numatantieji veiksniai)

ISmirimo selektyvumo tyrime, naudojantis konodonty elementy kiekybi-
niais skai¢iavimais bandiniuose, buvo jvertinama jy vidutiné¢ gausa nenulinés
gausos bandiniuose ( Z). Sis parametras buvo apskai¢iuojamas kaip visy ban-
diniy visuose greziniuose, kuriuose buvo aptikta nagrinéjama konodonty rii-
Sis, elementy skaiciaus vidurkis.

Kitas labai svarbus populiacijy ir bendrijy dinamika apibiidinantis veiks-
nys yra gausos svyravimo pobiidis. Taciau, prasmingai apraSyti ir palyginti
svyravimy pobiidZius tarp skirtingo ilgio laiko eiluciy (nes konodonty riisys,
kurios iSliko masinio iSmirimo metu, tur¢jo ilgesnes laiko eilutes) yra labai
sunku (Inchausti and Halley 2003; Vucetich et al. 2000). Taip yra dél to, kad
dauguma populiacinés gausos dinamikos laiko eilu¢iy yra autokoreliuotos,
tod¢l atsiranda taip vadinamas ,,infraraudonosios katastrofos® matematinis
artefaktas, kai did¢jant laikui (laiko eilutés ilgiui), kartu su jos ilgiu auga ir
laiko eilutés dispersijos jvertis (Halley and Inchausti 2004). Taigi, paprastas
gausumo dispersijy (arba vidutiniy kvadratiniy nuokrypiy) palyginimas yra
beprasmis. Dar vienas komplikuojantis faktorius yra tas, kad gausos svyravi-
my amplitudés daznai yra proporcingos vidutiniam gausumui. Pvz. jeigu paly-
ginsime trijy bandiniy lango (iSmetus nulinius bandinius) lokalias dispersijas
ir vidurkius Panderodus unicostatus (18 Jo€ioniy-299 grezinio), mes gausime
statistiSkai patikimg laipsning priklausomybe (O ? (a) =0,48* Cll’z, r=0,76,
p=0.004, n=28). Si sistemy savybé pirma karta buvo aprasyta ekologinése sis-
temose, bet veliau surasta ir daugelyje kity biologiniy, fizikiniy arba sociali-
niy sistemy ir turi Taylor‘o désnio pavadinima (Cohen 2014). Sios priklauso-
mybés buvimas konodonty gausos ilgalaikiy pokyc¢iy laiko eilutése veikiausiai
susijes su tuo, kad jos pasizymi multifraktaline strukttira (zidir. skyrelis apie
konodonty gausos dinamikg prizidolio epochoje). Teoriniuose tyrimuose buvo
parodyta, kad multifraktaliSkumas, Taylor‘o désnis ir 1/f svyravimy normavi-
mas turi bendrg dinaming prigimt] (Kendal and Jergensen 2011). Minéta svy-

ravimy struktiira pasizymi labai skirtingos sistemos, taciau biologijoje vienas
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1§ tikétiniausiy jos paaiskinimu biity tai, kad svyravimy dispersija yra propor-
cinga gausos vidurkiui todél, kad tai yra geometrinio (proporcingo individy
skai¢iui) populiacijy (placigja prasme) augimo pasekmé Markovingje
(autokoreliuotoje) aplinkoje (Cohen 2014). Taigi, tam, kad galima buty paly-
ginti svyravimy dydZzio jtakg iSmirimo selektyvumui tarp skirtingy riisiy, atsi-
zvelgiant ] aptartus matematinius reiskinius susijusius su populiacijos dinami-
ka, Siame darbe buvo naudojama variacijos koeficiento modifikacija. Tam,
kad galima bty palyginti skirtingo ilgio laiko eiluciy svyravimy dydj, buvo
apskaiciuoti vidutiniai lokaliis (dviejy artimiausiy bandiniy) variacijos koefi-
cientai. Kiekvienas variacijos koeficientas tokiu bidu buvo apskai¢iuojamas
maziausiam (dviejy bandiniy ilgio) laiko masteliui, nejtraukiant j skaiciavi-
mus bandiniy su nuliniu gausumu. Vidutinis variacijos koeficientas (cr.) buvo

apskaiciuojamas pagal Sig formule:

ST cve,
k=1 i=1 !

n
Kur, ¢v yra vidutinis variacijos koeficientas, CV2 yra lokalus variacijos koefi-

Cv =

cientas dviem artimiausiems bandiniams, i - variacijos koeficiento indeksas
duotame grezinyje, b - paskutinis variacijos koeficientas duotame grezinyje; j
- grezinio indeksas, n,suminis variacijos koeficienty skaicius, naudotas ap-
skaiCiuojant esamos rusies vidutinj variacijos koeficienta.

Gausos svyravimai daznai pasizymi sudétinga struktiira. Dél Sios prie-
zasties Siame darbe buvo panaudoti ir kiti matai, atskleidziantys jos pobiid;.
Kaip gausos laiko eiluciy ,,atminties* matas buvo panaudotas Hurst‘o jvertis,
kuris yra efektyvus jvertis nagrin¢jant Siuolaikiniy organizmy populiacijy svy-
ravimy struktiira, ja vertinant kartu su dispersija arba giminingu matu (Arifio
and Pimm 1995). Kitas laiko eilu¢iy ,,atminties* matas buvo logaritmuotos
galios priklausomybe nuo logaritmuoty dazniy svyravimy spektre apibiidinan-
tis tiesinés regresijos koeficientas. Abiejy maty apskaiciavimui, siekiant di-
dziausio statistinio patikimumo, buvo naudojamos pacios ilgiausios nagrinéty

konodonty riisiy gausumo laiko eilutés. Hurst‘o eksponenté (H) buvo apskai-
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¢iuojama laiko eilutéms, i$ kuriy buvo atimtas vidurkis, pasitelkus Sig iSraiSka
(pagal (Pfaff 2006); p. 67):

HE
— |=—|max
S) S,

1<k<T

Y (a,~a)-min (aj—&)]

Jj=1 1<k<T

20

Tuomet, = log(T)

Kur, ((R/S) yra normuoto intervalo statistika, H — Hurst’o eksponente, j
- bandinio indeksas stratigrafinéje eilutéje, Sr yra gausos vidutinio kvadrati-
nio nuokrypio jvertis nagrin¢jamoje stratigrafinéje eilutéje, o 77 — bandiniy
skaiCius (eilutés ilgis). Visi Hurst’o eksponentés skaiCiavimai buvo atlikti
naudojant R programg (R 2011).

Gausos pokyc¢iy laiko eiluc¢iy galios spektrai buvo apskaiciuoti pasitel-
kiant Lombo metoda, kuris yra tinkamas stratigrafiniy laiko eiluciy analizei
(t.y. jis yra atsparus bandiniy émimo intervaly variacijy sukeliamiems statisti-
niams iskraipymo efektams) (Lieberman and Melott 2012). Sis metodas taiky-
tinas ir ganétinai trumpoms laiko eilutéms, ko negalima padaryti naudojantis
kitais atzvilgiais panasiu REDFIT algoritmu. Gausos pokyc¢iy galios spektrai
buvo apskaiciuoti naudojantis PAST programine jranga (Hammer et al. 2001).
Galios spektry normavimo eksponentés (v) buvo apskaiciuojamos kaip minus
regresijos lygties koeficiento (prie prediktoriaus) jvertis logaritmuotos galios
priklausomybe¢je nuo logaritmuoto daznio (Inchausti and Halley 2003). Tam,
kad biitu i§vengta iSkraipanc¢iy mazy skai¢iy logaritmavimo efekty, pries pa-
renkant regresijos modelius, buvo pridétas ,,1* prie visy dazniy ir galiy reiks-
miy (taigi, buvo vykdoma transformacija In(x+1)).

Vienas i§ seniausiy zinomy makroekologiniy désningumy sako, kad dau-
gumos risiy lokaliy gausumy pasiskirstymai yra stipriai asimetriski (Brown
1995; Brown et al. 1995), kaip ir Siame tyrime nagrinéty konodonty. Skirtu-
mai rusiy gausumy pasiskirstymy asimetrijoje gali biiti susij¢ su riisiy galimy-
be pasiekti didelj individy skaiciy, tai gali biti svarbus veiksnys i§gyvenime
po katastrofiniy jvykiy. Didesné galimyb¢ pasiekti didelius skaicius gali turéti

teigiama jtaka i§gyvenimui, tuo tarpu tendencija neigiamiems ekskursams gali
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turéti praziatingus efektus rasies islikimui. Siame darbe §i savybé buvo matuo-
jama naudojant gausumo pasiskirstymo charakteristika — asimetrijos koefi-
cienta G(a) , kuris buvo skai¢iuojamas visiems bandiniams turintiems nagri-
n¢jamg konodonty riis].

Globaliy iSmirimy numatymui Siame darbe taip pat buvo patikrinta ir
zemesnio hierarchinio lygio procesy — ekstirpacijos (lokalaus ir/arba laikino
rasiy iSnykimo) bei imigracijos reikimeé. Siame darbe buvo panaudoti $iuos
du procesus apraSantys matai, kurie buvo sukurti Siuolaikiniy metapopuliacijy
dinamikos apraSymui (Legendre et al. 2008). Vienintelis skirtumas metodolo-
gijoje yra tas, kad esamame darbe ekstirpacijos ir imigracijos greiciy jverciai
buvo matuojami atmetant pirmg ir paskutinj rusies pasirodymg ilgiausioje lai-
ko eiluteje, panasiai kaip ir ,,spragy analizeje®, skirtoje stratigrafinio pilnumo
jvertinimui (Foote et al. 2007). Siy jver¢iy radimo metodika yra tokia
(paliekant (Legendre et al. 2008) Zyméjimus): tarkime, mes turime tokig stra-
tigrafing gausumo eilutg¢ (atmetant pirmg ir paskutinj ruSies pasirodyma)
XX000X0XX, kur ,,X* Zymi nenulin] gausumg ir ,,0 atitinkamai Zymi nulinj
gausumg. Tuomet, intervalo ilgis (iki paskutinio bandinio) zymimas ¢ , ele-
menty gausa bandinyje Zymima kaip n(z) , nuliniy gausumy skaicius laiko ei-
lutéje kaip z(?) , ekstirpacijos jvykiy skaicius iki laiko # Zymimas kaip &(z), tuo
tarpu imigracijos (kolonizacijos) jvykiy skaicius iki laiko # Zymimas kaip i(z).

Tuomet matomas ekstirpacijy greitis (£(2)) apskai¢iuojamas tokiu biidu:

£(1) .. B
- (+1-z2() jeigu n(t)=0
&0 jeigu n(t)>0
t—z(1)

Matomas imigracijos greitis nagrin¢jamai riiSiai apskaiciuojamas tokiu bidu:

i) jeigu n(t)=0
. z(2) —1 .
EO =9 10 jeigu n(t)>0

Pa gﬁé%ame pavyzdyje turime intervalo ilgj iki laiko ¢ lygy ,,8%, nuliy
skaiCiy lygy ,,4%, ekstirpacijos jvykiy skai¢iy lygy ,,2* ir ,,2* kolonizacijos
ivykius. Siuo atveju ekstirpacijos ir imigracijos grei¢iai bus lygis ,,1/2%.

Kaip ir Hurst‘o eksponentés bei spektrinés normavimo eksponentés at-
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veju, skai¢iuojant ekstirpacijos ir imigracijos greicius buvo panaudotos pacios
ilgiausio nagrin¢jamy rusiy laiko eilutés. Tokiu biidu buvo uZtikrintas maksi-
malus pilnumas ir stratigrafinés informacijos adekvatumas.

Be gausumo dinamikg atskleidZianciy parametry, iSmirimo selektyvumo
tyrime taip pat buvo panaudoti geofizikiniai konodonty gyvenamosios aplin-
kos indikatoriai. Siam tikslui buvo panaudotos natiiralaus gama spinduliavimo
reikSmeés bandiniy émimo gyliuose. Kaip jau buvo parodyta ankstesniame
skyriuje, gama spinduliuotés intensyvumas yra proporcingas molingos ir bio-
detritinés medziagos kiekiui. Sis kiekis koreliuoja su baseino gyliu duotoje
vietoje (Zitr. platesnj pagrindimg tyrimy medZiagos skyrelyje). Taigi, gama
spinduliuotés intensyvumas Siame darbe naudojamas kaip konodonty jurinés
gyvenamosios aplinkos gylio indikatorius. Naudojantis Siuo indikatoriumi,
kiekvienai konodonty riisiai buvo apskaiciuoti trys parametrai: vidutinis gama
radiacijos lygis (), gama radiacijos intensyvumo vidutinis kvadratinis nuo-
krypis (o (»)) bei gama spinduliuotés reikSmiy pasiskirstymo asimetrijos koe-
ficientas (G'(»). Vidurkis Siuo atveju nurodo numanomg riiSies mégstamg eg-
zistavimo gyli, vidutinis kvadratinis nuokrypis nurodo mégstamy gyliy inter-
valo dydj (aplinkos niSos ,,platumg‘), bei asimetrijos koeficientas nurodo rii-
Sies egzistavimo tendencingumg didesnio ar maZzesnio gylio atzvilgiu
(aplinkos niSos ,,forma*). Iki Siol vis dar egzistuoja kontroversija dél to, ar ko-
nodontai buvo nektonianiai arba nekto-bentoniniai organizmai, taciau kono-
donty asociacijos su tam tikromis baseino aplinkomis yra tvirtai nustatytas
faktas, nurodantis jy riiSiy asociacijg su gylio gradientu, kuris yra svarbus Sios

grupés bendrijy ekologijos veiksnys (Brazauskas 1993).

2.4.3 ISmirimo selektyvumo nustatymo metodai

Konodonty riisiy iSmirimo (arba atvirksciai iSgyvenimo) selektyvumo
tyrime, dél dichotominés atsako funkcijos strukttiros (,,0° jei riisis iSnyko ir
1 jet j1 18gyveno jvykj) Siame darbe buvo panaudotas atskiras apibendrintyjy
tiesiniy modeliy atvejis — logistiné regresija su logit sarySio funkcija
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(Legendre and Legendre 2012). Prie$ konstruojant sudétingus daugialypés lo-
gistinés regresijos modelius, pirmiausia buvo iStirti dvimaciai sarySiai tarp ap-
tarty rusis apraSanciy parametry ir iSgyvenimo Sansy. Po to, kai buvo istirti
visi deSimt, faktoriy sekanciam analizés etapui buvo atrinkti tik statistiSkai
patikimi kintamieji (regresijos polinkj apraSancio parametro 3 (logaritmuotas
Sansy santykio) patikimumas siekia p<0.1 lygus). Konstruojant sudétingus
modelius jie buvo sudaromi 1§ visy jmanomy statistiSkai patikimy prediktoriy
kombinacijy. Sudétingi modeliai buvo palyginti vieni su kitais, remiantis tiké-
tinumy santykio kriterijjumi ir informacijos indeksais (Claeskens and Hjort
2008). Dél to, kad duomeny Saltinis yra sudarytas i§ mazo stebéjimy skai-
Ciaus, Siame darbe buvo naudojamas koreguotas Akaike‘s informacijos krite-
rijus (AICc) ir su juo susijes Akaike‘s svoris (w). Modeliy statistinio pati-
kimumo tikrinimas bei tarpusavio palyginimas buvo vykdomas R statistinio
programavimo aplinkoje (R 2011), naudojant AICcmodavg paketa (Mazerolle
2011). Kai kuriy kintamyjy reikSmés kai kuriy rtsiy atveju nebuvo apskaici-
uotos (d¢l mazo bandiniy skaiciaus), todél kintamyjy skaiciaus padidinimas
modelyje nuléme dalies steb¢jimy (riisiy) atmetimg. Taigi, nagrinéti modeliai
su vienu prediktoriumi ir daugialypiai regresijos modeliai dé¢l skirtingo nau-
doto informacijos kiekio néra tiesiogiai palyginami. Taciau, naudojantis §io-
mis skirtingomis prieigomis, galima atskleisti pakankamai svarbius désningu-
mus.

ISmirimo selektyvumas buvo tiriamas ne tik taikant logisting regresija,
bet ir naudojant duomeny analizés (angl. data minig) metodus: klasifikavimo
ir regresijos medzius (angl. akronimas CART) metodika. Sios metodikos dé-
ka, parodziusios savo iSskirtin] efektyvuma, tiriant Siuolaikiniy Zinduoliy 18-
nykimo rizikg (Davidson et al. 2009), galima atskleisti netiesinius bei hierar-
chinius savo struktiira priezastinius sarysius, kurie yra biidingi makroekologi-
néms sistemoms (Izenman 2008; Olden et al. 2008). Veiksniy regresiniai me-
dziai buvo sudaryti naudojant Rpart paketg R statistinéje aplinkoje (Therneau
and Atkinson 1997). Nustatant iSsiSakojimo tasky regresijos medyje padétys

kaip ,,neSvarumo‘ matas, buvo naudojama ANOVA statistika, kuri leidzia su-
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rinkti informacijg apie klasifikavimo paklaidas. Konstruojant regresinj medj,
algoritmas pasalindavo tiktai tuos stebéjimus, kurie netur¢jo nagrinéjamy pa-
rametry jverCiy — taip maksimizuodavo turimos informacijos panaudojima
(Therneau and Atkinson 1997). Vykdant skai¢iavimus buvo panaudoti pagal
nutyléjimg nustatyti CART algoritmo parametrai.

2.5 Statistinial ir skaitiniai metodai, naudoti Mulde jvykio konodonty
biostratigrafijos, paleoekologijos bei vir§utinio homerio integruotos stra-

tigrafijos tyrimuose

2.5.1 Spektrinés analizés metodai Viduklés-61 greZinio

ciklostratigrafijoje

Ciklostratigrafija — tai stratigrafijos mokslo sritis, kuri suskirsto ir kore-
liuoja nuosédines uolienas remdamasi cikliskumy jy sudétyje analize. Sios
prieigos deka, aptikus cikliSkumus ir zinant jy daznius ir amplitudes, galima
suzinoti svarbiausiy nuosédiniy uolieny kaupimasi ir biotos evoliucijg nule-
mianciy procesy prigimtj (astronoming, geodinaming ir kt.). Viduklés-61 gre-
Zinio tiriamas virSutinio uenlokio intervalas (1269 — 1320 m), kaip rodo grap-
tolity biostratigrafiniai tyrimai (Radzevicius et al. 2014a), pasizymi iSskirtiniu
pilnumu, kas savo ruoztu jgalina kiekybiniy spektriniy metody pritaikyma
cikliniy procesy paieskoje.

Spektrinés analizés transformuoja pradinj kiekybinj signalg j aibg pa-
prasty funkcijy (sin ir cos Furje analiz¢je), tai savo ruoztu palengvina tolimes-
ne kiekybing ir kokybing nagrinéjamo objekto interpretacija. Siame darbe bu-
vo panaudotos dvi metodologijos: Lomb*‘o analizé, kuri yra trumpo laiko Fur-
je analizés modifikacija, bei vilneliy (angl. wavelet) dazniné ir laikiné signalo
analizé. Vilneliy analizé, kurios déka galima suskaldyti analizuoti signalg j
dazninio ir laiko komponentes, leidzia ne tik surasti periodiSkumus, bet ir nu-
statyti juy pastovuma (arba pokyéius) laike. Sis metodas parodé savo efektyvu-
ma hierarchiskai atskleidziant periodiniy pokyciy struktiirg nagrinéjant geofi-
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zikinius bei paleontologinius pokyc¢ius (Prokoph and Agterberg 2000).

Gama spinduliuotés poky¢iai (kurie proporcingi molingumo pokyciams)
geologiniame pjiivyje, kurie buvo iSmatuoti apytiksliai kas 10 cm intervalais,
nulemia, déka didelés imties, ypac didelj statistinj signalo patikimumag. Pries§
atliekant ciklostratigrafing analize, iS pradinio gama spinduliuotés pokyciy
signalo buvo atimtas surastas, pasitelkus PAST programa, ilgalaikis antros
eilés polinomine lygtimi apragytas trendas (y= 2.883x + 0.001121x° + 1865,
kur y nurodo numatomas gama spinduliuotés reikSmes, o x Zymi matavimo
gyli minus metrais) kuris gali stipriai iSkreipti Lomb‘o analizg, nes jos metu
priimamas laiko eilutés stacionarumas. Vilneliy analizés metu buvo panaudo-
ta Morlet‘o ,,motininés vilnelés* funkcija, kuri, kaip rodo tyrimai, rodo patiki-
mus rezultatus daugumoje geologiniy analiziy (Hammer and Harper 2008).
Visos ciklostratigrafinés analizés buvo atliktos naudojantis PAST programine

jranga (Hammer et al. 2001).

2.5.2 Pirmojo taksono pasirodymo jvykio pasikliauties intervalo radimo

metodika

Geéluvos regioninio auksto integruoto stratigrafinio tyrimo Viduklés-61
grezinyje metu buvo palyginti itin greita kladogeneze pasizyminéiy graptolity
(S. Radzeviciaus duomenys ir analizeé) stratigrafiniai paplitimo intervalai su
konodonty stratigrafiniais paplitimais. Véliau Siy taksony stratigrafinis papliti-
mas buvo palygintas su nuosédiniy uolieny stratigrafine kaita, gama spindu-
liuotés pokyciy désningumais, taikant ciklostratigrafines prieigas, bei stabiliy
anglies izotopy santykiy 8'°C trendu (duomenys apie izotopy reik§mes paimti
1§ (Martma et al. 2005)).

Graptolity stratigrafija pasizymi didziausiu tikslumu, tuo tarpu anglies

izotopinius ekskursus, susijusius su greitais Zemés sistemos pokyciais, galima
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atsekti skirtingose baseino dalyse, tacCiau kartais atsiranda sunkumy dél jy
tikslaus identifikavimo (pvz. ar sekliose ir giliose aplinkose matomi teigiami
ekskursai yra tapatiis?). Nagrinéjant virSutinio homerio ir apatinio ludlovio
konodonty pirmy ir paskutiniy pasirodymy eigg, galima ,,priri§ti anglies izo-
topinius trendus prie tikslesnés graptolity skalés. Taip yra d¢l to, kad daugu-
ma konodonty gyvendavo seklesnése aplinkose nei graptolitai. Taigi, jy rasiy
makroevoliuciniy jvykiy sgsajy radimas su graptolitine biostratigrafine skale
ir 8°C poky¢iais suteikia tikslios uolieny koreliacijos skirtingose Baltijos sil-
tiro sedimentacinio baseino dalyse galimybes. Tai savo ruoztu leidZzia geriau
suprasti regioning Mulde‘s masinio iSmirimo ir poiSmiriminio atsistatymo ei-
£3.

ISvardintiems tikslams pasiekti sudaro klititis skirtingy organizmy gru-
piy paleontologinis metra$¢io nepilnumas. Apie §j paleontologinio metrascio
informacinio nepilnumo efekta, rasé dar Ch. Darwin‘as, norédamas paaiSkinti
tolygiy per¢jimy tarp atskiry rasiy radimo retuma (pvz.): ,,Kilnusis geologijos
mokslas, déka jo metraiéio ypatingo netobulumo, netenka savo $lovés. | Ze-
més plutg, kartu su joje esanciomis liekanomis, reikty zitiréti ne kaip | gerai
uZpildytag muziejy, o kaip j vargang skubotai retais intervalais surinktg kolek-
cija” ((Darwin 1859); autoriaus vertimas). Ilgai atgrasiusi paleontologus nuo
teoriniy evoliuciniy tyrimy (Eldredge and Gould 1972), Si paleontologinio
metra$¢io neadekvatumo prielaida tapo testuotina. Tyrin¢jant riiSiy pirmus ir
paskutinius pasirodymus K/Pg masinio iSmirimo riboje, tapo aisku, kad deka
organizmy iSlikimo atsitiktiniy efekty matomi stratigrafiniai intervalai yra
»apkarpyti, taigi, lyginant daugelio taksony iSnykimy datas, jy iSmirimai bus
nustumti ] praeit] (taip vadinamas ,,Signor‘o-Lips‘o efektas® (Signor and
Lipps 1982)), o pats iSmirimo impulsas atrodys daug nuoZulnesnis ir i$sisklai-
des laike. Tokiu buidu, paleontologinio metras¢io nepilnumas jvykiy atzvilgiu
veikia kaip zemo daznio signalo filtras.

Veéliau, norint jveikti apraSytg iSkraipantj efekta, buvo sukurtos méginiy
¢émimo dazniu ir jy stratigrafiniu pasiskirstymu paremtos makroevoliuciniy

jvykiy padéties pasikliauties intervaly skai¢iavimo metodikos. Siuo metu yra
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sukurtos jvairios metodikos, atitinkancios fosilijy iSsisaugojimo potencialo
pobtd; priklausomai nuo to, ar kinta raSies aptikimo tikimybé bégant laikui ar
ne. Siame darbe buvo panaudota neparametriniy pasikliauties intervaly meto-
dika, kuri nereikalauja nesikei¢ianc¢ios taksono patekimo j bandinj tikimybés
prielaidos (Hammer and Harper 2008; Marshall 1994). Sis metodas esamoje
situacijoje yra pranasesnis uz parametrinius metodus, nes tiriamame Viduklés
-61 greZinyje yra matomi ilgalaikiai pokyciai litologijoje, taigi ir pradinése
aplinkos salygose. Zinant tvirtas konodonty paplitimo asociacijas su aplinkos
gradientais (Brazauskas 1993), Sie aplinkos poky¢iy trendai tur¢jo paveikti
atskiry konodonty riisiy aptikimo tikimybiy pokycius laike. Neparametriniai
pirmyjy pasirodymy jvykiy pasikliauties intervalai buvo apskaiciuoti naudo-
jantis PAST programine jranga (Hammer et al. 2001). Pasikliauties intervaly
dydzio apskai¢iavimui buvo panaudotas fosilingy horizonty (bandiniy, turin-
¢iy nagrin¢jamg taksong) skai€ius bei matomo stratigrafinio intervalo ilgis 1§

anksto priimant pasikliauties intervalo tikétinumo lygj (p=0,95).

2.5.3 Konodonty taksonominés jvairovés, ekstirapacijos ir imigracijos di-

namikos Ledy-179 grezinyje tyrimo metodai

Tiriant Selfines ir priekrantines (laglinines aplinkas) atspindincio Ledy-
179 grezinio integruoty stratigrafija pagal konodontus, stabiliy anglies izotopy
(6"°C) trendus bei poky¢ius gama spinduliuotéje, déka nemazos konodonty
jvairovés aptiktos Siame pjiivyje, buvo istirta jy paleoekologiné dinamika. Re-
miantis atpazinty bandiniuose risiy aptikimo duomenimis, kurie buvo suvesti
1 buvimo-nebuvimo matricg (kur buvimai buvo Zzymimi ,,1* o nebuvimai ,,0%),
stratigrafinei eilutei buvo apskaiciuotos trys metrikos, atspindin¢ios konodon-
ty biojvairovés apyvarta: stebimag rasinés jvairovés lygi (a), proporcingg imig-
racijos greitj (/) ir proporcingg ekstirpacijos greitj (£).

Stebimas jvairovés lygis (a) buvo apskai¢iuojamas tiesiog kaip suskai-
¢iuoty rasiy skaicius méginyje. Kiti du matai apskaiciuojami Siek tiek sudétin-
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giau. Taksony atsiradimy (ir imigracijy) ir ekstirpacijy (arba lokaliy ir laikiny
1Snykimy) kiekiai lyginant vieng po kito einancius bandinius yra stipriai pri-
klausomi nuo pries tai buvusios jvairovés: pvz. kuo daugiau egzistavo rusiy,
tuo didesné galimybé joms (lokaliai ir laikinai) iSnykti. Dél Sios prieZasties
buvo pasirinkti standartizuoti matai (t.y. absoliutiis skai¢iai padalinami i§ po-
tencialios jvairoves).

Pirmasis Zingsnis apskaiiuojant imigracijos grei¢ius buvo buvimo-
nebuvimo matricos transformacija | imigracijos jvykiy matricg, pritaikant §j

veiksmg visoms rasims:

1 jeigu (pjipji.1))>0
{ O kitu atveju
Cia ,,0” ir ,17 yra imigracijos matricos reikSmes, p;; yra rusies ,,;” biise-
na buvimo-nebuvimo matricoje ties esamu meéginiu ,,i”, 0 pji.; yra tos pacios
rusies biisena buvimo-nebuvimo matricoje prie$§ tai buvusiame (gilesniame

arba senesniame) méginyje (t.y. ,,i-17).

Ekstirpacijos matrica apskai¢iuojama analogisku budu:

1 jeigu (pjipji-1) <0

{ O kitu atveju

Proporcingi imigracijos greiciai (I) buvo apskai¢iuojami kaip visy risiy
imigracijos jvykiy suma ties laiko momentu (bandiniu) ,,i”” padalinus i§ rSiy
skaiCiaus (n), kuris yra stebimas prieS tai buvusiame laiko momente
(bandinyje) ,,i-1” (paskutinis skaiCius atspindi riiSiy imigracijos potencialg
esamu laiko momentu i8 pries tai buvusio laitko momento perspektyvos). Skai-
¢iuojant proporcingus imigracijos grei¢ius buvo padaryta prielaida, kad kiek-
viena nagrinéta rasis tarp pirmo ir paskutinio jos pasirodymo nagrin¢jamame
pjivyje egzistavo regioniniame riisiy rinkinyje. Taigi, jvertinant potencialios
rusinés jvairoves lygi (n) kiekviename laiko momentu buvo naudojami inter-
poliuoti jvairoveés jverciai. Proporcingi ekstirpacijos greiciai (E) buvo apskai-
¢iuojami panaSiai kaip ir proporcingi imigracijos greiciai, iSskyrus tai, kad
vietoje imigracijy jvykiy skaiciaus buvo susumuotas ekstirpacijy jvykiy skai-
¢ius. SkaiCiuojant / ir £ reikSmes stratigrafinése laiko eilutése, jeigu jvairoveés
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lygis pasiekdavo nulinj lygj, tam, kad biitu iSvengta aritmetinio neapibréztu-
mo, vietoj ,,0 buvo priimamas maziausias teigiamas sveikasis skaicius (;,1%).

Tam, kad galima biity iSsiaiskinti nagrin¢jamy makroekologiniy veiks-
niy (stebimo jvairovés lygio, proporcingy imigracijos ir ekstirpacijos greiciy)
parametry evoliucijg laike, Siame darbe buvo panaudota taip vadinama daugy-
biniy poky¢iy tasky metodologija, pritaikant “changepoint” paketa R statisti-
nio programavimo ir skai¢iavimo aplinkoje (Killick and Eckley 2013; R
2011). Sio tipo analizé leidzia jvertinti tikslius nagrinéjamy parametry statisti-
nius pokycius jy laiko eilutése; pvz. ar yra sistemingas pokytis jvairoveés vi-
durkio ir/arba dispersijos reik§mese (Killick and Eckley 2013). Pokyciai stebi-
moje riisiy jvairoveéje buvo modeliuojami kaip Puasono procesas su vienu pa-
rametru, aprasanciu diskreciy rety jvykiy (Siuo atveju riisiy pakliuvimy i ban-
dinius) buvimo tikimybe. I§ kitos pusés, dél to, kad proporcingy grei¢iy (/ ir
E) reikSmés yra santykiai (daznai trupmeniniai), jie buvo modeliuojami kaip
Gauso kintamieji apraSomi dviem parametrais (vidurkiu ir dispersija).

Visos trys makroekologiniy parametry laiko eilutés buvo testuotos dél
statistiSkai reikSmingy pokyc¢iy jy vidurkiuose ir dispersijose (Puasono proce-
se vidurkis ir dispersija yra lygiis) galimybés. Statistiniy parametry pokyciy
taskai buvo ieSkomi naudojantis apytiksliu binariniu segmentacijos algoritmu,
kuris yra pranaSesnis uz kitus tam paciam tikslui tinkamus algoritmus tame,
kad pries jj paleidziant, galima nustatyti maksimaly poky¢iy tasky skaiciy, kas
savo ruoztu mazina sprendimo ,persimokymo® tikimybe (Auger and
Lawrence 1989; Killick and Eckley 2013). Visose daugybiniy poky¢iy tasky

analizése maksimalus pokyc¢iy taSky kiekis buvo apribotas iki penkiy.

2.6 Statistiniai ir skaitiniai, metodai naudoti virSutinio przidolio kono-

donty gausos dinamikos tyrimuose

2.6.1 Laikinio konodonty gausumo svyravimy mastabavimo nustatymo
metodai: laktinariSkumas, Hurst‘o eksponentés ir gausumo pokyciy

spektrai
76



Skirtinguose laiko ir erdvés masteliuose dominuoja eilé skirtingy ekolo-
giniy ir evoliuciniy procesy, kurie nulemia lokaly rtiSiy gausuma ir jy takso-
noming sudeétj. D¢l Sios geobiologiniy sistemy savybés bandiniy émimo sche-
mos ypatybés yra ypac¢ svarbios norint iSsiaiSkinti varomuosius poky¢iy me-
chanizmus, kuriy poveikis gali priklausyti nuo nagrinéjamo laiko ir erdvés
mastelio (Bennington et al. 2009).

Tam, kad bitu nustatytos laikinio konodonty ekologinés gildijos gausos
kintamumo mastabavimo savybés buvo panaudota taip vadinama lakiinarisku-
mo (angl. lacunarity) analize, kuri yra paremta slenkancios ,,dézés* algoritmu.
LakiinariSkumas — tai désningumg apraSantis matas, kuris matuoja signalo he-
terogeniSkumo laipsnj skirtinguose masteliuose. Sio statistinio mato pritaiky-
mas buvo generalizuotas kiekybiniy tolydziy duomeny tipui R. Plotnick‘o ir
kolegy (Plotnick 1995; Plotnick et al. 1996). LakiinariSkumo grafikas vienu
metu vizualizuoja laikinius (arba erdvinius) désningumus keliuose raiskos ly-
giuose. Si metodika veikia tokiu biidu (Plotnick and Sepkoski 2001):

. Analizuojamoje laiko eilutéje patalpinamas duoto ilgio ¢ langas (arba
,dez¢*), kurioje susumuojamos visos ] ja patenkancios laiko eiluté reiks-
mes.

. Toliau, langas yra perstumiamas per vieng reikSme (ir dalinai persiden-
gia su pries tai buvusiu langu). Jame vél susumuojamos visos patekusios
laiko eilutés reikSmeés.

. Sis procesas pakartojamas visam laiko eilutés ilgiui (T), tokiu biidu sui-
nant j langus patekusiy reikSmiy pasiskirstyma nagrinéjamame mastely-
je.

. Sis procesas pakartojamas eilei lango dydzio masteliy (nuo 1 iki T/2).

. Kiekviename lango dydziy mastelyje nustatomas langy reikSmiy vidur-
kis m ir dispersija s°. Véliau, naudojantis $iais parametrais apskai¢iuoja-

" A=(s*/m*)+1
mas laktnariSkumas (s7/m)+ .

Suzinojus lakiinariSkumo reikSmes visiems nagrinéjamiems laiko maste-
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liams (ws), logaritminése koordinatése sudaromas lakiinariSkumo priklauso-
mybés nuo lango dydzio grafikas (In(A) prie§ In(ws)), kuris perteikia kokia
yra heterogeniSkumo priklausomybé nuo nagrin¢jamo mastelio, kas savo
ruoztu nurodo 1 galimus signalg generuojancius procesus. Baltojo triuk§mo
procesai sukuria eksponentiSkai mazéjanciy reikSmiy profilius (didzioji dalis
kintamumo koncentruojasi mazesniuose masteliuose), klasterizacija kuriame
nors mastelyje sukuria teigiamg iskilimg kreivéje, tuo tarpu multifraktalinis
procesas atrodo kaip tiesi maz¢janti linija ir pan. (Plotnick 1995).

Siame darbe, pasitelkiant lakiinariskumo metodika, buvo analizuojamos
standartizuotos gausos, arba konodonty elementy koncentracijy (konodonty
elementy kiekis, padalintas 1§ bandinio masés) bei nestandartizuotos gausos
laiko eilutés. Taipogi, buvo iSanalizuotos randomizuotos pradiniy duomeny
laiko eilutés, kuriy ansambliai buvo panaudoti kaip nuliniai modeliai baltojo
triukSmo (ne-fraktalianiams) procesams, nes randomizuotos laiko eilutés iSlai-
ko reik§miy amplitudziy pasiskirstyma, taciau tokiu biidu i$ jy pasalinama bet
kokia tarp jy buvusi laikin¢ autokoreliacija (Plotnick and Sepkoski 2001). Pa-
pildomai prie nuliniy modeliy testavimo buvo atliktas lakiinariSkumo profiliy
daugiamodelinis palyginimas, remiantis informacijos teorija paremtais meto-
dais. Buvo palyginti du modeliai: tiesinis (In(A) ~ In(ws)), atitinkantis mul-
tifraktalinj procesa, ir neigiamas eksponentinis (In(A) ~ exp(-In(ws))) model-
is, kuris atitinka baltojo triuk§mo modelj. Sie modeliai buvo palyginti tar-
pusavyje naudojant koreguota Akaike‘s informacijos kriterijus (AICc) ir su
juo susijusius Akaike‘s svorius (), naudojantis AICcmodavg paketu R statis-
tinio skai¢iavimo ir programavimo aplinkoje (Mazerolle 2011; R 2011). Sie
dviejy tipy statistiniai metodai suteiké galimybe suZinoti, kokiu bidu nes-
tandartizuoti duomenys ir stratigrafinio pilnumo laipsnis gali jne$ti iSkrai-
pancius efektus i pradinj biologinj signala.

Vienas 1§ fundamentaliausiy laiko eilutés atributy yra jos ,,atminties*
laipsnis, kuris daznai naudojamas interpretuojat nagriné¢jamo signalo generuo-
jancius mechanizmus. Normuoto intervalo (R/S) statistika yra vienas i§ meto-

dy (apskaiciuojant H arba Hurst‘o eksponente), kuriy déka galima iSsiaiSkinti
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kokiu biidu jmanomy reikSmiy intervalas, koreguotas pagal santykine¢ disper-
sija, didéja bégant laikui (Arifio and Pimm 1995). Trumpiems laiko interva-
lams §i statistika gali pasizyméti mazu tvirtumu dél trumpalaikiy autokorelia-
cijy ir heteroskedastiSkumo (Pfaff 2006). Tam, kad biitu galima patikrinti H
jverCiy statistin] patikimuma, Siame darbe buvo sugeneruoti nuliniai H jverciy
pasiskirstymai, paskai¢iavus $ig statistikg Simtui randomizuoty empiriniy seky
kiekvienai nagrinétai laiko eilutei. Laiko eiluc¢iy permutacijos laktinariSkumo
ir Hurst‘o eksponenciy analizése buvo vykdomos naudojantis statistiniu pake-
tu gtools R statistinéje aplinkoje (R 2011; Warnes et al. 2008).

Panasiai kaip ir H jvertis, j statisting signalo prigimtj (jo koreliacing
struktiirg) nurodo ir jo spektro forma. Taigi, suradus gausos poky¢iy spektrus
naudojantis REDFIT algoritmu PAST statistiniame pakete (Hammer et al.
2001), buvo parinkti tiesinés regresijos modeliai tarp logaritmuotos spektro
galios ir logaritmuoto daznio. Krypties koeficientas nurodo j generuojancio
proceso prigimtj, pvz. nulinis polinkis rodo, kad procesas yra neautokoreliuo-
tas (t.y. ,,baltasis* triukSmas), tuo tarpu jeigu jo polinkis yra tarp nulio ir ,,-1*

tai nurodo, kad signalas yra ,,rozinis* triuk§Smas (Yacobucci 2005).

2.6.2 Konodonty gausumo dinamikos stabilumas — maksimalios Lyapu-

nov‘o eksponentés nustatymo metodas

Tam, kad butu galima suzinoti maksimalia Lyapunov‘o eksponent¢
(Amax) buvo istirta standartizuota Sesuvio-11 greZinio viduriniojo ir vir§utinio
prizidolio konodonty gausumo poky¢iy laiko eiluté. Siam tikslui buvo
pasirinktas minétas grezinys 1§ dviejy tirty todél, kad jame matomi mazesni
litologiniai svyravimai (taigi, jis yra izotafonomiskas), bei Siame gr¢Zinyje yra
zinomi bandiniy svoriai. Taipogi, Siame grezinyje laiko eilutés ilgis (bandiniy
skai¢iumi) yra Zymiai didesnis nei Viduklés-61 grezinyje. Déka Siy trijy veik-
sniy, pradinis konodonty gausos dinamikos signalas turéty biti kur kas

maziau iSkreiptas nei Viduklés-61 grezinyje.

79



Maksimali (didziausia) Lyapunov‘o eksponenté apibiidina dinaminés
sistemos stabilumg fazin¢je (arba biiseny) erdvéje, t.y. jos jautrumag pradiniy
salygy pakeitimui (Hastings et al. 1993). Siame darbe buvo panaudotas meto-
das, kurio déka galima jvertinti maksimalig Lyapunov‘o eksponente tiesiogiai
1§ empirinio signalo struktiiros, bei kuris yra atsparus laiko eilutés ilgio,
triukSmo kiekio duomenyse, talpinanciy dimensijy skai¢iaus ir rekonstrukci-
nio vélinimo atzvilgiu (Rosenstein et al. 1993). T.y. §is metodas yra tinkamas
analizuojant ,,trumpas® ir potencialiai ,,triuk§mingas* paleoekologines laiko
eilutes. Maksimalios Lyapunov‘o eksponentés reikSmés paieSka ir paieskos
parametry parinkimas buvo vykdomi naudojantis statistiniu paketu tseriesC-
haos (DiNarzo 2007), kuris naudoja TISEAN algoritmg (placiau (Hegger et

al. 1999)), R statistinés analizés ir programavimo aplinkoje (R 2011).

2.6.3 Koreliacijos tarp konodonty gausumo ir aplinkos indikatoriy nusta-

tymo metodai

Tyrimo metu buvo atliktos dviejy tipy koreliacinés analizés. Visy pirma
buvo patikrinta ar egzistuoja koreliacija tarp konodonty elementy dazniy ir
aplinkos biiseny indikatoriy, o po to buvo atliktos slenkancio lango lokalizuo-
tos koreliacinés analizés. Prie§ pradedant koreliacing analize laiko eiluciy dis-
persijos buvo standartizuotos atlikus Box-Cox transformacija naudojantis
PAST statistine programa (Hammer et al. 2001), o v¢liau 1§ naujai gauty laiko
eiluc¢iy buvo atimti jy vidurkiai. Po Siy dviejy matematiniy procediiry, nau-
joms laiko eilutéms tam, kad bitu iSvengta ,,melagingos koreliacijos* reiski-
nio (kuris gali atsirasti koreliuojant nesusijusias nestacionariy laiko eiluciy
reik§mes), buvo atlikta generalizuoto diferencijavimo procediira, kuri nesire-
mia idealios autokoreliacijos tarp laiko eilutés nariy prielaida, kuri yra biitina
atliekant paprastg diferencijavimg (placiau apie metodika galima surasti
(McKinney 1990; McKinney and Oyen 1989)). Atlikus slenkancio lango ko-

reliacines analizes ir sukonstravus nauja koreliacijos koeficienty laiko eilute,
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buvo uzbréztos kritinés reikSmés (o) esamam imties dydziui (n) su v=n-2 lais-
ves laipsniy skai¢iumi ((Sokal and Rohlf 1995); kritinés reikSmés paimtos 1§
(Rohlf and Sokal 2012)), kurias vir§ijus, buvo priimama, kad koreliacijos koe-
ficientai yra statistiskai patikimi. Si prieiga leido pamatyti sarysiy tarp paleo-
biologiniy ir geofizikiniy kintamyjy kaitg ir galimus sgsajy struktirinius po-
kycius.

Daznai stebint pokycius jvairiy sistemy funkcionavimo bilisenose pasi-
keiCia jy parametry svyravimo pobidis. Tod¢l, Salia slenkancio lango korelia-
cijos koeficienty laiko eilutés, palyginimui buvo apskaiciuotos (ir vizualizuo-
tos) lokalizuotos slenkancio lango anglies izotopy santykiy ir konodonty gau-

sumo poky¢iy vidutiniy kvadratiniy nuokrypiy reikSmés.

2.6.4 Spektriniai cikliniy procesy konodonty gausume tyrimo metodai

Atliekant cikliSkumy konodonty gausoje paieskos tyrimg buvo panaudo-
ti tiesinés spektrinés analizés metodai, analogiski tiems, kurie buvo panaudoti
geofizikiniais duomenimis paremtame virSutinio uenlokio ciklostratigrafijos
tyrime. Dél to, kad konodonty gausumo poky¢iy laiko eilutés pasizymeéjo
trendais vidurkiuose ir dispersijose, pries jas spektriSkai analizuojant joms bu-
vo atlikta Box-Cox transformacija. Véliau, norint iSvengti Zemo daznio i8krai-
panc¢iy efekty, taipogi buvo atliktas transformuoty laiko eilu¢iy ,,pries-
balinimas* atimant i§ jy vidurkius ir linijinius trendus (Hinnov and Goldham-
mer 1991). D¢l to, kad stratigrafiniai bandiniai néra visiskai tolygiai iSsidéste,
kas gali apsunkinti periodiSkumy identifikavimg, Siame darbe buvo panaudo-
tas specialus REDFIT algoritmas PAST aplinkoje (Hammer et al. 2001), kuris
yra nejautrus tokioms variacijoms. Naudojant §j algoritma, taipogi galima te-
stuoti spektriniy galios piky statistinj patikimumg jy tikrojo periodiSkumo at-
zvilgiu. Kitaip nei daugelio kity algoritmy atveju, Siame algoritme apskaiciuo-
jami pirmos eilés autoregresinio proceso AR(1) pasikliauties intervalai, kurie
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tarnauja kaip nulinis modelis (remiantis % skirstiniu) §iam atsitiktiniam pro-
cesui (Schulz and Mudelsee 2002). Jei spektro galios reikSmés virSija pasi-
kliauties intervaly reikSmes, tuomet nulinis modelis falsifikuojamas ir priima-
ma nagrinéjamo periodiskumo buvimo duotoje laiko eilutéje hipotezé. Salia
§io metodo taipogi buvo panaudota anksCiau apraSyta vilneliy (wavelet‘y)
analize, kuri leidzia vienu metu analizuoti spektrinés energijos pasiskirstyma
laike ir tarp skirtingy dazniy, tokiu biidu suteikiant galimybe atpaZinti cikliniy
ir epizodiniy procesy nestacionarumg. Sudarant konodonty gausumy laiko ei-
luciy skaleogramas (laiko-daznio-,,galios* diagramas), buvo naudojama Mor-

leto ,,motinin¢* vilnelé¢ (Hammer and Harper 2008).

3 TYRIMU REZULTATAI IR DISKUSIJA

3.1 Landoverio-Uenlokio Irevikeno jvykis

3.1.1 Konodonty raiSiy iSlikimg Irevikeno masinio iSmirimo metu nuléme

veiksniai

Dvimaciy logistiniy regresijy analizés, kurios buvo atliktos deSimciai
prediktoriy, kurie buvo nagrinéti Ireviken‘o konodonty i§mirimo jvykio selek-
tyvumo nustatyme, pateiké jdomiy rezultaty. Nagrin¢jamuose rezultatuose
parametras B yra logistinés regresijos koeficientas prie prediktoriaus. Taigi,
vidutiniai gausumai ( = 0.06; p = 0.51; n=34), suvidurkinti variacijos koefi-
cientai (B = 0.39; p = 0.86; n=31), Hurst‘o eksponentés (p = 6.49; p = 0.2;
n=30), ekstirpacijos greiciai (B = 1.02; p = 0.32; n=29), imigracijos
(kolonizacijos) greiciai (f = 2.12; p = 0.26; n=27), aplinkos indikatoriy (gama
spinduliuotés reikSmiy bandiniy émimo vietose) vidutiniai kvadratiniai nuo-

krypiai (B = 0.31; p = 0.39; n=31), o taipogi gama spinduliuotés reikSmiy ko-
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nodonty radimvietése asimetrijos koeficientai G(y) (B = - 1.21; p = 0.11;
n=30) buvo statistiSkai nepatikimi (ties p<0.1 lygiu) konodonty iSmirimo tiki-
mybiy prediktoriai. Tuo tarpu statistiSkai patikimai aprasé konodonty iSnyki-
mo tendencijas trys kintamieji (7 pav.): gausumo svyravimy mastabavimo
eksponentes (v) (B =0.75; p = 0.03; n=30), po kuriy seké vidutinés gama spin-
duliuotés reikSmés radiniy vietose (=nuosédy molingumo laipsnis) ()_’) B=-
0.28; p = 0.06; n=34), kurios atspindé¢jo baseino aplinkas mégstamas
konodonty rusiy, ir konodonty dazniy bandiniuose asimetrijos koeficientai
G(a) (B=0.82; p=0.08; n=29).

Naudojantis surastais trimis geriausiais i§gyvenimo tikimybeés predikto-
riais, buvo sukurtas i§samus jais paremty sudétingy daugialypiy logistiniy mo-
deliy rinkinys: trys modeliai su dviem prediktoriais ir vienas su visais trimis.
Sie modeliai buvo palyginti tarpusavyje naudojant ,,apkarpyta“ duomeny rin-
kinj, kuriame buvo paliktos tos riiSys, kurios turéjo visus nagrinéjamus para-
metrus (i§ viso n=29). Modeliy palyginimas ir iSrikiavimas, kurie buvo vyk-
domi pasitelkiant Akaike‘s informacinius kriterijus (AICc) ir asocijuotus
Akaike‘s svorius (), parodé, kad geriausias modelis buvo vienas i paciy
paprasc€iausiy, 1 kurj buvo jtrauktas risiy lokaliy gausumy asimetrijos koefi-
cientas (G(a)) ir vidutinis mégstamo substrato pobiidis, atspindétas gama
spinduliuotés intensyvumu ( )_’ ) (lentelés 1 ir 2). Abu kintamieji geriausiame
daugialypiame logistinés regresijos modelyje buvo statistiSkai patikimi
(p<0.05). Nagrin¢jant geriausig daugialyp; modelj buvo surasta, kad kuo
didesnis (] teigiamg puse¢) gausumy pasiskirstymo asimetrijos koeficientas,
tuo didesné riisiy iSlikimo tikimybe, taip pat kuo mazesnés gama spinduliuo-
tés reikSmeés ties bandiniais, kuriuose buvo surastos nagrinéjamos rusys, tuo
buvo didesné ty rusiy iSlikimo tikimybé Ireviken‘o masinio iSmirimo metu.
Kitas kintamasis (v) (gausumo pokyc¢iy mastabavimo eksponenté), buvo
perteklinis, nes jo jtraukimas ] patj sudétingiausig modelj (su 3 kintamaisiais
ir 4 parametrais) pridé¢jo labai nedaug aiSkinamosios galios (t.y. nedaug

sumazino deviacijos statistikg) aprasant iSmirimo selektyvuma (1 lentel¢).
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Regresijos medziy analizés rezultatai (8 pav.) yra labai panasus j logisti-

nés analizés bei daugiamodeli-
nés atrankos rezultatus, iSsky-
rus tai, kad geriausiame regres-
niame medyje kaip svarbus kin-
tamasis taip pat figiiruoja E(?)
ekstirpacijos greitis, kuris tei-
giamai koreliuoja su islikimo
tikimybe. Geriausias regresinis
medis pasiZymi mazesniu tiks-
lumu apraSant duomeny Saltinj
(paaiSkinta 40.8 % deviacijos),
tuo tarpu geriausias daugiama-
tes logistinés regresijos modelis
paaiSkino 48.9 % deviacijos
(paklaidos mato, naudoto kono-
donty i$mirimy analizéje). Sie
skirtumai paaiSkinty duomeny
kiekyje gali biiti pagristi tuo,
kad regresijos medis naudoja
visg duomeny Saltinj, tuo tarpu
daugiamatés regresijos metu
atmetami steb¢jimai, kuriuose
néra bent vienos nagriné¢jamo
kintamojo reikSmés.

Aptarti regresiniy analiziy
rezultatai rodo, kad néra mato-
ma jokios statistiSkai patikimos
asociacijos tarp lokalaus kono-

donty gausumo (remiantis Vvi-

durkiniais jverciais) ir jy iSgy-
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7 pav. Geriausi logistiniai regresiniai modeliai, apra-
Santys konodonty islikimo selektyvuma Ireviken’o
masinio iSmirimo metu. (A) Konodonty gausumo
pasiskirstymy asimetrijos koeficientai (G(a)); (B)
Spektrines eksponentés (v) apskaiciuotos pagal il-
giausig kiekvienos riiSies stratigrafing gausos poky-
¢iy eilute; (C) Vidutinés gama spinduliuotés reiks-
més ( )_; ) nagrinéjamos riisies aptikimo vietoje aso-
ciacijos su i§likimo tikimybémis. Lygtyse naudojami
sutartiniai Zenklai: P, i§likimo masinio iSmirimo me-
tu tikimybé, B, nagrinéjamo kintamojo jvertis logisti-
n¢je lygtyje, Pp—o yra reikSmeé skirta patikrinti hipote-
zei, kad koeficientas  yra lygus nuliui.
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1 lentelé. Sudétingy logistiniy modeliy, aprasanciy konodonty islikimo tikimybe Ireviken’o
masinio iSmirimo metu tarpusavio palyginimas ir atranka, remiantis n = 29 stebéjimais. Mo-

deliai palyginti ir iSrikiuoti nuo geriausio iki pras€iausio remiantis Akaike’s koeficientais

(AICc) ir su jais asocijuotais Akaike’s svoriais (®).

Modelis Parametry | AICc ® Log- Paaiskinta
skaicius tikétinu- deviacija

mas (%)

G(a) ,y 3 27.05 0.71 - 10.04 48.9

G@ ,V, 4 28.91 0.28 -9.62 51.0

v
vV, y 3 36.80 0.01 - 14.92 24.1
Gla) ,V 3 36.88 0.01 - 14.96 23.9

venimo Ireviken‘o masinio i¥mirimo metu. Sis désningumas yra kongruentis-
kas su ankstesniy tyrimy, kuriy metu buvo tikrinama organizmy gausos jtaka
rusiy iSlikimui, rezultatais. Paleobiologiniai makroevoliuciniai tyrimai parodeé,
kad rySis tarp rusiy (ir arba genciy) gausumo su jy geologine trukme yra labai
silpnas arba neegzistuojantis (Clapham and Payne 2011; Harnik 2011; Harnik
et al. 2012), bet kai kada netiesiSkas ir stipriai priklausomas nuo konteksto
(Simpson and Harnik 2009; Zaffos and Holland 2012). Taciau, gali biiti, nesu-
rasti sgrysiai tarp gausumo ir rusiy iSlikimo tikimybés gali biiti susije su silpna
testy galia, turint maza gausos efekto dyd; (iSlikimui) bei santykinai maZg
(rusiy skai¢iumi) testuojamg imtj (Payne et al. 2011).

Ankstesniy tyrimy metu buvo pasitilyta, kad didelis kintamumas popu-
liacijos dydyje yra svarbus veiksnys, didinantis iSnykimo rizika (Inchausti and
Halley 2003; Pimm et al. 1988; Vucetich et al. 2000). Teorin¢ prieZastis, ko-

2 lentelé. Geriausio daugialypés logistinés regresijos modelio parametry jver¢iy lentelé. B;
parametry jverciai; SE — standartinés paklaidos; p — reikSmé tikrinti hipotezei, kad B; lygus 0

Kintamieji Pi SE P
G(a) 2.41 1.11 0.03
% -1.09 0.50 0.02
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G(a)>2.51

E(t)<0.36 E(t)>0.36
P=0.22 P=0.36
n=9 n=11

8 pav. Regresinio medzio modelis, kuris atskleidzia nagrinéty kintamyjy asociacijg su kono-
donty rasiy islikimo tikimybe Ireviken’o masinio iSmirimo metu. Surastos islikimo tikimy-
bés (P) ir atitinkamas rasiy skai¢ius, kuriam pritaikomi tikimybiniai jverc¢iai (n) kiekviena-

me medzio i$siSakojimo taske yra patalpinti apskritimuose, tuo tarpu tie patys parametrai
medzio galuose (virStinése) yra patalpinti staciakampiuose. Sutartiniai zenklai: ( ;; ), viduti-
né gama spinduoliuotés reik§mé nagrinéjamos rusies radimo vietoje, (G(a) ), rusiy gausumo
pasiskirstymy asimetrijos koeficientas, (£(?)), stebimas ekstirpacijos greitis.

dél didesnis kintamumas asocijuojasi su iSnykimu, yra ta, kad gausumas yra
organizmy dauginimosi procesy rezultatas, kuris savo ruoztu yra dauginama-
sis (matematiSkai) procesas, o kintamumas mazina multiplikatyvig sandauga,
kurig galima sulyginti su ilgalaikiu ,.tipy* (abstrak¢iy individy) populiacijos
prisitaikymu (Frank 2011). Taciau, Siame darbe buvo surasta, kad kintamu-
mas gausume maziausiame iSmatuojamame pagal esamus duomenis mastelyje
(deSimtys tiikstan¢iy mety) yra teigiamai asocijuotas su iSgyvenimu, nors reg-
resijos polinkj aprasantis koeficientas statistiSkai yra visiSkai nepatikimas
(tikimybe, kad polinkis lygus nuliui yra labai artima vienetui). Sis statistikai
patikimo rysio tarp variabilumo gausume ir i§gyvenimo tikimybés nebuvimas
gali biiti paaiskintas Steven‘o Stanley‘o hipoteze ((Stanley 1979); p. 198): di-
delis kintamumas gausume gali buti svarbus veiksnys, kuris gali padidinti ka
tik atsiradusiy (mazo individy skaitlingumo) rasiy arba periferiniy izoliaty,
arba rusiy kuriy organizmy gausumas yra sumazejes dél kity veiksniy iSmiri-
my tikimybe, taciau neturi jtakos ,,normalioms* plac¢iai geografiskai paplitu-
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sioms rasims, kuriy sudétinga geografiné struktiira jas uzbuferina nuo atsitik-
tiniy lokalizuoty ,,Soky“.

IS kitos pusés, pats gausumo kintamumo pobiidis (atspindétas dviejy pa-
rametry - (v) ir (G(a)), kaip parodé¢ regresinés analizés buvo labai svarbus
rusiy iSlikime Ireviken‘o metu. Jeigu nagrinétume dvimaciy logistiniy analiz-
1y rezultatus, pats patikimiausias buvo modelis nagringjes spektriniy ekspo-
nenciy (v), kurios atspindi spektring spalva (arba laiko eilutés autokoreliacijos
laipsnj) sarysj su iSgyvenimu. Ankstesniuose Siuolaikiniy organizmy populi-
acijy tyrimuose buvo nustatyta, kad triukSmo spalva yra labai svarbus veik-
snys populiacijy iSlikime (Inchausti and Halley 2003). Teoriniai ltikesc¢iai yra
ganétinai komplikuoti ir priklauso nuo dinaminiy modeliy aplinkybiy ir ypac
to, kokia yra populiacijy tankio reguliacijos funkcija — nepakankamai
kompensuojanti, arba per daug kompensuojanti (Halley and Inchausti 2004;
Heino et al. 2000; Kaitala et al. 1997; Ovaskainen and Meerson 2010).
Taciau, daugumoje yra numatoma, kad populiacijos, pasizymincios didesniu
ilgalaikiu gausumo pokyciy autokoreliacijos laipsniu (uZraudoninta dina-
mika), taip pat pasizymi didesniu atsparumu iSnykimui (Halley and Kunin
1999; Ripa and Lundberg 1996). Didziausig atsparumg turi tos populiacijos,
kuriy gausumo svyravimy pobiidis yra panasus ] ,,juodojo* triukSmo (v>2)
(Cuddington and Yodzis 1999). Taigi, Siame darbe pateikti rezultatai patvirti-
na, kad didesné autokoreliacija gausumo laiko eilutése teigiamai asocijuojasi
su iSlikimu. Tiktai Siuo atveju, didesn¢ autokoreliacija asocijuojasi su
aukstesnio lygio biologiniy struktiry (rtiSiy) iSlikimu masinio iSmirimo saly-
gomis. Taciau, remiantis rezultaty visuma, sunku pasakyti ar pati autokoreli-
acija nulemia didesne iSgyvenimo tikimybe ar kokie nors kiti poZymiai, nes
kaip jau buvo parodyta anksciau (daugiamodelinio palyginimo metu), $io par-
ametro pridéjimas prie sudétingo logistinio modelio, jau turin¢io G(a) ir ( y ),
labai nedaug sumazino deviacija.

Idomu yra tai, kad didesné laiko eiluciy autokoreliacija, arba spektriniy
eksponenciy reikSmés (v), taipogi neigiamai asocijavosi su zemesnio lygio
laikiny iSnykimy arba ekstirpacijy greiiais (r=-0,33, p=0,07, n=30) ir
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teigiamai, taciau statistiSkai nepatikimai, su imigracijos grei¢iais (r=0,28,
p=0,14, n=27). Patys §ie Zemesnio lygio (populiacijy) apyvartos rodikliai,
remiantis dvimaciy logistiniy regresiniy analiziy rezultatais, statistiSkai pati-
kimai nekoreliavo su rasiy iSlikimo tikimybe. Tadiau, pats jy asociacijos
laipsnis su i1Sgyvenimu buvo teigiamas. Regresiniy medZiy modeliavimo re-
zultatai parodé, kad riiSys su didesniais ekstirpacijos grei¢iais turé¢jo didesng
18gyvenimo tikimybe tarp ty riiSiy grupés, kuri pasizymi didesne iSmirimo
rizika dél kity veiksniy (didesnémis ( » ) ir mazesnémis G(a) reik§mémis) (8
pav.). Sis désningumas nurodo j galimybe, kad riisys su didesne erdvélaikine
populiacijy apyvarta gali turéti didesng igyvenimo tikimybe. Si dedukcija yra
kongruentiSka su taip vadinamos masteliy peréjimo teorijos metabendrijy
dinamikos moksle idéjomis. Si teorija postuluoja, kad organizmy prisitaikymo
kintamumas tarp bendrijy metabendrijy tinkle gali teigiamai atsiliepti
aukStesnio lygio riaSies lygio gerovei (pvz. mazinant prieSiSky organizmy
poveikj), kas savo ruoztu duoda kokybiskai kitokius rezultatus nei ,,vidutinio
lauko* teorijos, kuriose yra nagrin¢jamas erdviSskai homogeniskas organizmy
prisitaikymas (Chesson et al. 2005; Melbourne et al. 2005). Bet kuriuo atveju,
kaip galima matyti 1§ pateikty rezultaty, sudétingose evoliucinése ir ekolog-
inése sistemose nereikia tikétis paprasty sarySiy tarp Zemesnio ir auksStesnio
lygio procesy pobiidzio, kas jau buvo pastebéta tyrin¢jant kitus masiniy iSmi-
rimy jvykius (Jablonski 2005).

Idomu yra tai, kad nebuvo surasta statistiSkai patikimo rySio tarp Hurst’o
eksponenciy (H) reik§Smiy ir i§gyvenimo, nors §is matas yra analogiSkas
spektrinés eksponentés matui, kuris rodo laiko eilutés ,,spalva* arba autokore-
liacijos laipsnj (taciau, permutacijos koeficiento reikSmeé p=0,2 buvo ganéti-
nai arti minimalaus patikimumo ribos). Nepaisant to, kad $§io mato asociacija
su iSgyvenimo tikimybe yra nepatikima, ji vis dél to yra teigiama (kaip ir
spektrinés eksponentés atveju), kas nurodo j pirminio signalo dominavima
duomenyse. Veikiausiai §i situacija atspindi tai, kad (H) yra silpnesnis statisti-
nis matas. To priezastis gali biiti ta, kad apskaiciuojant (v) buvo panaudotas

Lombo metodas spektro nustatymui, kuris yra pritaikytas netolygiais mata-
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vimo intervalais pasizymintiems stratigrafiniams duomenims, o véliau apskai-
¢iuojant pacig spektring eksponent¢ buvo panaudotos visos surasto spektro
reikSmes. IS kitos pusés, apskaiiuojant (H) jvert] panaudojami tik du
ekstremaltis taskai laiko eilutéje — t.y. maksimalios ir minimalios jos
reikSmes, normalizuojant skirtumg tarp jy pagal laiko eilutés ilgj ir dispersija.
Taigi, skirtumai statistiniame désningumy patikimume tarp (H) ir (v)
veikiausiai atsirado d¢l mazesnio (H) mato statistinio tikslumo ir preciziSku-
mo ,,triuk§mingame** stratigrafiniame kontekste.

Vienas 1§ dviejy svarbiausiy kintamyjy, kuris patikimai aptiktas visy tri-
Jju (naudoty) tipy statistinése analizése yra rusiy lokaliy gausumy asimetrijos
laipsnis G(a). Didelés (ir teigiamos) asimetrijos koeficiento reikSmes atspindi
rusies savybe pasiekti kur kas didesn; organizmin;j skaitlingumg, lyginant su
jprastinémis reikSmémis. Daznai yra pastebima, kad paleontologiniame met-
raStyje kai kurios ruSys gali pasiekti ypatingai didelius skaicius o po to veél
taip pat staigiai grizti prie pradinio skaitlingumo lygio. Antony‘io Hallam‘o
buvo pateiktas paaiSkinimas, kad tos riiSys yra nepusiausvyra populiacijos di-
namika pasizymintys oportunistai — ,,r strategai“ (Hallam 1972). Jeigu $i prie-
laida yra teisinga, ji gali suteikti svarbios informacijos apie ekosistemy dina-
mikg masiniy i$mirimy metu. Esmé yra tame, kad masiniy iSmirimy metu ir
iSkart po jy déka rusinés ir ekosistemy funkcinés jvairovés netekimo, taip va-
dinamos ,,fliukso* ekosistemos patiria didesnius, nei jprastai jas apibtdinan-
¢iy parametry svyravimus (Hull and Darroch 2013), kaip pvz. tai yra pastebé-
ta tiriant triaso ir juros periody amonity makroevoliucing dinamikg ir anglies
ciklus (Whiteside and Ward 2011). Priimant tokig nestabilig ekosistemos pa-
rametry dinamikg, galimas greitai besidauginanciais individais pasizyminciy
rusiy selektyvus i§gyvenimas gali biiti paaiskintas Richard‘o Levins‘o mode-
liu (modifikuotu (Loreau 2010)), aprasanciu nepusiausvyrg rii$iy, uzimanciy
ta pacig nisg koegzistavima, kuris yra labai panaSus ] ankstesnj James‘o Va-
lentin‘o koncepcinj ekosistemy evoliucijos modelj (Valentine 1972), kuris
aiskina resursy pasidalijima tarp generalisty ir specialisty. Sis modelis sako,
kad skirtingos rusys gali koegzistuoti toje pacioje niSoje neapibréztai ilgai, dél
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juy populiacijy augimo kreiviy formy skirtumy (t.y. jy netiesiSkumo laipsnio)
bei pastoviy variacijy mitybiniy resursy kiekyje. Sioje situacijoje nei viena
rusis negali nukonkuruoti kitos. Pagal (Loreau 2010), tiesiSkiau didéjancios
savo skaitlingume specializuotos (konkurencingesnés) riiSys suvartoja resursy
,vidurkius®, tuo tarpu labiau netiesinés, santykinai grei¢iau besidauginancios
rusys suvartoja resursy ,,dispersijas®, arba varijuojanc¢ig resursy dalj. Léciau
besidauginancios rusys tiesiog nespe¢ja padidinti savo populiacijos dydzius
atsiradus dideliam kiekiui trumpalaikiy gyvybiniy resursy ir juos sunaudoja
pastoviomis salygomis maziau pranasios taiau, greiCiau besidauginancios
rusys. Taigi, jeigu mes turime masinio iSmirimo jvykio metu ekosistemy
funkcionavimo sutrikdyma ir su juo susijusj Zenkly maistiniy resursy svyravi-
my padidéjima, tuomet mes galime tikétis ,,nepusiausvyry® rusiy santykiniy
kiekiy padid¢jimo, kas gali suteikti konkurencinj pranasumg prie§ tuos pacius
resursus naudojancias kitas raisis. Tai, savo ruoZtu, gali nulemti didesn¢ 1Sgy-
venimo masinio iSmirimo metu ir i$ kart po jo tikimybg.

Pateiktas riisiy, turinciy didesnes G(a) reikSmes, iSlikimo masinio iSmi-
rimo metu mechanizmas yra toli grazu ne vienintelis jmanomas $ios asociaci-
jos paaiskinimas. Greitas ir nekontroliuojamas populiacijy augimas po stip-
raus aplinkos streso sumazéjimo, o taip pat su juo susijusi invazija ] naujas
aplinkas yra labai svarbus veiksnys ilgalaikéje makroekologinéje dinamikoje,
remiantis gerai uzdokumentuotu kvartero periodo palinologiniy objekty
(ziedadulkiy ir spory) paleontologiniu metrasciu (Bennett 1997). ApraSytas
reiSkinys, kuris kartais vadinamas ,,gyvybés bangomis®, bei kuriam priskiria-
ma didelé svarba geografiniuose evoliuciniuose procesuose (Yablokov 1986),
gali praturtinti rGsies genofondinj ir fenofondin; kintamumo eksaptacinj po-
tencialg (Gould 2002) [eksaptacijos — tai adaptyvios struktiros, kurios atsiran-
da dél evoliuciniy priezas¢iy, kurios yra nesusijusios su dabartine jy funkcija.
Pvz. jos gali atsirasti kitokios funkcijos optimizacijos metu ir véliau
»persokti i esamg funkcija, taip pat, gali jsitvirtinti geny dreifo metu, o véliau
gali buti panaudotos esamai funkcijai atlikti, arba gali biiti Salutiné kazkokios

kitos adaptyvios struktiiros susidarymo pasekmé, kuri véliau atlieka nauja
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funkcija ir t.t. (Gould and Vrba 1982)]. Sis padidéjes vidur@isinio kintamumo
potencialas gali padidinti riiSies evoliucingumo laipsnj perturbacijos laikotar-
pyje ir iSkart po jo ir tokiu biidu sumazinti riiSies iSnykimo tikimybg. Be to,
kad ,,gyvybés bangos®, kurias indikuoja didelés G(a) reikSmés, padidina ek-
saptacinio kintamumo kiekj, jos sukelia naujai i$skirta evoliucinj mechaniz-
ma, kuris vadinamas ,,erdviniu kintamumo ra§iavimu® (Shine et al. 2011). Sio
mechanizmo esmé yra ta, kad populiacijos iSsiplétimo fronte koncentruojasi
pozymiai, kurie skatina organizmy plitimg. Taip atsitinka dél to, kad kraStuti-
niai besipleciancios riiSies nariai greiciausiai plinta ir poruojasi irgi su pana-
Siais j save greiGiau plintandiais nariais. Sis procesas gali paskatinti rii§iy in-
vazijg ] pries§ tai nepasiekiamas aplinkas, lyginant su pusiausvyra rii$iy fenoti-
pu didZiausio prisitaikymo biisena (nes greitesnj plitimag uZztikrinantys poZy-
miai nebiitinai asocijuojasi su didesniu prisitaikymu, kuris matuojamas bran-
dos sulaukusiy palikuoniy skai¢iumi) (Shine et al. 2011). Taigi, rasys, kurios
pasizymi padidintomis G(a) reikSmémis, turéty labiau pasizymeti aptartomis
eko-evoliucinémis savybémis, kurios skatina jvairovés augimg ir erdvinj tos
Jvairovés struktiirizavimag, kurie savo ruoztu didina rusSies lygio prisitaikyma
(t.y. viduting jos trukme, arba, kaip Siuo atveju, atsparumg stiprioms aplinkos
perturbacijoms).

Jeigu i§vardinti mechanizmai, aiSkinantys konodonty gausumy pasiskirs-
tymy asimetrijos koeficienty asociacijas su iSgyvenamumu Ireviken‘o jvykio
metu, yra teisingi, tuomet jie nurodo j rusiy atrankos proceso svarba nagrine-
jamos biotinés perturbacijos metu. Siuo atveju turéjo veikti dviejy tipy riisiy
atranka (siaurgjg ir placiaja prasme): risiy atranka, kuri vyko dél rusiy lygio
ontologiskai emerdzentiniy pozymiy skirtumy, ir riSiy atranka dél pozymiy,
kurie yra redukuotini iki organizmy lygio skirtumy (Okasha 2012; Vrba and
Gould 1986). Taip yra dél to, kad pirmajame pateiktame paaiskinime rasiy
iSlikimas yra Salutiné organizmy pozymiy (gyvenimo istorijy ypatybiy — ,,r*
arba ,,K* strategijy) nulemtos populiacijy dinamikos pasekmés. Tuo tarpu kita
mechanizmy grupé sieja rusiy iSlikimg su didesniu fenotipiniy kintamumu,
kuris gali biiti sugeneruotas vykstant perturbacijoms (fenotipinio kintamumo
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kiekis yra pripazintas kaip tikrasis riiSies lygio emerdzentinis poZymis
(Jablonski 2008; Lloyd and Gould 1993)). Taip pat be minéty populiaciniy
livojantys procesai kituose (aukstesniuose) biologinés organizacijos lygmeny-
se: lokali avatary metapopuliaciné dinamika [avataras — tai minimalus popu-
liacinis vienetas ekologiniy sgveiky hierarchijoje], saveikos su regioninés ir
netgi globalios biotos poky¢iais (Lieberman et al. 2007). Taigi, bendru atveju,
matomos paleoekologinése laiko eilutése lokaliy gausumy fluktuacijos atspin-
di pokycius gausume laiko intervaluose nuo tiikstanciy iki deSim¢ciy tikstan-
¢iy mety, kurie atspindi abipuses sgveikas tarp rusies ir organizmy lygio bei
bendrijy pozymiy, tokiy kaip erdvinio rasies arealo dydis, jo konfigiiracija,
metapopuliacijy (Lieberman et al. 2007) ir metabendrijy (Holyoak et al. 2005)
»susietumo® laipsnis. Taigi, norint suprasti, kurie i§ pasitilyty mechanizmy
turéjo didesne jtaka rusiy iSlikimui, reikalingi papildomi tyrimai, kurie susiety
pvz. G(a) su fenotipiniu kintamumu arba patikrinty ekosistemy funkcionavi-
mo savybes periodiniy perturbacijy metu, kuriomis pasizym¢jo Ireviken‘o
jvykis.

Kitas veiksnys, kuris buvo statistiSkai patikimai asocijuotas su iSmirimo
selektyvumu, buvo vidutinés gama spinduliuotés reikSmeés ( J_’) nagrinéjamos
risies radimvietése, kurios atspindi mégstamas nagrinéty rusiy aplinkas. Ga-
ma spinduliuotés reikSmiy radimvietése pasiskirstymy vidutiniai kvadratiniai
nuokrypiai bei asimetrijos koeficientai, kurie nusako rusiy aplinkos niSy pla-
tumus ir forma, nebuvo statistiSkai patikimai asocijuoti su konodonty riisiy
iSlikimu Ireviken‘o iSmirimo metu. Taciau, koreliacija tarp Siy parametry ir
18gyvenimo tikimybés buvo teigiama. Taigi, gali biiti, kad paskutiniai du
veiksniai irgi turéjo jtakos nagrinéty taksony makroevoliucijoje, bet dél maZzos
rasiy imties ir mazo efekto dydzio nebuvo pasiektas pakankamas patikimu-
mas.

Daugiamatés logistinés regresinés analizés bei daugiamodeliné atranka
ir regresiniy medziy modelis patvirtino, kad ( y ) yra pats svarbiausias veiks-

nys, nulémes rusiy iSlikimg Ireviken‘o metu. Beveik visos nagrinétos rasys,
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kurios buvo aptiktos aplinkose, kurios pasizyméjo mazomis gama spinduliuo-
tés reikSmémis (maZesniu molingumu — t.y. gyveno sekliame karbonatiniame
Selfe) isgyveno biotinj jvykj. Sis atradimas parodo, kad Ireviken‘o masinio
1ISmirimo metu riisis veikes stresas turéjo diferencijuota poveikj skirtingoms
aplinkoms, labiau paveikdamas giliojo/atviro vandenyno aplinkas. Sis tyrimas
patvirtina désningumga, kad paleozojaus eros metu egzistavo sisteminiai skir-
tumai makroevoliuciniuose grei¢iuose tarp genciy egzistavusiy karbonatingo-
se ir siliciklastinése aplinkose (Foote 2006), o taipogi tai, kad vélesnés permo
periodo ir mezozojaus faunos tur¢jo skirtingg atsiradimo ir iSmirimo grei¢iy
pobid; giliy vandenyny ir Selfiniy jury aplinkose (Miller and Foote 2009). Pa-
naSaus pobiidZio désningumai buvo surasti nagrin¢jant ordoviko periodo grap-
tolitus. Buvo nustatyta, kad giliavandeniai graptolitai pasizyméjo didesniais
iSmirimo greiciais nei tie, kurie buvo aptinkami seklesnése aplinkose (Boyle
et al. 2013; Cooper and Sadler 2010). Taip pat, surasto désningumo tikétinu-
mg padidina tas faktas, kad labiausiai nukenté¢je Ireviken‘o masinio iSmirimo
metu taksonai (konodontai ir graptolitai) dazniausiai yra asocijuojami su pela-
ginémis aplinkomis. Tuo tarpu tie taksonai, kurie nukentéjo maziausiai
(skolekodontai (daugiaseres kirmelés) bei peciakojai) daugiausiai pasiZzymi
bentosiniu gyvenimo bidu.

Viena i$ priezasciy, kodél pelagine erdve gali biiti kur kas pazeidziames-
né aplinkos perturbacijy metu yra ta, kad ji yra kur kas homogeniskesné nei
bentosiniy substraty erdve. Taigi, jvykus stiprioms klimatinéms perturbaci-
joms, pelaginé vandens storymé gali staiga (keliy tiikstan¢iy mety bégyje) ne-
tekti savo sudétingos struktiirizacijos, kuri nulemia batimetriskai ir geografis-
kai apibréZtas pelaginiy organizmy buveines, kas savo ruoztu gali turéti nio-

kojanciy pasekmiy Siose buveinése egzistuojancioms risims (Lipps 1986).
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3.2 Vélyvojo uenlokio konodontai bei integruota stratigrafija

3.2.1 Vélyvojo uenlokio ciklostratigrafija giliose aplinkose Vakary

Lietuvoje

Atlikus spektrines gama spinduliuotés intensyvumo pokyciy analizes vir-
Sutinio homerio sluoksniuose Vidukleés-61 grezinyje, buvo aptikti du statistis-
kai patikimy (kuriy galios pikai kirto 99 % pasikliauties intervalus) periodisku-
my klasteriai (9b pav.). Vieno periodiskumo ilgis sieké 16,7 metrus, tuo tarpu
kito cikliSkumo periodo ilgis siekeé 6,7 metro (9c pav.). Abu Sie cikliSkumai yra
atsekami visame nagrinétame stratigrafiniame intervale. Taciau, apatinéje pju-
vio dalyje pastebimos didesnés svyravimy amplitudés, kurios nurodo j galimus
kontrastingesnius ilgalaikius klimato svyravimus ankstyvajame Géluvos laike.
Spektrinés galios iSsibarstymas aplink du pikus, surastus panaudojus Lombo
metoda, veikiausiai yra nulemtas sedimentacijos greiciy netolygumy, kurie jve-
da nelinijisSkumus tarp praéjusio laiko ir susikaupusiy uolieny kiekio, kuris ir
sudaro nagrinéjamg storyme ir yra naudojamas kaip pra¢jusio laiko indikato-
rius.

Norint suzinoti, kokie mechanizmai inicijavo periodiSkumy sedimentaci-
jos procesuose atsiradima, buvo jvertinta iy periodiskumy trukme. Siam tiks-
lui buvo pasitelktos publikuotos datos (Cramer et al. 2012). Viena 1§ jy yra
Grotlingbo bentonito susidarymo laikas (428,45 + 0,35 milijony mety pries$ da-
bartj), o kita — uenlokio-ludlovio ribos data (427,86 + 0,32 Ma). Priimant tai,
kad ilgalaikiai sedimentacijos grei¢iai yra daugmaz pastoviis, buvo surastas
proporcingumas tarp susiklosc¢iusiy uolieny storio ir praéjusio laiko. Vidutinis-
kai, vienas metras uolieny nagrin¢jamame stratigrafinieme intervale atitinka
17,933 mety. Remiantis §iuo jver¢iu buvo nustatyta, kad ilgesnis cikliSkumo
periodas yra apie 300 tiikst. mety. Tuo tarpu trumpesnis cikliSkumas turéjo ap-
ytiksliai 120 tiikst. mety periodo ilgj. Turint omeny sedimentaciniy sistemy pri-
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gimt] bei su ja susijusius neapibréztumus jverciuose, j Siuos skaiius reikty
ziuréti kaip j pirmo lygio aproksimacijas, kurios nurodo budinguosius ciklis-
kumy veikimo laiko mastelius.

Analizuotoje pjuvio dalyje vilneliy analizés metu sudarytoje skaleogra-
moje matomi beveik trys pilni ,,ilgieji* ciklai ir aStuoni ,,trumpieji* ciklai (9b
pav.). Aprasyti cikliSkumai, kurie buvo atskleisti naudojant Lombo periodog-
ramos ir vilneliy metodikas, Siame darbe interpretuojami kaip sukelti ilgyjy,
Siuo metu turinciy 100 tukst. ir 400 tikst. mety periodo ilgj, Milankovic¢iaus
cikliskumai, sukelti Zemés orbitos ekscentriciteto pokyéiy (Zachos et al.
2001). Taciau, §i interpretacija apsunkinama tuo, kad analizuotame pjuvyje
vieng didelj ciklg atitinka trys trumpi ciklai, nors teoriSkai turéty atitikti keturi
(jei priimtume, kad periodiSkumy ilgis nepasikeit¢ nuo ankstyvojo siliiro iki
dabar). Sis teorijos ir stebéjimy neatitikima galima paaiskintas dviem biuidais.
Ilgieji periodiSkumai, turint omeny, kad buvo aptiktos tik trys osciliacijos, ga-
1¢jo atsirasti ir dél kity neastronominés prigimties priezas¢iy, tokiy kaip pvz.
konvergencings tektonikos (kurios déka susiformavo pats Baltijos siliiro ba-
seinas) netolygumo arba mantijos srauty osciliacijos (abu Sie svyravimy pro-
cesai veikia Simty tukstanciy mety laiko mastelyje) (Miall 2010). Kitas paais-
kinimas biity tas, kad esant ilgojo ciklo maksimaliai regresijai, vienas i$ ketu-
riy trumpyjy cikly neatsispindi nuosédose dél sedimentacijos sustojimo esa-
moje vietoveje arba yra sunaikinamas vélesnés juros transgresijos. Jeigu ant-
ras paaiskinimas yra teisingas, tuomet stebimus ilguosius cikliSkumus galima
paaiskinti Milankovi€iaus astronominiy varomyjy mechanizmy klimatine teo-
rija. Pateiktoms alternatyvioms hipotezéms patikrinti reikia atlikti ty paciy lai-
ko intervaly ciklostratigrafinius tyrimus gr¢Ziniuose, kurie aprobuoja skirtin-
gas sedimentacinio baseino dalis. Jeigu gilesnése aplinkose esanciuose grezi-
niuose tris didelius ciklus atitiks astuoni mazesni, tuomet — tai reiks, kad il-
gesnieji cikliSkumai néra astronominés kilmés. PrieSingai, jei tris ilgus ciklus
atitiks dvylika trumpesniy, tuomet bus paneigta tektoniné¢ ilgyjy cikly prigim-

ties hipoteze.
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Surasti cikliSkumai nuosédy klojimesi, nepaisant konkrec¢ios jy priezas-
ties, yra svarbus kriterijus uolieny storymés padalijimui ir vienalaikiy sluoks-
niy koreliacijai. Viduklés-61 grezinys yra puikiai iStirtas S. RadzeviCiaus
graptolity biostratigrafijos atzvilgiu (Radzevicius et al. 2014a). Taigi, 1Sskirti
cikliSkumai, jeigu jie bus identifikuoti kitose baseino dalyse, gali biti
,,priristi“ prie tarptautinés geochronologinés skalés, kas savo ruoztu leis paly-
ginti biotinius ir klimatinius pokyc¢ius skirtingose aplinkose, kurios kitais bu-

dais yra sunkiai koreliuojamos tarpusavyje.

3.2.2 Konodonty biostratigrafija giliose aplinkose (Viduklés-61 grezZinys)

ISanalizuotas virSutinio homerio intervalas Viduklés-61 greZinyje pasi-
zymi labai mazais surasty konodonty elementy kiekiais. Taciau, tai néra che-
minio preparavimo artefaktas, nes visi elementai pasizymi puikia iSsisaugoji-
mo biisena. Dauguma i$ surasty konodonty priklauso giliavandenéms bei ge-
neralistinéms pelaginéms rusims, kurios turi ilgus stratigrafinio paplitimo in-
tervalus: Panderodus recurvatus (Rhodes), Dapsilodus obliquicostatus
(Branson and Mehl), Dapsilodus hamari (Igo and Koike), Pseudooneotodus
bicornis Drygant, Pseudooneotodus beckmani (Bischoff and Sannemann),
Decoriconus fragilis (Branson and Mehl) ir Wurmiella excavata (Branson and
Mehl). Siame intervale buvo surastos kelios homerinés riidys su trumpais stra-
tigrafinio paplitimo intervalais: Ozarkodina bohemica longa Jeppsson, Kocke-
lella orthus absidata Barrick and Klapper, Ctenognathodus murchisoni Pa-
nder ir Oulodus siluricus (Branson and Mehl) (10 pav.).

Tarp visy zoniniy riisiy, tiktai K. o. absidata pakliuvo | pakankamai di-
delj skai¢iy bandiniy tam, kad galima biity apskaicCiuoti neparametrinius pir-
mojo pasirodymo jvykio padéties pasikliauties intervalus (Marshall 1994).
Pirmasis §ios riiSies pasirodymas yra stebimas 1283 metry gylyje, tuo tarpu
paskutinis pasirodymas stebimas 1249,2 metry gylyje. Remiantis faktine me-
dZiaga Sios rusSies pirmasis pasirodymas stebimas ties antruoju teigiamu Mul-
de anglies izotopy santykio ekskursu (pav. 11). Taciau pirmojo pasirodymo
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parodo duoto ilgio vilneliy ,,galig“. ¢ Lombo spektrograma, kur x aSyje nurodomas ciklisku-

my ilgis, y parodo cikliSkumo galig, o PI1 95 % ir 99 % parodo atitinkamo reikSmingumo
pasikliauties intervalus spektriniams pikams (pagal (Radzevicius et al. 2014a)).



padétis gali biiti iSsisaugojimo atsitiktinumy artefaktas. Norint patikrinti Sig
hipoteze¢, naudojantis PAST programine jranga, buvo apskaiciuotas K. o. absi-
data pirmojo pasirodymo neparametrinis pasikliauties intervalas (Hammer et
al. 2001; Marshall 1994). Apskaiiavus buvo nustatyta, kad tikrasis nagrinéja-
mos rusies pasirodymo jvykis (su 95 % tikimybe bei 95 % pasikliauties lygiu)
turéty bati intervale tarp 1283 ir 1290 metry. Si tikétina pirmojo pasirodymo
padétis yra kongruentiSka su ankstesniy tyrimy rezultatais paremta biostratig-
rafine schema (Cramer et al. 2012), kurioje K. o. absidata atsiradimas talpina-
mas tarp dviejy didziyjy Mulde‘s 5"°C izotopiniy ekskursy.

Kita biozoniné riisis O. b. longa buvo aptikta tiktai dviejuose bandiniuo-
se: 1290,6 m ir 1267 m gyliuose. Sios rii§ies retumas bandiniuose nurodo j
labai maZza riSies skaitlinguma nagrin¢jamoje Selfin¢je aplinkoje, ir taipogi |
stipry jos stratigrafinio paplitimo intervalo ,,apkarpyma®. Pasikliauties inter-
valo §iai riiSiai nejmanoma apskaiciuoti dél per mazo fosilingy horizonty (Siuo
atveju bandiniy) skaiciaus.
Taciau, Sios rasies radimas
virSutinio homerio uolienose
yra taipogi kongruentiSkas
su prie§ tai pateiktomis stra-
tigrafinémis schemomis
(Cramer et al. 2012).

Dvi zoninés konodonty
rusys, aptiktos nagrinéjama-
me intervale, yra Zinomos
tiktai 1§ pavieniy radiniy.
Vienintelis O. siluricus ele-
mentas buvo surastas 1297,1

metry gylyje. Lietuvos pju-

viuose $i risis dazniausiai 10 pav.. A. K. o. absidata Barrick et Klapper Pa (P1)
surandama Zemiau O. b. lon- elementas, surastas 1253 metry gylyje. B. C. murchisoni
S Pander Pa (P1) elementas, surastas 1302 metry gylyje.

ga zonos bei su ja susikerta
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apatinéje jos dalyje (Brazauskas 1993; Sileikyté and Brazauskas 2008). Ant-
roji zonin¢ konodonty risis — C. murchisoni buvo surasta 1302 metry gylyje
(10B pav.). Rasta liekana yra beveik sveikas P1(Pa) elementas, kuris turi vi-
sus diagnostinius C. murchisoni, riiSies pozymius (pagal (Viira and Einasto
2003)): staciakampis iSorinis konttras, elemento dantukai, kurie yra iSsidéste
vienodais intervalais ir pasizymintys tuo paciu auksciu, Zema bazin¢ duobut¢,

kuri yra siaura ties elemento ataugomis ir platéja ties centriniu dantuku. Si ra-
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11 pav.. Litologija, gama spinduliuotés kaita, ketvirtojo ir penktojo lygmens cikliskumai
sedimentacijoje interpretuoti remiantis vilneniy analize, graptolity paplitimas, konodonty
stratigrafinis paplitimas bei stabiliy anglies izotopy santykio (5'"°C) trendas Viduklés-61 gre-
zinyje (stabiliy anglies izotopy duomenys paimti i§ (Martma et al. 2005)). Sutrumpinimai:
P1, pluostas; GS, gama spinduliuotés intensyvumas (mcR/h), mikrorentgenais per valanda;
PI, pasikliauties intervalai pirmam riiies pasirodymo jvykiui; -, K. o. absidata rtusies pirmo-
jo pasirodymo jvykio pasikliauties intervalo gala nurodantis Zenklas (pagal (Radzevicius et
al. 2014b)).
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Sis dazniausiai yra aptinkama labai sekliose priekrantinése aplinkose
(Brazauskas 1993), taigi, reti jos radiniai graptolitinése facijose leidZia suvar-
Zyti §ios risies stratigrafinj paplitimg. Nagrin¢jamame pjivyje C. murchisoni
buvo surasta nassa graptolity interzonoje, t.y. kur kas Zemiau nei nurod¢ se-
nesnés biostratigrafinés schemos. Ankstesni tyrimai Sios rusies stratigrafinio
paplitimo intervalg talpino K. o. absidata zonos viduje (Cramer et al. 2012),
arba vir§ Sios zonos (Calner and Jeppsson 2003). Pagal paskutinio straipsnio
autorius, C. murchisoni risies atsiradimas nuzymi galutinj evoliucinj atsista-
tyma po Mulde‘s masinio iSmirimo. Taciau, Siame tyrime yra jrodyta, kad $i
rusis atsirado labai arti Mulde‘s biotinio jvykio pradZios (Siame pjuvyje pra-
dZios taSkas sinonimizuojamas su Ancios pluostu, kuris yra ties 1309 m gyliu
(11 pav.)). Taigi, veikiausiai aplinkos stresiniy saglygy poveikis nebuvo toks
ilgas, kaip buvo postuluota anks¢iau. Statistiné asociacija tarp iSmirimy ir ri-
Siy atsiradimy greiciy, kaip manoma, atsiranda dél to, kad abu §ie procesai
inicijuojami ty paciy reisSkiniy — didelio masto aplinkos perturbacijy, kurios
suskaldo vientisus rasiy arealus, tokiu biidu sumazindamos rasiy 18likimo tiki-
mybe bei padidindamos periferiniy izoliaty riiSiadary tikimybe (Stanley 1990;
Vrba 1992). Veikiausiai, Mulde‘s biojvykis, kurio metu beveik visiskai i1$ny-
ko graptolitai, konodontams nebuvo toks pragaiStingas, nes lokaliai (ir globa-

liai) iSnykus kelioms rii§ims, i§ kart jo metu atsirado naujos konodonty riisys.

3.2.3 Konodonty biostratigrafija ir paleoekologiné jvairovés dinamika

sekliose aplinkose (Ledy-179 grezinys)

Remiantis taksonominio atpazinimo rezultatais bei palyginus konodonty
rasiy pasiskirstyma su 8'°C trendu (S. Radzevitiaus duomenys), Ledy-179
grezinyje virSutinio uenlokio dalyje buvo iSskirtos dvi konodontinés zonos.
Remiantis minétais kriterijais, O. b. longa biozona yra iSskirta intervale tarp
649.9 ir 637 metry. Antrasis Mulde’s izotopinis ekskursas, kuris matomas vir-
Sutingje pjiivio dalyje (12 pav.) gyliy intervale tarp 637 ir 618 metry, atitinka

K. o. absidata zonos chrono-intervalg, kaip buvo jrodyta ankstesniuose tyri-
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muose bei Sioje studijoje (skyrelis 3.2.3). Pati zoniné rusis néra aptikta Ledy-
179 pjivyje dél to, kad proksimalingje Baltijos sedimentacinio baseino dalyje
uenlokio pabaigoje vyravo labai seklios aplinkos (sebchos ir lagiinos), kaip ta
galima pastebeti litologingje sukcesijoje (12 pav.). I sekliavandeniy aplinky
Ledy-179 grezinyje Géluvos regioniniame aukSte dominavimg nurodo ir Cte-
nognathodus genties atstovy liekany radiniai pradedant nuo $io auksto apati-
nés dalies. Taipogi, ] minéto gyliy intervalo K. o. absidata zonos atitikimg nu-
rodo ir tas faktas, kad virSutin¢je dalyje yra aptiktas Ozarkodina bohemica
bohemica konodonty porisis (12 pav.) (618,9 metry gylyje), kuris dazniausiai
sutinkamas uolieny storymese, kurios atitinka K. o. absidata biozonos laiko
intervalg.

Dalis Ctenognathodus genties radiniy buvo atpazinta iki rasies lygio.
Virsutinéje pjavio dalyje, Neries svitoje ties riba su Sirvintos svita (pacioje
ludlovio apacioje) 609,2 metry gylyje, buvo aptiktos dvi risys — Ctenogna-
thodus murchisoni ir Ctenognathodus sp. S (pagal (Viira and Einasto 2003))
(13 pav.). AnkscCiau, C. murchisoni buvo laikoma biozonine riiSimi, kuri nu-
zymedavo patj homerio virSy (Calner and Jeppsson 2003). Taciau, kaip rodo
zymiai anks€iau ir negali buti naudojama kaip biozoniné risis, nuZyminti pa-
¢ig uenlokio pabaigg. Kiek yra zinoma, antra rusis Ctenognathodus sp. S, bu-
vo surasta tiktai Estijoje, Vesiku ir Anikaiste sluoksniuose (Viira and Einasto
2003), kuriuos naujausiuose tyrimuose priskiria prie apatinio ludlovio (Kiipli
et al. 2011). Jos radimas uenlokio ir ludlovio ribos sluoksniuose patvirtina
Sios rusies trumpo stratigrafinio egzistavimo galimybe¢. Taciau, reikia turéti
omeny, kad priekrantinés nuogulos ypac jei jos susiklosté normalios regresi-
jos metu (kuri yra stebima nagrinéjamoje uolieny sukcesijoje), pasiZymi di-
desne Zymiy biostratigrafiniy spragy susidarymo tikimybe (Patzkowsky and
Holland 2012).

Apatinéje nagrinéjamo Ledy-179 grezinio pjuvio dalyje, kuri atitinka
BirStono svitg (Jagarahu regioninis aukstas), nebuvo rasta trumpalaikiy kono-

donty rusiy, kurios galéty biiti panaudotos biostratigrafijoje. Dauguma riisiy
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priklauso giliavandenéms ir/arba pelaginéms gentims, tokioms kaip Pandero-

dus, Pseudooneotodus ir Decoriconus. Taip pat Siame intervale yra sutinkama

— v

absoliucioje daugumoje jiriniy aplinky sutinkama konodonty riisis Wurmiella

-

excavata excavata, o taip pat kelios labiau aplinkos salygy suvarzytos riisys:

Kockelella ex gr. ortus, Oulodus siluricus ir Ozarkodina confluens.

Konodonty paleoekologinés dinamikos tyrimas Ledy-179 grezinyje pa-

(a) patyre du ilgalaikius pokyc€ius

—_w

rode, kad konodonty lokali rasin¢ jvairove

— v

(14a pav.), kurie buvo nuzyméti nuosmukiy vidutiniame rii$iy gausume. Pir-

masis lizis jvairoveés lygyje yra stebimas 660.8 metry gylyje, kuris atitinka

— v

veélyvaja Jagarahu regioninio auksto dalj, o antras liizis buvo aptiktas 629.9
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12 pav. Ledy — 179 grezinio uenlokio ir apatinio ludlovio litologija, gama diagrafijos kreivé

(GK), 8"°C reiksmés, konodonty zonos ir konodonty paplitimas. FMP - pirmasis Mulde*s

pikas, SMP — antrasis Mulde‘s pikas.
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metry gylyje, jau Géluvos regioniniame aukste, virSutingje Neveézio svitos da-
lyje. Proporcingi imigracijos greiiai irgi patyré du statistiSkai patikimus 1u-
zius jy vidutinése reikSmése bei dispersijoje (pav. 14b). Pirmasis pokytis jvy-
ko 698.3 metry gylyje BirStono svitoje, taCiau pats pokytis yra labai mazas ir
gali biti statistinio ,,persimokymo® pasekmé. Kitas 1iZis imigracijos dinami-
koje jvyko ties 637.7 m gyliu, kuomet vidutinés reikSmés nepasikeite, taciau
padidéjo imigracijos greiiy “lakumas” (dispersija) Géeluvos regioniniame
aukste. Poky¢iai proporcinguose ekstirpacijos (arba laikiny iSnykimy) grei-
Ciuose yra labai panaSiis | poky€ius proporcinguose imigracijos greiciuose
(14c pav.), su vienu skirtumu, kad jie patyre tiktai vieng 1Gzj virSutingje pji-

vio dalyje, 629.9 metry gylyje, tame paciame taSke, kur jvyko sistemingas lo-

13 pav. Ledy — 179 grezinio tirto intervalo svarbiausi konodontai (ESM nuotraukos). A—C,

Ozarkodina bohemica longa, uenlokis, Géluvos regioninis aukstas, Nevézio svita; A - Pa
elementas, VU-CON-L179-001, gylis 641,7 m; B - Pa elementas, VU-CON-L179-002, gy-
lis 635,7 m; C - nepilnas Pb elementas su dalinai nulauzta ventraline atauga, VU-CON-L179

-003, gylis 635,7 m; D, E - Ozarkodina bohemica bohemica, Pa elementai, uenlokis, Gélu-
vos regioninis aukstas; D - VU-CON-L179-004, gylis 619,9 m; E - VU-CON-L179-005,
gylis 618,9 m; F — H, Ctenognathodus sp. S (sensu (Viira and Einasto 2003)) ludlovis, Du-
bysos regioninis aukstas, Neries svita, gylis 608,5 m; F - Sb elementas, VU-CON-L179-
006; G, beveik pilnas Pa elementas be dorsalinés ataugos, VU-CON-L179-007; H, nepilnas

Sa elementas, VU-CON-L179-008; I - Ctenognathodus murchisoni, ludlovis, Dubysos re-

gioninis aukstas, Neries svita, gylis 608,5 m, dorsaliné Pa elemento dalis, VU-CON-L179-
007. Anatominiai zyméjimai pagal (Purnell ir kt., 2000).
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kalios jvairovés sumazéjimas.

Paleoekologinés apyvartos désningumai, kurie buvo atskleisti nagriné-

jant tris parametrus (a, /, ir E), nurodo j egzogeninius fizikinius rusiy apyvar-

tos kontrolés mechanizmus, kurie nulémé konodonty buveiniy pokyc¢ius. Pir-

masis lokalios konodonty riiSinés ivairovés nuokrytis buvo nulemtas daugu-

mos giliavandeniy taksony (pvz. Waliserodus curvatus, Pseudooneotodus bi-

cornis) lokalaus nuolatinio i$nykimo greitai po to, kai pasikeité Selfinés basei-

no dalies sedimentacijos rezimas (remiantis gama spinduliuotés intensyvumo

kaita) 1§ maZiau kaitaus j didesnés amplitudés svyravimy, su rySkesnémis reg-

resijomis ir transgresijoms (12
pav.). Sis pokytis nurodo j klima-
tiSkai maZiau stabily reZzima, kuris
veikiausiai paveiké lokalig riiSiy
buveiniy uzémimo dinamika. Ant-
rasis lokalios rusinés jvairoves ly-
gio kritimas sutapo su proporcin-
gy 1imigracijos
greiCiy lakumo  padidéjimu
(proporcingy imigracijos greiciy
lakumas pasikeité Siek tiek anks-
¢iau, nei kity dviejy parametry il-
galaikés vertés). Sis peréjimas yra
daugmaz koincidentiskas su nor-
malios sedimentacinio baseino
regresijos pradzia, kaip tg galima
pastebéti 1§ facijy ir gama spindu-
livotés reikSmiy pokyc¢iy (12
pav.). Per¢jimas j labai seklias ap-
linkas uZzkirto atviro vandenyno
pelaginiy ir giliavandeniy riisiy

egzistavimo galimybe. Pacioje vir-

ir ekstirpacijos _
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14 pav. Konodonty paleoekologiniy laiko eiluciy
daugybiniy poky¢iy tasky analizés Ledy-179 gre-
zinyje. A, stratigrafiné lokaliy riiSiniy gausumy
jverciy (a) laiko eiluté; B, proporcingy imigraci-
jos greiciy (I) dinamika; C, proporcingy ekstirpa-
cijos greiciy (E) dinamika. Punktyrinés horizonta-
lios linijos nurodo statistiskai besiskirianc¢iy dina-
miniy biiseny ribas.
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Sutinéje nagrinéto pjavio dalyje (Sirvintos ir Neries svitos) vienintelés aptin-
kamos ruSys priklausé dviem gentims — Ctenognathodus ir Ozarkodina. Labai
didelis proporcingy imigracijos ir ekstirpacijos greiciy ,,lakumas® nurodo |
buveiniy tinkamumo egzistavimui laipsnio epizodiska kaita: nuo mazai gyve-
namos iki visiSkai negyvenamos. Tikétiniausias mechanizmas, kurio déka Gé-
luvos region] auksta atitinkanciuose sluoksniuose epizodiSkai sumazéjo jvai-
rové bei padidéjo [ ir E parametry ,,Jlakumas®, buvo pasikeitimas tektoniania-
me rezime, kuris nulémé sedimentacinés erdvés sumaze¢jima ir lokaly peréji-
mg ] kontrastingesn] juros lygio svyravimy rezimg priekrantinéje aplinkoje.
Pagrindiné padidé¢jimo proporcingy imigracijos ir ekstirpacijos grei¢iy lakume
priezastis yra susijusi su didesniu aplinkos sglygy kontrastingumu priekrantés
zonoje. Keleto metry jiiros lygio poky¢iai turi kur kas didesne jtakg priekran-
tinéms nei giliavandenéms aplinkoms. Idomu yra tai, kad nei vienas 1§ i$skirty
paleoekologinése dinamikos poky¢iy nejvyko ties pac¢ia Mulde‘s biotinio jvy-
kio apatine arba pradzios riba (kuri yra ties 649,9 metry gyliu), pacioje Gélu-

vos regioninio auksto apacioje.

3.3 Viduriniojo ir vélyvojo przidolio konodonty gausos dinamika

3.3.1 Przidolio konodonty dinamikos tyrimy rezultatai

Vizualinis konodonty gausos poky¢iy viduriniajame ir virSutiniame przidolyje
jvertinimas Sesuvio-11 grezinyje nurodo j bangos pavidalo didZiausio maste-
lio pokytj (15a,b pav.). Apatin¢je Jiros svitos dalyje buvo labai mazi kono-
donty gausumai, véliau gausumai padidé¢jo iki maksimaliy reik§miy vidurinéje
svitos dalyje ir taip pat sumazéjo virSutingje dalyje. Taciau, beveik pacioje
laiko eilutés pabaigoje (pjuvio virSuje) yra vienas ypatingai didelés konodonty
gausos pikas. Palyginus standartizuotas (kur elementy kiekis bandinyje yra
padalintas i§ bandinio svorio) ir nestandartizuotas konodonty gausumy laiko
eilutes, matoma, kad standartizavimo nebuvimas jveda Zymius dauginamuo-

sius iSkraipancius efektus. Taciau, bendri bruozai (kaip pvz. bangos pavidalo
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gausos pokyciai) iSlieka. Gausumo pokyc¢iai matomi Viduklés-61 pjiivio nes-
tandartizuotuose duomenyse yra apytiksliai panasis j SeSuvio-11 greZinyje
matomg gausumo pokytj, kuomet didziausia konodonty gausa stebima viduri-
n¢je Juros svitos dalyje. Taciau, Siame pjiivyje gausumo pokyc€iai yra labiau
tolygls ir taipogi ,,Soklesni®. Dalinai §j skirtuma ,,Soklume* ir didesniame to-
lygume galima paaiskinti tuo, kad konodonty dazniai nebuvo standartizuoti
pagal bandiniy svorj.

LakiinariSkumo analizés atskleidé keleta jdomiy désningumy konodonty
gausos kintamumo struktiiroje. Log-log koordinatése iSbréZtame grafike at-
vaizduota laktinariSkumo priklausomybé nuo matavimo lango dydzio, kuris
sudarytas remiantis standartizuoty bandiniy i§ Se$uvio-11 grezinio analize
(16a pav.). Grafike matoma, kad priklausomyb¢ yra beveik idealiai tiesiSka
(r=-0,96, p=0,0001), kas savo ruoztu nurodo j multifraktaling dauginamaja
nagrinéjamo generuojancio proceso prigimtj (Plotnick 1995; Plotnick and
Sepkoski 2001). Empirinis laktinariSkumo profilis rySkiai skiriasi savo forma
nuo randomizuoty seky lakiinariSkumo profiliy (kurie turi eksponentiSskai ma-
z¢jancios kreivés formg) ir beveik visiskai nesusikerta su sugeneruotu jy nuli-
niu pasiskirstymu. Sis grafinis palyginimas su nuliniu pasiskirstymu taipogi
buvo patvirtintas dviejy modeliy, kurie buvo pritaikyti matomam empiriniam
désningumui palyginimo metu. Tiesinis (multifraktalinis) modelis tur¢jo kur
kas didesnj palaikymg (AICc = - 67.67 ir Akaike‘s svoris o= 1.0 (visais atve-
jais Akaike‘s svoriai buvo suapvalinti iki ketvirtojo skai¢iaus po kablelio)) nei
neigiamas eksponentinis (baltojo triuk§mo) modelis (AICc = 7.41 ir Akaike‘s
svoris = 0).

Lakiinariskumo profilis, apskai¢iuotas naudojant nestandartizuotus Se-
Suvio-11 grezinio duomenis, taipogi pasiZymi tiesine forma. Linijinio modelio
pritaikymas empiriniam lakiinariSkumo profiliui parod¢, kad jis pasizymi net-
gi didesniu statistiniu patikimumu nei pagal standartizuotus duomenis apskai-
¢iuotas profilis (r=-0,99, p=0,0001). Taciau, atsitiktinis kintamumas bandiniy
maséje jnesé ] signalg auksto daznio triukSmo (t.y. padidino dispersijos kiekj
mazuose laiko masteliuose), kas savo ruoztu ,,iSbalino* signalg. ,,ISbalinimo*
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1000 680  -980 G-yglrs‘o(m) 90 90 -0  (AICc = -133ir = 1,0) nei nei-
giamam eksponentiniam (AICc = -7,50 ir o= 0). Tam, kad, patikrinti daugia-
modelinio palyginimo prieigos tvirtumg, tie patys modeliai buvo pritaikyti
randomizuotos laiko eilutés pagrindu apskaiciuotam laktinariSkumo profiliui.
Siuo atveju neigiamas eksponentinis modelis gavo kur kas didesnj palaikyma
(AICc = -66,28, w= 1,0), nei tiesinis modelis (AICc = -53,48, o= 0). Taigi, Sis
atvejis parodo, kad modeliy atrankos procediira kur kas geriau remtis lyginant
gausumy pokyc¢iy désningumus nei nuliniy modeliy prieiga.

Vidukleés-61 grezinio gausumy pokyciy lakiinariSkumo analizés atsklei-
dé stipriai besiskiriant] (atsitiktinj baltojo triuk§mo) désninguma nuo to, kuris

buvo aprasytas Seduvio-11 grezinyje (multifraktalinj autokoreliuota). Empiri-
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nis laktinariSkumo profilis eina tiesiai per nulinj randomizuoty laiko eiluciy
lakiinariskumo profiliy pasiskirstyma (16¢ pav.). Sis nulinio modelio testavi-
mo rezultatas buvo patvirtintas ir daugiamodelinio palyginimo. Neigiamas
eksponentinis modelis gavo didesnj palaikymg (AICc = -66,99, o= 1,0) nei
linijinis modelis (AICc = -43,62, o= 0). Taciau, skirtumai AICc koeficientuo-
se buvo maZesni nei ankstesniuose Sesuvio-11 gausumo poky¢iy lakinarisku-
mo tyrime.

Surastos gausumo dinamikos pobiid] apraSanciy Hurst‘o eksponenciy
reikSmes yra kongruentiskos su lakiinariSkumo pobiidZiy nustatymo rezulta-
tais. Standartizuoty konodonty gausos poky¢iy Sesuvio-11 greZinyje analizé
parod¢é, kad juose egzistuoja patikima laikiné autokoreliacija: H=0,66 ir
p<0,01 (nei vienas 1§ 100 permutuoty (atsitiktinai perrinkty) laiko eiluciy pa-
grindu apskaiciuoty H jverCiy nepasieké empiriskai nustatytos reikSmes).
Nors ir Hursto eksponentés reikSmé yra artima baltojo triukSmo reikSmei
(0,5), §i reikdmé statistiskai patikimai skiriasi nuo jos. Sios eksponentés reiks-
meé nurodo, kad konodonty ilgalaikiai gausumo svyravimai pagal savo pobiidj
geriausiai atitinka rozinio triuk§mo modelj. Kitokius rezultatus rodo nestan-
dartizuoty duomeny analizé. Nestandartizuotos laiko eilutés i§ abiejy pjiviy,
naudojantis H jveréiy metodika, yra neatskiriamos nuo baltojo triuk§mo: Se-
Suvio-11 atveju H=0,53 su p=0,31; o Viduklés-61 grezinio konodonty gausos
dinamikos atveju H=0,56 su p=0,25.

Gausumo poky¢iy Seduvio-11 pjiivyje galios spektry regresinés analizés
parode, kad galios priklausomybg nuo jos daznio log-log koordinatése apra-
Santis polinkio koeficientas yra lygus a= - 0,68 (su 95% pasikliauties interva-
lais nuo — 1,03 iki — 0,28) ir pasiZymi vidutinio lygio koreliacija r=-0,65,
p=0,0001. Nestandartizuoty duomeny regresin¢ analizé atskleidé tg patj ran-
domizuojantj (,,balinantj*) pavyzdziy nestandartizavimo efekta. Nestandarti-
zuoty Seduvio-11 gausumo poky¢iy galios spektro regresijos polinkio koefi-
cientas nurodo ] signala, statistiSkai neatskiriamg nuo baltojo triuk§mo — a=-
0,08 (95% pasikliauties intervalais nuo -0,3 iki 0,16), su Zemu ir nepatikimu

koreliacijos koeficientu r=-0,16, p=0,3. Analogiska Viduklés-61 nestandarti-
108



zuoty duomeny analizé parodé, kad Siame pjiivyje konodonty pokyciai labiau
panaS¢jo pagal savo pobiid] | melynaji arba baltg)j triukSma — a=0,41 (95%
pasikliauties intervalai nuo 0 iki 1,08). Taciau pati priklausomybé buvo ganeé-
tinai silpna ir statistiSkai nepatikima: r=0,34, p=0,15.

Maksimalios Lyapunov‘o eksponentés apskai¢iavimas Sesuvio-11 stan-
dartizuotiems konodonty gausos poky¢iy duomenims parodé, kad gausos di-
namika yra jautri pradiniy salygy atzvilgiu, taigi, kalbant dinaminiy sistemy
terminija, yra chaotiSka. Lyapunov‘o eksponentés reikSme, kuri yra lygi
Amax=0,37, buvo gauta pritaikant tiesinés regresijos modelj regione tarp nulio
ir Sesiy vienas po kito einanciy tasky laiko eilutéje (matuojant bandiniais) mo-
delyje su dviem talpinan¢iomis dimensijomis. Grafikas (17 pav.) ryskiai paro-
do tendencijg panaSiems taSkams eksponentiSkai diverguoti vienas nuo kito
talpinanciose dimensijose. Trumpas laiko eilutés ilgis (bandiniy skai¢iumi)
apribojo palyginamy, o véliau ir suvidurkinty pokyc¢iy trajektorijy skaiciy: bu-
vo palyginta 19 trajektorijy (panasiy taSky istorijy) modelyje su dviem talpi-
nanc¢iomis dimensijomis ir 4 trajektorijos modelyje su trim talpinanciomis di-
mensijomis (kuo didesnis talpinanc¢iy dimensijy skaicius, tuo mazesné tikimy-
bé surasti panaSius taskus visuose iSmatavimuose). D¢l §itos prieZasties suvi-
durkintos panaSiy taSky evoliucinés trajektorijos yra ganétinai triuk§mingos.
Taciau, svyravimai divergencijos kiekyje dalinai gali biiti paaiskinti trumpo
periodo cikliSkumais, kurie buvo surasti nagrinéjamoje medziagoje (placiau
apie tai skyreliuose apacioje). Tai, kad talpinan¢iy dimensijy kiekio padidini-
mas nesukelia anomalinio (diverguojancio) regiono suplokstéjimo grafike (17
pav.), nurodo | tai, kad konodonty gausos dinamika kontroliuojantys procesai
yra ne stochastiski, bet 1§ tikryjy chaotiski (Rosenstein et al. 1993).

Pilny laiko eilu¢iy koreliacinis palyginimas parodé¢, kad bendra korelia-
cija tarp konodonty gausumy ir stabiliy anglies izotopy santykiy yra maza ir
statistiSkai nepatikima, taip pat kaip ir koreliacija tarp konodonty gausumy ir
gama spinduliuotés reik§miy. Sesuvio-11 pjiivyje koreliacija tarp diferenci-
juoty 8”C reik§miy ir diferencijuoty standartizuoty konodonty gausumo

reikSmiy sieké r = - 0,03, p=0,76, o koreliacija tarp diferencijuoty gama spin-
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Kitokj vaizdg rodo lokali-
zuotos slenkancio lango korelia-
cinés analizés, kuriy déka buvo

atskleisti kai kurie jdomis dés-

ningumai. Seuvio-11 greZinyje
buvo surasta, kad egzistavo trys In (ws)

statistiSkai patikimai besiskirian- 16 pav.. Konodonty gausumy laiko eiluéiy lakiina-
tys koreliacijos epizodai tarp ri§kgmo profiliai '(raud(.mo.s linijos) ir n'ulinis laki-
nariSkumo profiliy pasiskirstymas, kuris buvo pa-

13 .
6°C ir konodonty gausumy gkaigiuotas pagal 100 randomizuoty empiriniy lai-
reikimiy: apatinéje Jiiros svitos ko eiluéiy (juodos linijos). A Standartizuoty Sesu-
vio-11 konodonty gausos pokyc¢iy laktinariSkumo

dalyje buvo teigiama bet statistis- grafikas. B Nestandartizuoty Sesuvio-11 konodot-

kai nepatikima koreliacija, vidu- nu gausos poky€iy lakainariskumo grafikas. C Nes-
tandartizuoty Viduklés-61 konodonty gausos poky-

rin¢je dalyje buvo neigiama ir iy lakinariskumo grafikas.

statistiSkai patikima koreliacija, o

virSuting¢je Jiiros svitos dalyje buvo vél teigiama bet statistiSkai nepatikima

koreliacija tarp minéty kintamyjy (18a pav.). Jokio analogisko statistiskai pa-

tikimo désningumo nebuvo surasta koreliacijos pokyciuose tarp konodonty

gausumy ir gama spinduliuotés intensyvumo reikSmiy. KokybiSkai panasus,
110



taciau nepasiekes statistinio patikimu-

mo, buvo koreliacijos pokyéiy tarp 8"°C

[«2]
L

A, ir konodonty gausumy reikSmiy désnin-
gs / / gumas, nagrinétas Viduklés-61 greziny-
%4 A je (18b pav.). Viduring¢je Jiros svitos
v dalyje konodonty gausumy ir stabiliy

34 izotopy reikSmiy koreliacijos koeficien-

tai buvo neigiami. MaZos absoliucios

2 % L ek Baaliniai) 10 reik§més koreliacijos koeficientuose

17 pav. Maks1ma{10s Lyapunov’o ekspo- - quotame grezinyje veikiausiai yra susi-
nentés jvertinimas SeSuvio-11 grezinio stan- ) ) o L
dartizuotos konodonty gausos dinamikai, JUSI0S SU didesniu statistinio triukSmo

Juoda kreivé parodo suvidurkintg divergen- kiekiu Siame pjﬁvyje) del duomenq nes-

cijos kiekio akumuliacija atsekant dviejy . . C .
DR . ... tandartizacijos ir santykinai didesniy
panasiy taSky istorija dvejose talpinanciose
dimensijose. Pilka kreivé nurodo divergen- bandiniy paémimo intervaly.

cijos kiekio akumuliacija, trajektorijoms Slenkanéio lango vidutiniy kvadra-
diverguojant trijose talpinanc¢iose dimensi-

jose. Raudona linija yra tiesinio modelio tiniy nuokrypiy pokyciy laiko eilutése

pritaikymas juodos kreivés segmentui, kuris analizés parodé, kad Sesuvio-11 grezi-
pasizymi didziausiais divergencijos grei-

¢iais. Tiesinio modelio polinkj nusakantis nyje jvyko du staigiis dispersijos pro-

koeficienta yra maksimalios Lyapunov‘o dukcijos pokyciai kaip 8"°C reiksmeése
cksponentes jvertis (Anu=0.37). taip ir standartizuotuose konodonty gau-
sumo jverciuose, kurie buvo apytiksliai koincidentiski su anks¢iau aptartais
koreliacijos tarp $iy kintamyjy Zenklo pasikeitimais (19 pav.). Sis pastebéji-
mas patvirtina galimybe, kad viduriniajame ir virSutiniame przidolyje galéjo
biti trys skirtingi geobiologinés dinamikos rezimai.
Standartizuoty konodonty gausumy poky¢iy Sesuvio-11 greZinyje RED-
FIT spektrin¢ analizé parod¢, kad egzistuoja spektrinés galios pikas, kuris yra
nepaaiskinamas (su 99 % tikimybe) autoregresiniu (Markoviniu) procesu (20a
pav.). Taigi, Sis pikas atspindi osciliacinj procesg su periodo ilgiu, siekianciu
2,94 — 3,12 tarpbandiminio intervalo, arba 4,3 — 4,65 metro (vidutiniSkai apie
4,5 metro). Taip pat buvo aptiktas dar vienas galios pikas ties labai Zemais

dazniais (38,5 tarpbandiminiai atstumai arba 57 metrai), kuris yra statistiskai
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patikimas su 95 % tikimybe. Panasiai, tokio paties tipo analize atskleide, kad
Vidukles-61 greZinyje irgi egzistavo aukSto daznio (2,4 tarpbandiminio atstu-
mo arba 4,6 metry periodo ilgio) cikliSkumas, kurio galios pikas kirto 99 %
pasikliauties intervalus autoregresiniam procesui (20b pav.). Taciau, Siame
grezinyje nebuvo surasta jokiy statistiSkai patikimy Zemo daZnio konodonty
gausumo periodiniy osciliacijy.

Vilneliy analiz¢ atskleidé¢ labai panaSius désningumus ] tuos, kurie buvo
surasti su REDFIT spektrine analize. DidZioji dalis spektrinés galios Sesuvio-
11 grezinio konodonty gausumo pokyciuose koncentruojasi ties labai Zemais
dazniais, kurie apytiksliai atitinka 57 metry periodo ilgio osciliacijas (21a
pav.). Labai aukSty daZniy juostoje taipogi matomos pastebimos periodinés
gausumo osciliacijos, kuriy amplitudés kinta laike ir yra moduliuojamos zemo
daznio osciliacijy — didziausios periodiniy svyravimy amplitudés yra pastebi-
mos centrinéje pjuvio dalyje, kur yra Zemo dazZnio osciliacijos maksimumas.
Viduklés-61 grezinio nestandartizuoty konodonty gausumy pokyciy vilneliy

analiz¢ atskleide, kad didzioji spektrinés energijos dalis koncentruojasi ties
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18 pav. Slenkancio lango koreliacinés analizés, lyginant sarysius tarp konodonty gausumo
fluktuacijy ir aplinkos indikatoriy. Juodos linijos nurodo koreliacijos koeficienty reik§mes
tarp konodonty gausumy ir §"°C reikdmiy, o pilkos linijos atspindi koreliacijos koeficienty
tarp konodonty gausumy ir gama spinduliuotés intensyvumo poky¢ius. Zaliosios linijos nu-
rodo kritines reikSmes (a=0.05) koreliacijos koeficientams esamam bandinio dydziui
(nagrinéty tasky laiko eilutéje skaiciui) (reik8més paimtos i§ (Rohlf and Sokal 2012)). A
Koreliacijos koeficienty laiko eilutés Sesuvio-11 grezinyje, kur koreliacijos koeficientai ir juy
pasikliauties intervalai buvo apskaiciuoti 15 méginiy ilgio langui (punktyrinés linijos nuro-
do krastutiniy tasky laiko eilutése, kurie buvo panaudoti statistiSkai patikimy koreliacijos
koeficienty apskaiciavime, padétis). B Koreliacijos koeficienty laiko eilutés Vidukleés-61
pjuvyje (koeficientai buvo apskai¢iuoti naudojant 11 bandiniy lango dydj, kuris buvo pasi-
rinktas dél laiko eilutés trumpumo).
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19 pav. Slenkan¢io lango koreliacijos koeficienty tarp konodonty gausumy ir 8"*C reik$miy
(juoda kreive) laiko eiluté, akomponuota vidutiniy kvadratiniy nuokrypiy §"°C (ruda krei-
vé), ir standartizuoty konodonty gausumy (Zalia linija) reik§mése laiko eilutémis Seguvio-11
grezinyje. Visi jverciai buvo apskaiciuoti naudojant 15 méginiy lango dyd;.

labai aukstais dazniais labai arti Naikvisto daznio (didziausio analizuotino
daznio). Sios auksto daznio fluktuacijos, panasu, kad moduliuojamos Zemo
daZznio komponentes, nes didziausias amplitudes irgi pasiekia viduringje pju-
vio dalyje (21b pav.). Reikéty paminéti, kad bendra konodonty gausos svyra-
vimy struktiira yra labiau hierarchiska (medZio pavidalo) Sesuvio-11 nei Vi-
duklés-61 grezinyje, kas patvirtina ankstesnius lakiinariSkumo analizés rezul-

tatus.

3.3.2 Przidolio konodonty dinamikos tyrimuy diskusija

Laikinio konodonty standartizuoto gausumo mastabavimo tyrimai tvirtai
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20 pav. REDFIT konodonty gausumy ciklostratigrafinés spektrinés analizés. IStisiné Zalia
linija nurodo 99 %, o punktyriné zalia linija nurodo 95 % pasikliauties intervalus autoregre-
siniam AR(1) procesui. A Standartizuoty konodonty gausumy poky¢iy Sesuvio-11 greZinyje

spektras. B Nestandartizuoty konodonty gausumy pokyc¢iy Viduklés-61 grezinyje spektras.
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nurodo | multifraktaline poky¢iy struktiirg, ilgos atminties buvimg laiko eilu-
teje bei 1/f statistin] signalo maStabavimo pobidj. Tuo tarpu nestandartizuoty
duomeny analizé atskleidé didelg standartizacijos reikSme atskleidziant tikrajg
gausos pokyciy signalo struktiirg. Bendru atveju, nestandartizuotos laiko eilu-
tés pasiZymi ,,baltesniu‘ svyravimo pobiidziu, kuris atsispindi lakiinariSkumo
profiliuose, spektrinése analizése ir Hursto jverciuose. Taciau, bendru atveju,
Vidukles-61 pjiivis rodo ,baltesnj* konodonty gausos dinamikos pobiidj nei

Sesuvio-11 pjavis. Sis désningumas gali biti paaiskintas dviem vienas kitam
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statistiSkai patikimo auksto daznio cikliSkumo rekonstrukcija. A Standartizuoty konodonty

gausumy poky¢iy Sesuvio-11 grezinyje skaleograma. B Nestandartizuoty konodonty gausu-
my pokyciy Viduklés-61grezinyje skaleograma.
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nepriestaraujanciais biidais. Visy pirma, Viduklés-61 grezinyje bandiniai bu-
vo imami didesniais intervalais nei Sesuvio-11 greZinyje, kas savo ruoztu ga-
l1¢jo turéti jtakos Salimais esanciy reikSmiy koreliacijos sumazinimui. Taip
pat, Viduklés-61 pjiivis yra Zymiai artimesnis proksimalinei (priekrantinei)
Baltijos baseino daliai, kas savo ruoZtu didina eroziniy stratigrafiniy pertrauky
susidarymo tikimybe (Patzkowsky and Holland 2012). Stratigrafinés spragos
savo ruoztu padidina ,,Suoliy‘ bet kokiose pjiivyje matuojamose laiko eilutése
tikimybe, kaip tai pvz. buvo seniai pastebéta kad atsitinka stratofenetinése lai-
ko eilutése, kuomet sedimentacinés pertraukos yra koincidentiS§kos su staigiais
morfologiniais poky¢iais (Raup and Crick 1982).

Atsizvelgiant | visus jrodymus, lakiinariSkumo ir Hursto jverciy analizés
palaiko multifraktalinj konodonty gausos pokyc¢iy model; viduriniajame ir vé-
lyvajame przidolyje. Ankstesniuose tyrimuose buvo pateikti paaiSkinimai
multifraktalinés svyravimo struktiiros paaiSkinimui evoliucinése sistemose.
Pagal minétg paaiskinimg, multifraktaliSkumas indikuoja hierarching sgveika
tarp jvairiy faktoriy atsitiktinai varijuojanciy skirtinguose laiko masteliuose,
kurie nulemia galutinj rezultata dauginamai sgveikaujant tarpusavyje
(Plotnick and Sepkoski 2001). Ta pati ,,masteliy miSinio* teorija aiSkina rozi-
nio triuk§mo buvima geofizikinése sistemose (kuriy laiko eilu¢iy H jvertis bi-
na didesnis nei 0,5 ir maZesnis nei 1) (Mesa and Poveda 1993). Taciau, suras-
tam 1/f signalo mastabavimo désningumui paaiSkinti natiiraliose sistemose
egzistuoja kelios hipotezés. Signalas, kuris pasiZymi rozinio triuk§mo savybeé-
mis, gali biiti sugeneruotas veikiant saviorganizuojantiems kritiniams evoliu-
ciniams-ekologiniams procesams (Sol¢ et al. 1999). IS kitos pusés, toks spekt-
rinés galios mastabavimas gali biiti sukeltas taip vadinamo ,,daugiamastelinio
atsitiktinumo®, kuris nusako, kad nagrin¢jamas signalas gali biiti sugeneruotas
kaip daugelio skirtinguose laiko masteliuose veikianc¢iy autoregresiniy AR(1)
procesy superpozicija (Halley and Inchausti 2004). Antroji hierarchiné rozinio
triuk§mo atsiradimo hipoteze yra labiau kongruentiska su kitais pateiktais jro-
dymais.

S. J. Gould‘as, aptarinédamas gamtiniy sistemy hierarchinj priezastingu-
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ma ((Gould 2002); 888 pslp.), iSplété anksc¢iau pateiktg laiko lygmeny idéja
(Gould 1985), i8sakydamas mintj, kad procesai skirtinguose masteliuose néra
nfraktaliski, t.y. jie néra invariantiSki mastelio atzvilgiu, bet rodo désningu-
my pokycius arba ,,alometrijg*. Autorius nagrin¢jo skirtumus evoliuciniuose
mechanizmuose, nagrinéjant skirtingus laiko mastelius, tas pats klausimas gali
biiti uzduotas nagrinéjant ekologinius procesus. Sio tyrimo rezultatas nurodo j
tai, kad multifraktalinis savipanasumas konodonty gausumo pokyciy proceso
pobiidyje yra pirmo lygio aproksimacija iSnagrinétiems désningumams. Tai
reiSkia, kad konodonty gausumy poky¢iai nebuvo kontroliuojami kazkurio
vieno dominuojancio veiksnio, kaip pvz. jiros lygio poky¢iy, kurie daznai
naudojami ypatingo konodonty daznumo lokaliuose pjiiviuose paaiskinimui
(Morrow and Sandberg 2008). Taciau, nagrinétose konodonty dazniy laiko
eilutése taipogi buvo pastebéti atsikartojantys, priklausomi nuo laiko mastelio
osciliaciniai désningumai (placiau skyrelyje apie cikliSkumy analiz¢). Panasiis
rezultatai buvo aptikti nagrin¢jant jurinés biosferos makroevoliucing dinamika
fanerozojaus eone (Plotnick and Sepkoski 2001), kur autoriai surado, kad eg-
zistuoja iSmirimy intensyvumy padidé¢jimas 26 milijony mety laiko mastelyje,
kurj jie sieja su masiniy iSmirimy periodiSkumais. Taigi, $is tyrimas sustiprina
Plotnick‘o ir Sepkoski‘o argumentg (Plotnick and Sepkoski 2001), kad gyvy-
bés istorijg galima suprasti kaip intervalinj (misry) multifraktalinj procesg su
tam tikrais nuo laiko mastelio priklausanciais nuokrypiais dinamikos regulia-
rume: antrame lygmenyje (kuris atitinka nuo deSim¢iy tiikstanciy iki Simty
tikstan¢iy mety laiko mastel}), stipry poveikj turi Milankoviciaus cikliSkumai
bei ketvirtame lygmenyje (deSimtys milijony mety), kur svarby vaidmen;j turi
masiniai iSnykimai (pagal (Bennett 1997)) [kuriy padétis laiko masteliy at-
zvilgiu veikiausiai evoliucionuoja déka galimy astronominiy mechanizmy di-
naminio nestabilumo ir jy disipacinés prigimties (Hinnov and Hilgen 2012)].
Hierarchinis ir netiesiSkas bei kartais su periodinémis komponentémis
makroevoliucinés dinamikos pobtidis buvo patvirtintas nagrinéjant skirtingas
taksonomines grupes bei laiko periodus (Yacobucci 2005; Patterson et al.

2004; Prokoph et al. 2000). Literatiiroje taipogi yra pateikta jrodymy, kad kai
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kuriy grupiy makroevoliuciné dinamika pasizymi nehierarchiniu baltajj
triukSma primenanc¢iu pobiidZiu (Yacobucci 2005). Taciau, kaip parodé laki-
nariSkumo tyrimai atlikti Siame darbe, pavyzdziy émimo intensyvumo (Siuo
atveju mases) variacijos gali stipriai ,,uzbalinti* signalg. Taigi, surasti baltojo
triukSmo evoliuciniai désningumai gali buti paleontologinio metraS¢io koky-
bés nulemti artefaktai. Jei Sis paaiSkinimas yra teisingas, jis neturéty stebinti,
nes yra tvirtai nustatyta, kad paleontologinio metras¢io struktiira turi didelj
poveik] nagrin¢jamiems paleobiologiniams désningumams (Lloyd et al.
2011).

Maksimalios Lyapunov‘o eksponentés jvertinimo tyrimas Siame darbe
parodé¢, kad konodonty gausumai pasizymi elgesiu, kuris yra budingas deter-
ministinéms chaotinéms sistemoms, kuomet esant labai panasioms pradinéms
salygoms skirtingos trajektorijos viena nuo kitos tolsta eksponentiSkai. Nepai-
sant ankstyvyjy teoriniy tyrimy, kurie parodé, kad populiacijy dinamika gali
pasizymeéti chaotiniu elgesiu (May 1976), atlieckant trumpalaikius neo-
ekologinius tyrimus tokiy chaotinés dinamikos atvejy aptikta tikrai nedaug
(Ellner and Turchin 1995; Hastings et al. 1993). Surasti désningumai néra tie-
siogiai palygintini su neo-ekologiniy tyrimy rezultatais del ypac dideliy skir-
tumy nagrinéjamuose laiko masteliuose. Selfiniy nuoguly stratigrafiné raiska
varijuoja nuo Simty mety iki deSimciy tikstanciy mety (Kowalewski and
Bambach 2008). Taigi, pokyc¢iai konodonty gausumuose, kurie yra stebimi
nagrin¢jant paleoekologines laiko eilutes, atspindi ilgalaikius pokycius jy re-
gioniniy metapopuliacijy laikomosiose gebose — taigi, tai yra uZglodintas dau-
gelio trumpalaikiy svyravimy signalas. IS to seka, kad procesai, kontroliuojan-
tys Siuolaikinius gausumo svyravimus, veikiausiai skiriasi nuo ty procesy, ku-
rie kontroliavo ilgalaikius konodonty gausos pokycius, nes gausos svyravimai
laiko masteliuose nuo deSimciy tukstanciy iki milijony mety yra ne vien eko-
loginiai bet yra eko-evoliuciniai, nes paciy organizmy sandara spé€ja Zymiai
pasikeisti praéjus tokiems dideliems laiko tarpams.

Chaotinéms sistemoms yra biidingas interaktyvumas, kuris egzistuoja

déka netiesiniy atgaliniy rysSiy (Bennett 2013). Tokie interaktyvumg palaikan-
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tys atgaliniai rySiai egzistuoja ilgalaikéje ekologinéje (makroekologingje) di-
namikoje dél vienas kita nulemianciy sgveiky tarp aplinkos poky¢iy ir evoliu-
cijos proceso (Levins and Lewontin 1987). Biotiniai poky¢iai, kurie yra pa-
grinde indukuojami pokyc¢iy fizingje aplinkoje (Eldredge 1999), gali evoliu-
ciSkai pakeisti ilgalaikes laitkomasias gebas (visuose gyvybés hierarchiniuose
lygmenyse) regioninése ekosistemose atsirandant evoliucinéms inovacijoms
(Erwin 2012), arba jvykstant naujy regionui riiSiy invazijoms, kurios, kaip jau
yra jrodyta, pakeiCia vietiniy rii$iy niSy strukttras (Stigall and Brame 2014).
Taipogi, egzistuoja ir kiti ,,endogeniniai* mikroevoliuciniai mechanizmai, ku-
rie gali tapti chaotinés dinamikos priezastimi tukstan¢iy mety laiko mastelyje.
Naudojantis sukurtais skaitmeniniais modeliais, buvo jrodyta, kad nuo daznio
priklausoma natiiralioji atranka daznai nulemia chaoting aleliy dazniy pokyc¢iy
dinamika populiacijose (Doebeli and Ispolatov 2014). Jei priklausoma nuo
aleliy daznio natiiralioji atranka veikia pakankamai ilguose laiko masteliuose
ir jeigu skirtingi aleliai pasizymi skirtingomis laikomosiomis gebomis, tuomet
minétas evoliucinés dinamikos pobudis gali nulemti chaotinj ilgalaikés pale-
ockologinés gausumo dinamikos pobiidj. Taipogi, yra ir kity ,,keliy j chaosa*,
kurie néra susij¢ su iSvardintais eko-evoliuciniais mechanizmais. Jeigu popu-
liacijy dydziai tiesiSkai seka paskui kaZzkurj biitingjj kintamajj, kuris yra stip-
riai priklausomas nuo klimato, ir jeigu pats ilgalaikis klimato pokyc¢iy pobidis
yra chaotiSkas (kas veikiausiai yra tiesa, bent jau remiantis kvartero periodo
tyrimais (Bershadskii 2010; Huybers 2009)), tuomet mes turétuméme stebéti
analogiSka chaotiSkg gausumo pokyc¢iy pobidj.

Slenkancio lango lokalios koreliacijy analizés atskleidé papildomy ko-
nodonty gausos dinamikos savybiy, kurios yra biidingos netiesinéms siste-
moms — epizodiSkus peréjimus tarp skirtingy koreliaciniy rezimy tarp kono-
donty gausos ir 8"°C reik§miy, kurie geriausiai matomi Sesuvio-11 greZinyje
(panas$iy per¢jimy nebuvo surasta konodonty gausos ir gama spinduliuotés
intensyvumo sarysiuose). Neigiamos koreliacijos epizodas Sesuvio-11 greZi-
nyje (tarp 1071 ir 1032 metry gylio) atitinka apatine konodonting remschei-

densis zonos dalj. Tam pafiam intervalui minétame gr¢zinyje yra biidinga pa-
118



didéjusi akantody rasiné apyvarta bei padidéjusi jy jvairové bei jy liekany
skaitlingumai (Valiukevicius 2005). Ne tokiu dideliu mastu, taciau Siame in-
tervale konodontai irgi patyré keleta makroevoliuciniy jvykiy. Intervalo pra-
dZioje, kaip ir minéta anksciau, atsirado zoniné konodonty riisis Ozarkodina r.
remscheidensis (kuri kartais iSskiriama ] atskirg genti ir rus; Zieglerodina
remscheidensis (pagal (Murphy et al. 2004))). VirSutinéje neigiamy koreliaci-
Jjuy epizodo dalyje i1Snyko Ozarkodina e. eosteinhornensis poriisis, ir taipogi
Lietuvos pjuviuose atsirado ir Siame intervale egzistavo trumpalaikis seklia-
vandenis taksonas Ozarkodina inordinata, taCiau Sios rusies trukmé gali buti
ir ilgesn¢ dél to, kad, aplinkos kuriose ji gyveno, yra ypa¢ paveikiamos stra-
tigrafiniy pertrauky (Patzkowsky and Holland 2012). Taipogi, Estijos pji-
viuose buvo nustatyta, kad virSutingje remscheidensis zonos dalyje atsirado
naujas konodonty poriisis Oulodus elegans detorta, kuris minétoje Salyje nau-
dojamas kaip zoniné riiSis, egzistavusi iki pacios siliiro periodo pabaigos
(Mérss and Ménnik 2013). Taigi, visumoje nagrinétame neigiamos koreliaci-
jos epizodo metu Baltijos siliiro sedimentaciniame baseine buvo penki kono-
donty makroevoliuciniais jvykiai.

Reikéty paminéti, kad bendras akantody jvairovés ir gausumo pokyc¢iy
pobiidis Sesuvio-11 pjivyje yra labai panasus j konodonty gausumy pokyéiy
pobiidj. Tai nurodo, kad tie patys kontroliuojantys veiksniai veiké visos regio-
ninés ekosistemos funkcionavima. Ankstesniuose tyrimuose, kuriy metu buvo
nagrin¢jami Lietuvos pjuviy konodonty stabiliy deguonies izotopy santykiy
pokyciai laike (kurie atspindi tuometines vandens temperatiiras), buvo nusta-
tyta, kad apatinéje remscheidensis zonos dalyje jvyko staigus temperatiiros
kritimas (Zigaité et al. 2010). Visi ie faktai nurodo j tai, kad visi $ie jvykiai
asocijuoti laike yra susije priezastiniais ry$iais ir atspindi poslinkj ekologin¢je
ir evoliucinéje dinamikoje, arba taip vadinamg evoliucinés apyvartos impulsa
(sensu (Vrba 1993)), kuris pasizymeéjo skirtingais biologines sistemas kontro-
liuojanciais faktoriais, arba skirtingais ty paciy faktoriy intensyvumais lygi-
nant su Kkitais laikotarpiais. Sie poky¢iai gali biiti substancinio (reigkiniy in-
tensyvumai evoliucionuoja) arba metodologinio (reiskiniy pokycius kontro-
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liuojantys désniai evoliucionuoja) ne-uniformizmo kontroliuojanc¢iuose me-
chanizmuose pasekme (sensu (Gould 1965)). Galimas dalykas, kad ekosiste-
my funkcionavimas pasikeité¢ veikiant iSoriniams (fiziniams) varomiesiems
mechanizmams, kuomet ekosistemy veikimo mechanizmai yra apibrézti ir ne-
kintami laike, kaip pvz. sistemy, kurios pasizymi histerezés (blsenos
»atminties*) savybémis, kurias tolydziai keiciant gali jvykti taip vadinamos
topologinés ,katastrofos* — t.y. peréjimai | alternatyvias funkcionavimo bise-
nas (Barnosky et al. 2012). I$ kitos pusés, pats evoliucijos proceso pobidis,
kuris turi stiprig jtaka ekosistemy veikimo pobiidziui (ziilir¢kite apzvalgini
skyrelj apie makroevoliucijos ir makroekologijos tyrimus paleontologiniame
metrastyje), keiCiasi bégant laikui (Longo et al. 2012). Taigi, metodologinis
(arba kontroliuojanc¢iy désniy) neuniformizmas yra tikétinas, priimant evoliu-
cijos veikimg (Erwin 2011). Netgi esant Zinomoms ekologinéms saglygoms
deka to, kad genetinis paveldimumas yra diskretus, visa jmanomy evoliuciniy
poky¢iy aibé yra nenumatoma (Day 2012). Tuo tarpu nagrin¢jamame laiko
intervale yra stebimi poky¢iai tiek fizinéje aplinkoje, tiek ir biotos sudétyje.

Aiskinant alternatyviy ekosistemy funkcionavimo epizody priezastis, $io
darbo autorius labiau linksta prie nuosaikesnio substancinio neuniformistinio
paaiskinimo. Prie§ prasidedant neigiamy ir statistiSkai patikimy koreliacijy
intervalui, kaip galima pamatyti grafike (19 pav.), ivyko vidutiniy kvadratiniy
nuokrypiy 8"C reik§meése ir konodonty gausumuose padidéjimas. PanaSus
padidéjimas ir vélesnis sumaz¢jimas minéty parametry vidutiniuose kvadrati-
niuose nuokrypiuose jvyko pasibaigiant neigiamy koreliacijy tarp konodonty
gausumy ir 8'"°C epizodui. Tokio tipo sistemos elgesys (dispersijos arba kinta-
mumo parametruose prieS jvykstant peréjimui ] alternatyvig biiseng) daZznai
nuzymi kritinius peréjimus placiame netiesiniy sistemy spektre, pradedant
nuo epilepsijos priepuoliy ir baigiant pereksploatuoty zuvy populiacijy dina-
mika (Scheffer et al. 2009). Sia kritiniy peréjimy funkcionavime hipoteze pa-
remia laipti§kas ir sinchronikas konodonty gausumy ir 8"*C reik§miy viduti-
niy kvadratiniy nuokrypiy, o taipogi 8"°C ir konodonty gausumy koreliacijos
koeficienty reikSmiy pokyciy pobudis.
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Galimas mechanizmas, kuris kontroliavo virSutinio przidolio ekosistemy
kritinius peréjimus ] alternatyvias funkcionavimo biisenas, galéjo biti ekosis-
temy produktyvumo pokyciai, kurie buvo kontroliuojami besikei¢iancio kli-
mato, pereinant i$ karSto klimato biisenos ] Saltesnio klimato biiseng ir vél at-
gal j karsta biisena (klimatines osciliacijas galima stebéti (Zigaité et al. 2010)
straipsnio medziagoje). Taip pat, keiCiant ekosistemy produktyvumo laipsnj
turéjo prisidéti ir klimatinio sezoniSkumo laipsnio pokyc¢iai (sekantys diskusi-
jos paragrafai).

Pasitelkus mazo masto ekologinius eksperimentus, buvo parodyta, kad
iSoriSkai kontroliuojami mitybiniy medziagy srauto pokyciai gali sukelti stai-
gius vandeniniy ekosistemy funkcionavimo biiseny pokycius (Sirota et al.
2013). Daug didesniame erdviniame ir laikiniame mastelyje buvo parodyta,
kad dél ploksciy tektoninio judéjimo uzsidarius Centrinés Amerikos juriniam
kanalui pasikeité mitybiniy medziagy patekimas j jurinius baseinus dél to, kad
buvo inicijuoti Zymis okeanografiniai pokyc¢iai, kurie nulémé mitybiniy me-
dziagy pritekéjimo intensyvumo poky¢ius. Siy pokyéiy rezultate jvyko Zymi
vélyvojo kainozojaus vakary Atlanto biotos taksonominé apyvarta (Allmon
2001). Epizodiniai produktyvumo sumaZz¢jimai, kurie sukeliami periodiniy
zemes orbitos posvyrio poky¢iy, vykstant vandenyny cirkuliacijos poky¢iams
siliro periode, kaip manoma, sukélé koncentruoty iSmirimy epizodus
(,,datumus®) Ireviken‘o masinio imirimo metu (Jeppsson 1997). Taigi, egzis-
tuoja tiek teoriniai taip ir empiriniai jrodymai, kurie patvirtina pateiktus vely-
vojo przidolio geobiologiniy poky¢iy Baltijos baseine mechanizmus.

Padidéjes konodonty gausumas ir gausumo svyravimai (matuojant vidu-
tiniais kvadratiniais nuokrypiais), kurie buvo statistiSkai patikimos padidéju-
sios koreliacijos su 8'°C laikotarpyje, nurodo j degeneravusia tuo metu buvu-
sios regioninés ekosistemos buseng (sensu (O'Neill et al. 1986)), kurioje ma-
tomas tiesioginis konodonty gausumo atsakas ] produktyvumo pokycius
(kurie atsispindi 8"°C rodiklyje), kas indikuoja atsparumo iSorinéms perturba-
cijoms sumaz¢jimg. Galimas daiktas, kad tokia neuzbuferinta iSorines pertur-

bacijas nenugesinanti ekosistemy kaita nulémé evoliucinés apyvartos greiciy
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padidéjimg (kuris yra matomas konodonty ir akantody paleontologiniame
metrastyje). Taigi, jvykus per¢jimams tarp alternatyviy biiseny jvyko pokyciai
ekosistemy dinamikos organizaciniuose suvarzZymuose (ekosistemos elementy
sarysiy stiprume), kurie savo ruoztu apsprendZia regioniniy ekosistemy veiki-
mo greicius ir taisykles (Allen and Starr 1982; O'Neill et al. 1986). ApraSyto
neigiamos koreliacijos epizodo padétis laike apytiksliai atitinka anksCiau ap-
raSyto ,,fransgrediens® graptolity masinio i1Snykimo jvykio laikg (Urbanek
1993), kurio metu taipogi nukent¢jo ir daugelis kity bestuburiy taksony
(Lehnert et al. 2013). D¢l to, kad Lietuvos viduriniojo ir virSutinio przidolio
pjuviuose Siuo metu vis dar néra aptikta graptolity, labai sunku sulyginti apra-
Syto geobiologinio epizodo sgsajas su velyvojo przidolio graptolity jvykiu.
Tolimesnei koreliacijai gali pasitarnauti biostratigrafiskai suvarzyta 8"°C ro-
diklio poky¢iais paremta chemostratigrafija. Anomalaus (neigiamos koreliaci-
jos tarp konodonty gausumy ir anglies izotopy santykiy reik§miy) epizodo ga-
le, remiantis (Kaljo et al. 2012) medziaga ir interpretacija, jvyko rySkus tei-
giamas anglies izotopy ekskursas.

Ankstesniy tyrimy metu buvo nustatyta, kad alternatyvios dinaminés bu-
senos po staigaus poslinkio yra biidingos ir globaliai makroevoliucinei dina-
mikai. Tuo atveju ,,poslinkius* i alternatyvias biisenas inicijuodavo masiniai
iSmirimai. Yra nustatyta, kad visas siliiro periodas pasiZymi sistemiSkai dides-
niais graptolity makroevoliucijos grei¢iais lyginant jj su ordoviko periodu.
Taip pat siliro periode graptolity makroevoliucijos greiciai turéjo prieSinga
koreliacijos su 8"°C poky&iais Zenkla nei ordoviko periode (Cooper et al.
2014). Panasiai, paleozojaus eros metu makroevoliuciniai pokyciai tur¢jo
skirtingg sarySio su biogeocheminiais ciklais pobiidj, nei likusioje fanerozo-
jaus eono dalyje, t.y. mezozojuje ir kainozojuje (Hannisdal 2013). Taigi, skir-
tingy rezimy interkaliacijos désningumas yra budingas ir kitiems (globaliems)
ekologiniy ir evoliuciniy procesy lygmenims.

Przidolio konodonty gausumy laiko eiluciy analizés atskleidé ne tik neli-
nijiSkumus ir chaosg bet ir kai kuriuos reguliarius — cikliSko pobtidzio désnin-

gumus. Spektrinés analizés nurodo, kad konodonty gausumai pasizymi ma-
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iausiai vienu, bet veikiausiai dviem skirtingo ilgio periodiskumais. Zinant
bendrg przidolio epochoje susiklos¢iusiy nuoguly storj, kuris Sesuvio-11 gre-
zinyje apytiksliai yra lygus 230 metry o Viduklés-61 grezinyje 140 metry, ir
priimant ilgalaikj apytiksl} nuosédy klostymosi pastovumg, galima jvertinti
surasty cikliSkumy periodo ilgius, matuojant juos metais. Przidolio epochos
trukmés jverciai nuolatos keiciasi vystantis datavimo metodams bei analizuo-
jant didesnj geologinj pjiiviy skaiCiy. Naujausias ir patikimiausias epochos
trukmés jvertis yra pateiktas ,,2012 mety stratigrafin¢je skaléje* — suvestinia-
me darbe, skirtame globaliai geochronologijai. Pagal §; darba, epocha buvo
apie 3,8 milijony mety trukmés (20+1 milijonas mety) (Melchin et al. 2012).
Remiantis minétomis prielaidomis susijusiomis su sedimentacijos procesu, bei
nustatyta przidolio trukme Sesuvio-11 greZinyje, aptiktas ir statistiskai patiki-
mas (99 %) cikliSkumas turéty biti apie 74 tikst. mety trukmeés (su 26+20
tikst. mety paklaida). Tuo tarpu ilgasis cikliSkumas, aptiktas tame paciame
grezinyje (95 % patikimumo lygmens), turéjo biiti apie 950 tiikst. mety truk-
mes (206+250 tikst. mety). StatistiSkai patikimai iSskirtas (ties 99 % lygiu) Vi-
duklés-61 grezinyje cikliSkumas, kaip jau minéta, yra labai arti Naikvisto ri-
bos, todél veikiausiai yra paveiktas nagrinétos laiko eilutés raiskos apriboji-
mu. Taciau, turint omeny, kad Viduklés-61 greZinyje vienalaiké storymeé yra
kur kas plonesné nei Sesuvio-11 grezinyje, surastas cikli$kumas yra matomas
tikétiny didesniy dazniy srityje. Taigi, veikiausia Sie aukSto daznio cikliSku-
mai surasti nagrin¢jant du grezinius yra homologiski tarpusavyje. Nagringja-
mo cikliSkumo periodo ilgis Viduklés-61 grezinyje siekia 127 tukst. mety
(20+ 33 tukst, mety). Neatitikimai cikliSkumo trukméje tarp dviejy greziniy
gali biiti paaiskinti maZesniu Vidukleés-61 greZinio stratigrafiniu pilnumu, kur
veikiausiai dalis cikly yra sunaikinta erozijos arba apjungta tarpusavyje (jeigu
spragy dydziai buvo mazesni nei periodo ilgis).

Didelio daznio (trumpo periodo) osciliacijos, nustatytos konodonty gau-
sumy poky¢iuose, yra artimiausios Zemés orbitos ekscentriciteto poky&iy 100
tikst. mety periodo ilgio cikliSkumams. Teoriniuose astronominiuose tyri-

muose buvo nustatyta, kad ilgieji ekscentriciteto pokyciy cikliSkumai (tame
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tarpe nagrin¢jami Siame darbe) turéty biiti stabiliis geologiniuose laiko maste-
liuose visame fanerozojaus eone (Berger et al. 1992). Tuo tarpu Zemés orbi-
tos posvyris, kurio periodas yra artimiausias surasty SeSuvio-11 greZinyje
trumpalaikiy osciliacijy trukmei, jeigu priimti jo dabartines reikSmes (~ 54
tikst. mety), przidolio epochoje tur¢jo biiti Zymiai trumpesnis — vos 37,9
tiikst. mety ilgio periodo (interpoliuota pagal (Berger et al. 1992) skai¢iavimy
rezultatus). Sis Zemés sukimosi asies paleo-posvyrio periodo ilgis yra kur kas
trumpesnis nei surastas konodonty osciliacijy periodo ilgio jvertis.
Neatitikimai tarp surasty cikliSkumy ilgiy ir teoriniy numatymy gali biiti
paaiSkinti maziausiai keturiais vienas kitam neprieStaraujanciais biidais. Visy
pirma — tai gali biiti netikslios epochos trukmeés nustatymo pasekmés, mat is-
torija rodo, kad ,,absoliu¢iy amziy*“ jverciai kito placiose ribose. Pvz. pries§
kelis metus naudojamoje 2009 mety skal¢je (Sadler et al. 2009) przidolio epo-
chos trukmeé sieké 3,4 mln. mety, tuo tarpu dabartinis jvertis siekia, kaip jau
minéta, 3,8 mln. mety (Melchin et al. 2012). Visy antra, proporcingumas tarp
pragjusio laiko ir susiklos¢iusiy nuosédy storio gali keistis bégant laikui. D¢l
to, kad Sioje analizéje buvo nagrin¢jamas ne visas przidolis, o tiktai viduriné
ir virSuting jo dalys, §is iSkreipiantis efektas galéjo prisidéti prie matomo deés-
ningumy neatitikimo. I$ kitos pusés, neatitikimai galéjo atsirasti dél taip vadi-
namos Saulés sistemos difuzijos efekty, dé¢l kuriy planety orbity poky¢iai yra
chaotiniai (galutiniai rezultatai stipriai priklauso nuo pradiniy salygy), kas gali
paveikti Milankoviiaus kvazi-periodiSkumy ilgius (Hinnov and Hilgen
2012). Ketvirta galimyb¢ teigia, kad praeityje gal¢jo biti kitoks susietumo
tarp orbitiniy parametry ir klimatinés sistemos pobtudis. Kaip tokio reiSkinio
pavyzdj, galima pateikti vidurio pleistoceno situacija, kuomet trumpg laika
vidutinés temperatiros svyravimy spektre dominavo 80 tukst. mety trukmes
ciklai, o prie§ tai dominavo 41 tiikst. mety periodiSkumai, kurie pasibaigus
Siam pereinamajam laikotarpiui uzleido dominuojancig rolg dabartiniam 100
tikst. mety trukmeés periodiSkumui (Hinnov 2000). Ilgyjy osciliacijy, kurios
buvo surastos Sesuvio-11 greZinio konodonty gausumo poky¢iy medziagoje,

prigimtis irgi gali biiti paaiskinta astronominiais varomaisiais mechanizmais,
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pvz. 1 min. mety periodo ilgio Zemés ekscentriciteto pokyéiais (dabarties Ze-
meés ekscentriciteto pokyCiy spektra galima surasti (Hinnov and Hilgen
2012)). Taciau, norint suzinoti, kokia yra §io ilgo periodo cikliSkumo prigim-
tis, reikalingos papildomos ilgesniy laiko eiluciy analizés, kurios leisty testuo-
ti jo pastovuma laike.

Trumpyjy konodonty gausos cikliSkumy ekscentriciteto prigimtj palaiko
ir teorinés klimatologinés ir paleogeografinés prielaidos. Vélyvojo siliiro ir
ankstyvojo devono periody metu Baltikos paleokontinentas (ir ant jo plytéjes
Baltijos sedimentacinis baseinas) buvo pietinése platumose arti pusiaujo arba
ties pusiauju (Cocks and Torsvik 2002). Teoriniai insoliacijos pokyciy apskai-
¢iavimai  parodé¢, kad Zemose platumose pagrindinai ilgalaikiy
(Milankoviciaus cikly laiko mastelyje) poky€iy insoliacijoje veiksniai, prii-
mant pastovy Saulés spinduliuotés kiekj, yra pokygiai Zemés orbitos ekscent-
ricitete bei Zemés sukimosi aSies precesijoje (Berger 1978). Naujausi ilgalai-
kiy klimatiniy pokyc¢iy modeliavimo tyrimai parodé¢, kad pokyciai ekscentrici-
tete turi labai didele jtaka atograzy klimato sezoniSkumui déka to, kad jie mo-
duliuoja Saulés energijos pasiskirstymg mety bégyje, kas savo ruoztu apspren-
dZia musony susidarymo galimybes, bendrg krituliy kiekj ir kitus orus kontro-
liuojanéius veiksnius (Berger et al. 2006). Zinant ekscentriciteto poky&iy kli-
matinius efektus, galima teigti, kad surasti przidolio konodonty gausumo po-
ky¢iuose ~ 74 tiikst. mety ilgio periodiSkumai buvo sukelti sezoniSkumo in-
tensyvumo pokyc¢iy ir taipogi poky¢iy maistingyjy medziagy prineSime, kurie
yra sukeliami variacijy krituliy kiekyje bei denudacijos proceso intensyvume.
Taipogi, sezoniniai skirtumai insoliacijos intensyvume turéjo prisidéti prie
variacijy pirminés organinés medziagos gamybos, vykstant fotosintezei, sezo-
niniy variacijy, kurios irgi gal¢jo turéti jtakos heterotrofy (tame tarpe ir kono-
donty) vidutiniam gausumui.

Platus empiriniy tyrimy spektras palaiko pateikty klimatiniy mechaniz-
my svarba kontroliuojant ekologinius ir evoliucinius procesus. Ankstesni tyri-
mai parodé¢, kad sezoniSkumo pobiidis buvo vienas i§ svarbiausiy evoliucing ir

ekologing dinamika kontroliavusiy ir Siuo metu vis dar kontroliuojanciu
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veiksniy. Kaip pavyzdj galima pateikti platuminj biologinés jvairovés gra-
dienta, kuris (bent jau vabzdziy atveju) yra nemaZza dalimi nulemtas padidéju-
sio sezoninio temperatiiros kintamumo einant link poliy (Archibald et al.
2010). Arba pvz. tikétina eoceno-oligoceno masinio iSmirimo priezastis buvo
18siplétes vandens temperatiiry skirtumy intervalas, kuris padidéjo 1vykus pe-
réjimui i§ ,,kar§tnamio® (angl. hothouse) i ,,3altnamio” (angl. icehouse) Zemés
klimating biiseng (Ivany et al. 2000). Patys svarbiausi Siam darbui empiriniai
stebéjimai buvo atlikti nagrinéjant Araby juros kvartero periodo nuogulas bu-
vo surastas tiesioginis rySys tarp musony stiprumo poky¢iy, kurie buvo modu-
livojami Zemés orbitiniy parametry pasikeitimy, ir biologinio produktyvumo
apvelingo zonose (Webb and Bartlein 1992). Taciau, norint uZtikrintai patvir-
tinti (arba paneigti) pateiktas dazniy pokyc¢iy varomyjy mechanizmy hipotezes
reikalingi papildomi duomenys, kuriy déka galima bty jvertinti sezoniSkumo
pobiidzius skirtingo konodonty gausumo laikotarpiuose.

Idomu yra tai, kad ilgalaikis konodonty gausos padidéjimo epizodas vi-
duriniajame Jaros laike Sesuvio-11 pjiivyje, kuris yra dalis ~950 tiikst. mety
ilgio osciliacijos, apytiksliai sutampa su statistiSkai patikimu neigiamos kore-
liacijos tarp konodonty gausumy ir 8"°C reik§miy epizodu. Taigi, jmanoma,
kad tas pats mechanizmas (ekscentriciteto pokyciai), kuris nulemia okeanog-
rafinius ir klimatinius pokycius, buvo pagrindinis varomasis mechanizmas,
sukeles poslinkius j alternatyvias regioniniy ekosistemy funkcionavimo biise-
nas, pasiekus tam tikrus ekosistemy funkcionavimo ribinius slenks¢ius. Anks-
tesniuose tyrimuose buvo pateikta jrodymuy, kad ilgalaikiy Zemés orbitos ele-
menty moduliacija, vienas i§ kuriy yra 1 mln. mety trukmeés, buvo vienas i$
svarbiausiy Neogeno grauziky evoliucinés apyvartos varomyjy mechanizmy
(Van Dam et al. 2006). Sio darbo rezultatai patvirtina, kad ilgalaikés osciliaci-
jos (~ 1 mIn. mety mastelyje), turi didele svarba ne tik kiekybiniams poky-
¢iams, bet kokybiniam ekosistemy funkcionavimo pobiidziui bei rusiy apy-
vartai viduriniajame paleozojuje.

Periodinio osciliacinio pobiidzio fosiliniy organizmy gausumo pokyciai
kvartero periodo nuogulose buvo vienas i$ pagrindiniy argumenty patvirtinant
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Milankovic¢iaus ledynmeciy atsiradimo teorijg (Hays et al. 1976). Ciklinio po-
biidZio gausumo poky¢iai véliau buvo uZzfiksuoti netgi kontinentinése (eZery)
aplinkose, kurios jprastai turi epizodiSkesnj paleontologinj metrast]
(Harzhauser et al. 2013). Siame darbe pirma karta buvo jrodyta (nors ir anks-
¢iau buvo numatyta, remiantis kokybiniais argumentais (Jeppsson 1997,
Jeppsson 1998)), naudojantis spektriniais laiko eilu¢iy tyrimo metodais, kad
konodonty gausumy poky¢€iai irgi pasizymi periodiniais svyravimais, su gali-
mais 100 tikst. mety ir 950 tikst. mety periodo ilgiais, inicijuotais Zemés
ekscentriciteto kvazi-periodiSkumy. 950 tukst. mety periodo ilgio konodonty
gausumy periodiSkumo priezastis ir pastovumas laike yra labiau problematis-
ki, nes naudotos laiko eilutés ilgis neleidZia nustatyti §i0 dinaminio bruozo
pastovumo laike ir jo tikrajg priezast] (astronoming ar kokig kitg). Taciau, re-
miantis skirtingomis pateiktomis jrodymy linijomis, tikétiniausia konkreti ko-
nodonty gausumy pokyc¢iy prieZastis yra susijusi su maistingyjy medziagy pri-
nesimo ] pelagines ekosistemas pokyciais, kurie yra nulemti astronominiy me-
chanizmy, kurie moduliuodavo sezoniskumo ir temperatiros pokyc¢ius.
Bendru atveju, konodonty gausumy poky¢iai viduriniajame ir vélyvaja-
me przidolyje ganétinai gerai atitinka N. Eldredge‘o ,,besitaskancio kibi-
ro“ (angl. sloshing bucket) biotiniy pokyc¢iy, kurie yra inicijuojami pokyciy
fizin¢je aplinkoje, modelj. Pagal §j model; (Eldredge 1999), trumpame laiko
mastelyje, kuris apima procesus veikianc¢ius deSimciy ir Simty tiikstanciy mety
bégyje (3 lygmuo modelyje), matome griztamus pokycius gausumuose, kurie
veikiausiai buvo moduliuojami 100 tiikst. mety ekscentriciteto osciliacijy; tuo
tarpu didziausiame nagrinétame mastelyje (4 lygmuo), mes matome maziau
reguliary elgesj, kuris irgi yra paveikiamas ~950 tikst. mety periodiSkumo
(veikiausiai irgi astronominés prigimties). Siems procesams veikiant vienas
kitag dauginamai, peréjus tam tikras slenkstines varomyjy procesy parametry
ribas, jvykdavo kritiniai peréjimai, kuriy metu pasikeisdavo ekologiniy sgvei-
ky taisyklés bei pagreitédavo evoliuciné apyvarta. Taigi, $io tyrimo rezultatai
palaiko hierarchinj biotiniy pokyciy modelj, kai nelinijiSkumai ir kritiniai pe-

réjimai atsiranda ne dél zemesnio lygio biotiniy procesy, bet veikiant priezas-
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tingumui ,,i§ virSaus j apacig® globaliems aplinkos pokyc¢iams veikiant bioti-

nes sistemas, kurios pasizymi histerezes savybémis.
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ISVADOS

Atlikus konodonty iSgyvenamumo Ireviken‘o jvykio metu determinanty
analizes, Mulde‘s biotinio jvykio integruotos stratigrafijos bei konodonty pa-
leoekologinés dinamikos tyrimg ir viduriniojo bei virSutinio przidolio kono-
donty gausumo dinamikos analize, gautos Sios i§vados:

Konodonty rasiy iSlikimo Irevikeno jvykio metu désningumai.

Konodonty lokaliy gausumy pasiskirstymy asimetrijos koeficientai G(a)
statistiSkai patikimai teigiamai asocijuojasi su konodonty rasiy isliki-
mo tikimybe. Rasiy iS§gyvenimo tikimybé, susijusi su svyravimy struk-
tiira, ypaC su dideliais teigiamais gausos ekskursais, nurodo j galimg
rusiy ,,gyvenimo istorijy* (,,r* pries§ ,,K* strategijos) svarbg. Taipogi,
galimybé riisiai staigiai padidinti savo skaitlinguma teoriskai asocijuo-
jasi su epizodiSkais fenotipinés ir genofondinés jvairovés padidéjimais
(vykstant nekontroliuojamam populiacijy plitimui), kurie savo ruoztu
gali padidinti rtSies evoliucingumg ir atsparumg i$Snykimui.

Vidutiniai gama spinduliuotés intensyvumai (=molingumas) duotos rtsies
radimo vietoje ( y ) statistiSkai patikimai neigiamai asocijuojasi su ri-
S1y 1Slikimo tikimybe Ireviken‘o masinio iSmirimo metu. Dél to, kad
gama spinduliuoté pagrinde atspindi molingos medziagos ir organiniy
junginiy kiekj uolienose, o $ias uolienas sudarancios fazés Siliiro Balti-
jos sedimentaciniame baseine asocijuojasi su gilesnémis aplinkomis,
galima teigti, kad su didesne tikimybe iSliko tos konodonty rusys, ku-
rios gyveno atviro vandenyno ir/arba giliose aplinkose. Sis désningu-
mas nurodo ] pacius masinio imirimo mechanizmus. Jeigu didesne 13-
mirimo tikimybe biity pasiZymeéjusios sekliavandenése riiSys, tuomet
labiau tikétina iSnykimo priezastis biity jiiros lygio pazeméjimas, kurio
metu sunaikinamos Selfinés buveings.

Mulde‘s biotinio jvykio integruota stratigrafija ir konodonty paleoekolo-

ginés dinamikos bruozai.
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Vidukleés-61 grezinyje virSutiniame homeryje (Géluvos regioniniame)
aukste yra 1Sskirti du gama spinduliuotés intensyvumo pokyciy ciklis-
kumai: ~ 16,7 metry (300 takst. mety) bei ~ 6,7 (120 tukst. mety) il-
gio periody. Tikétiniausia cikliSkumy prieZastis, remiantis jy trukme,
yra Zemés orbitos ekscentriciteto periodiniy poky¢iy moduliuojami
globalaus klimato pasikeitimai. Surasti cikliSkumai gali buti panaudoti
skirtingy facijy ir fauninés sudéties vienalaikiy nuoguly koreliacijai.

Vidukles-61 grezinyje virSutiniame homeryje buvo iSskirtos dvi konodon-
ty biozonos: apatinéje Géeluvos regioninio auksto dalyje Ozarkodina
bohemica longa bei virSutingje dalyje Kockelella ortus absidata. Tuo
tarpu anksc¢iau naudota kaip zoniné raisis, nuZyminti patj homerio vir-
Sy, Ctenognathodus murchisoni buvo surasta Géluvos regioninio auks-
to apacioje nassa graptolity zonoje. Kur kas ankstesnis riiSies atsiradi-
mas po Mulde‘s masinio iSmirimo jvykio nurodo j galimg greitesnj ko-
nodonty rusinés jvairoves atsistatyma, nei tai manyta anksciau.

Ledy-179 greZinyje virSutinio homerio sluoksniuose buvo isskirta Ozarko-
dina bohemica longa konodonty biozona. Remiantis $ios zoninés rii-
Sies radiniy stratigrafine padétimi ir stabiliy anglies izotopy santykio
kaita, Siame grezinyje taip pat buvo iSskirtas Kockelella ortus absidata
konodonty zonos chronostratigrafinis atitikmuo (riboje su ludloviui).

Remiantis Ledy-179 gre¢zinio daugybiniy pokyc€iy tasky paleoekologiniy
konodonty laiko eilu¢iy analize, buvo nustatyti keli sisteminiai poky-
¢iai konodonty lokalioje riiS§inéje jvairoveje, proporcinguose imigraci-
jos ir ekstirpacijos grei¢iuose. Sie ilgalaikiai poky¢iai buvo nulemti ba-
seino vystymosi eigos — visy pirma peréjimo ] kontrastingesniy litolo-
giniy (ir atitinkamai klimatiniy) svyravimy rezimg virSutinéje Jaagara-
hu regioninio auksto dalyje, ir visy antra, suintensyvejus normaliai reg-
resijai Géluvos regioninio auks$to viduryje, kuomet pradéjo vyrauti
ypa¢ sekliavandenés aplinkos. Tuo tarpu Mulde‘s masinio iSmirimo

1vykis nepaveiké matuoty paleoekologiniy parametry dinamikos.
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Viduriniojo ir vélyvojo przidolio konodonty gausos dinamikos pobidis.

Standartizuoti konodonty gausumo svyravimai, dokumentuoti Sesuvio-11
grezinyje, pasizyméjo multifraktaline struktira. Sios struktiiros buvi-
mas nurodo hierarching ir dauginamaja, pagal savo pobiidi, gausumo
pokyc¢iy kontrole.

Konodonty gausumo pokyciai yra jautriis pradiniy sglygy atzvilgiu, taigi
yra chaotiski (dinaminiy sistemy prasme). Tikétiniausia chaotiSkumo
priezastis — konodonty gausumai funkciskai priklausé¢ nuo chaotisky
(ilgoje perspektyvoje) klimatiniy pokyciy.

Viduriniajame ir virSutiniame przidolyje buvo trys skirtingo Zenklo kore-
liacijos rezimai tarp konodonty gausumy ir 8'"°C reik§miy: teigiamy ir
statistiSkai nepatikimy apatin¢je pjiivio dalyje, neigiamy ir statistiSkai
patikimy viduringje dalyje ir vél teigiamy bei statistiSkai nepatikimy
virSutingje dalyje. Peré¢jimai tarp koreliaciniy rezimy pasiZymi disper-
sijy nagrinétuose parametruose padidéjimu. Tai rodo, kad tai buvo kri-
tinio pobiidZio per¢jimai ekosistemy funkcionavime.

Viduriniojo ir virSutinio przidolio konodonty gausumy svyravimuose dvi
statistiSkai patikimai iSskirtos periodinés komponentés: ~ 74 tukst.
mety ir ¥ 950 tukst. mety periody ilgiy. Ilgasis cikliSkumas yra aptik-
tas tiktai Sesuvio-11 grezinyje. Viduklés-61 grezinyje $is cikliskumas
nebuvo aptiktas veikiausiai dél maZesnio Sio stratigrafinio pjiivio pil-
numo. Tikétiniausia surasty cikliSkumy atsiradimo prieZastis, remiantis
astronominiais, paleogeografiniais ir paleoklimatologiniais jrodymais,

yra kvazi-periodiniai Zemés orbitos pokyciai.
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Priedai

Vir$utinio prZidolio konodonty gausa SeSuvios-11 greZinyje

Bandinio Ouldus Ozarkodina remschei- Ozarkodina am-
Gylis elegans denslis (s. L) bigua
-1005.,4 839 10 25 0
-1006,7 446,3 7 17 0
-1007 446 6 4 2
-1008 728 355 176 232
-1008,7 635 24 7 52
-1008.,9 570 2 0 7
-1009,5 656 38 7 20
-1011 668 47 4 32
-1012,5 613 29 10 15
-1014 592 36 16 11
-1015.,5 493 10 8 11
-1017 559 40 7 21
-1018.5 530 20 9 13
-1020 567 17 14 8
-1021,5 564 1 7 4
-1022 478 26 22 0
-1023.5 469 3 4 4
-1025 481 7 4 0
-1026,5 547 12 18 2
-1028 592 0 0 0
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-1029,5 341 1 0 1
-1031 641 2 6 20
-1032,5 401 1 0 8
-1034 693 10 5 19
-1035,1 372 2 2 0
-1035,5 667 0 0 0
-1037 693 0 0 0
-1038,4 393,2 1 2 0
-1039,5 465 12 9 4
-1040 109 5 3 0
-1041 700 21 7 12
-1041,4 296,8 4 1 0
-1042 194,5 3 1 0
-1044 362 7 2 0
-1051,2 250,5 9 6 2
-1053 261 21 23 0
-1054 314,3 97 95 0
-1056 142 10 21 0
-1057 266 66 149 0
-1059 154 63 128 0
-1060,8 185,9 74 86 0
-1062,1 405,2 37 26 0
-1063,5 401,3 96 108 0
-1065,2 38,5 2 9 0
-1067,1 113,1 6 4 0
-1069,1 110,5 20 38 0
-1071,6 176,6 54 80 0
-1072 105 0 5 0
-1073,5 90 14 5 0
-1074,9 198,5 42 19 0
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-1075 411,6 16 45 0
-1076,5 189 12 21 0
-1078,2  369,6 16 9 0
-1079,5 317 0 0 0
-1082 124 18 17 0
-1083,6 274 15 13 0
-1085,5 256 5 2 0
-1087 151,3 5 8 0
-1088,4 294 6 9 0
-1089,6  277,5 6 1 0
-1091 121,7 0 0 0
-1092,7 307 0 0 0
-1093,5 259 S 2 0
-1094,7 282 0 0 0
-1095,9 146,6 1 1 0
-1097,1 281 3 0 0
-1099,2 271 7 2 0
-1100,3 120 0 0 0
-1102,4 100 1 0 0
-1106 157 1 0 0
-1108,5 274 0 0 0
-1110,2 318 0 0 0
-1111,5 261 9 2 0
-1112,6 311 0 0 0
-1113,7 323 1 1 0
-1116,4 223 0 1 0
-1118,7 149 3 1 0
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Virsutinio przidolio konodonty gausa Viduklés-61 greZinyje

Ozarkodi- Pande- | Ozarkodina

na r. Amydrot | rodus r. eostein-

remschei- axis sp. | unicos- | hornensis
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-984,3 0

-990

-994,6 0

-997,8 0 4 16 0 2 5
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