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M E Z O Z O Ó S  T E N G E R I  GE R IN C T E L E N E K  PALE OB IO GE OG RÁFIÁ JA :  
M Ó D S Z E R T A N I  A L APEL VEK

Palaeobiogeographyof M esozoic maríné invertebrates: 

principles o f methods

G éczy Barnabás

ÜGISZEFOGLU.ÁS

A mezozoikum geográfiája messzemenően eltért a jelenétől. Ennek ellenére a 
paleogoográfiai egységek kijelölhetők, ha figyelembe vesszük a tengeri gerinc­
telenek kiemelt taxonjainak tartós jelenlétét, evolúcióo változáaait én elkü­
lönítjük az ökológiai tényezőket a történeti geográfiai tényezőktől. A Tethys 
egykori paleogoográfiai kereteit az utólagoa lemeztektonikai mozgások jelentős 
mértékben módosították.

AB3TRACT

The geography of the Mesozoic snbstantially differs from that of the Recent. 
However, palaeogeographic units can be outlined, considering the permanent 
presence of selected marine invertebrate taxa and their evolutionary changes, 
while diotinguiahing between ecological and historical geographical factors. 
The ancient palaeogeographic framework of Tethys has been significantly 
modified by suboequent plate tectonic movements.

KLASSZIKUS ÉS MODERN BIOGEOGRÁFIA

Ahhoz, hogy a tengeri gerinctele­
nek segítségével a mezozoikum biogeográ­
fiáját megközelíthessük, mindenekelőtt 
figyelembe kell vonni azt a különbséget, 
amely a DARWIN-ig visszanyúló klasszikus 
biogeográfiát a modern "dinamikus" bio­
geográfiától elválasztotta. A klasszikus 
biogoográfia fixista földtani alapokra 
épült. Elismerte a lassú földtani válto­
zásokat, különösen a klímaváltozást, de 
a kontinensek és az óceánok elrendeződé­
sét állandónak tekintette. Ennek megfele­
lően a biogeográfiai változásokat első­
sorban biológiai tényezőkre vezette vissza.

DARLINGTON - aki a klasszikus biogeográfia 
egyik legreprezentánsabb képviselője - 
adott taxon és adott terület viszonyát a 
következő lehetőségekben foglalta összei

- a taxon megőrzi eredeti areaját
- a taxon elhagyja areaját és perio­
dikusan oda visszatér /migrál/

- a taxon végleg elhagyja eredeti 
areaját /emigrál/

- a taxon bevándorol az adott terü­
letre /immigrál/

- a taxon áthalad az adott területen 
/nomád/

- a taxon kibővíti elterjedési terü­
letét /expanzió/

- a taxon beszűkíti korábban lakott 
területét /kontrakció/

- a taxon az adott területen evolúci­
ós változáson megy át
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- a taxon az adott területen kihal
A felsorolt lehetőségek közül kimaradt 
az adott terület mélyreható változása!

A hetvenes évek elején a lemez­
tektonika térhódítása megváltoztatta a 
klasszikus biogeográfiai szemléletet.
A földtani tényezők jelentősége megnöveke­
dett és az evolúciós biogeográfia mellett 
nagyobb szerephez jutott a filogenetikus, ' 
■illetve a-vikarians biogeográfia.

Az■evolúciós biogeográfia a fejlő­
dést lassú, graduális■szétterjedéssel 
hozta kapcsolatba /"diszperziós iskola"/, 
amely evolúciós centrumból indul ki. Az 
evolúciós centrum kétféle módon értel­
mezhető :

- a hagyományos felfogás szerint
/DARWIN, DARLINGTON/ a centrum =

species-gyár, ahonnét az új fajok minden 
irányban szóródhatnak szét. Ennek megfe­
lelően:

- a centrumban a legmagasabb a 
taxon diverzitása, tehát itt 
a legnagyobb a genus fajszáma

- a centrumban élnek a legfejlet­
tebb formák, míg a centrumtól
■ távolodva a fiatalabb, fejlet­
lenebb csoportok találhatók

- a legősibb formák előkerülése 
a centrum közeléből várható.
Innét kiindulva az’egyre fiata­
labb fosszilis formák a cent­
rumtól való eltávolodást jelzik 
/SIMPSON/

- a filogenetikus iskola /HENNIG,
BRUNDIN/ az evolúciós centrumnak

új értelmezést ad. E szerint a centrumban 
keletkezett species párok /"sisterpair"/ 
közül az ősi, primitív /plesiomorph/ bé­
lyegekkel ellátott'csoport a centrumban 
marad, míg a fiatal, fejlett /apomorph/ 
bélyegekkel ellátott csoport a peremi 
területeken helyezkedik el /"progresszió 
szabály"/. Az egymás mellett elhelyezkedő 
rokon csoportoknak önálló1biogeográfiai 
történetük van.

A diszperziós"'liskolával ellentét­
ben a vikarians biogeográfia az evolúciós 
centrumot' illuzórikus fogalomnak tartja.
A fajképződés legfontosabb- tényezőjének 
a földrajzi elkülönülést /"allopatrikus 
speciáció"/ tekinti. Az eredeti területen 
végbemenő /"sympatrikus"/ fajképződés je­
lentéktelen. Ez a biogeográfia nem az 
area-fokozatos kiterjedésével foglalko­
zik, hanem az' eredeti area feldaraboló- 
dásával, amely a vikarians csoportok ki­
alakulásához- vezet /CROIZAT, ROSEN, 
PLATNICK/'.

A mai élővilág elterjedése mindhá­
rom iskolának nyújt példát. A vikarians 
biogeögráfia térhódítása egyrészt annak 
köszönhető, hogy jól kapcsolható a kladisz- 
tikus /filogenetikus/ rendszertani iskolá­
hoz, másrészt jobban összhangba hozható 
a földtani-lemeztektonikal- eredményekkel.
A-diszperzió tényét-azonban a vikarians 
biogeográfia sem-tagadhatja.

A BIOGEOGRÁFIA EGYSÉGEI

Az általános felfogás szerint a 
. biogeográfiai "egységeket elsősorban meg­
határozott biológiai tartalom, tehát meg­
határozott taxon jellemez, nem pedig a 
pillanatnyi'fizikogeográfiai határ. A 
flórák és a-faunák taxonómiai összetéte­
le adott területen jellemző, és eltér a 
szomszédos területekétől. A legfontosabb 
egységek hierarchikus rendje a nagyobb
■ területtől a szőkébb felé haladva a kö­
vetkező:

regnum /birodalom/
régió /flóra- illetve faunaterület/
provincia /tartomány/

Az egységek minőségi oélyegekkel is jelle­
mezhetők. Minél magasabb kategóriaszinthe 
tartoznak az adott terület endemikus taxon- 
jai, annál-valószínűbb, hogy hosszabb időn. 
át lakták az adott területet, tehát a bio-
■ geográfiai egység annál korábban alakult 
ki /EKMAN/. A mai kontinensek-regnumjai 
és régiói legjobban a szárazföldi emlős 
családok alapján jellemezhetők. Eltekint­
ve néhány kozmopolita családtól /pl. dene­
vérek, rágcsálók, - ragadozók stb./, minden 
nagyobb biogeográfiai egységnek megvan a 
maga- emlős-családja. Hosszabb távon az 
emlősrendek is felhasználhatók a konti­
nensek élővilágának jellemzésére. Mennyi­
ségi szempontból a kisebb egységek jellem­
zésére az endemikus genusok százalékos 
aránya adhat felvilágosítást. Mivel az 
utóbbi módszer a fosszilis tengeri Inver- 
tebraták esetében eredményesnek tűnik, 
indokolt a-kérdést a későbbi fejezetbe': 
tárgyalni.
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A TENGER BIOGEOGRÁFIÁJA

Az óceánok biogeográfiai szem­
pontból lényegesen eltérnek a száraz­
földektől :
A'tenger:

- háromdimenziós
- kontinuum
-•fluidum állandó sótartalommal 
és alacsony fajhővel

- állandóan mozgásban van
- vegetációja apró szervezetek- 
■ bői áll

- a primer prodüktőrök /fito- 
plankton/ méretük miatt sem

alkothatnak több szintű, összetett 
struktúrát

- a növényekkel ellentétben az 
állatvilág trophikus szintjei 
gazdagabbak

- az állatvilág magasabb kate­
góriájú taxonszáma nagyobb, 
mint a szárazföldön

- az állatvilágban a lárvaálla­
pot /különösen a planktotroph

lárva/ speciális elterjedésre nyújthat 
lehetőséget

- a partvonaltól távolodva az 
áthatolhatatlan és mozdulatlan

barrier hiányában széles biogeográfiai 
határok elmosódnak

- a kozmopoliták száma viszony­
lag magasabb, mint a száraz­
földeken

Mindezek figyelembevételével érthető, 
hogy a tenger biogeográfiai tagolása 
összetettebb feladat, mint a száraz­
földeké.

Az ökológiai alapokon álló bio- 
geográfiai/pl. COX/ a tengerben mind­
össze három biomát, azaz nagy flóra- 
és faunaegyüttest ismert el:

- óceáni bioma, ahol a partvo­
nal közvetlen hatása nem ér­

vényesül, és amely tovább bontható 
planktoni, nektoni és benthosz azub- 
biomákra

- sziklás partok biomája
- iszapos vagy homokos partok 

biomája
Klimatikus szempontból az óceáni bioma 
három pelagikus régióra:

- equatorialis
- arktikus
- antarktikus

valamint öt abisszikus régióra osztható:

- pactfikus
- atlanti
- indiai óceáni
- arktikus /borealis/
- antarktikus /antiborea]is/

A oolf régió számos provinciára osztható, 
kontinensenként is eltérő egységekkel. A 
self provinciák elkülönülésében a klima­
tikus tényezők döntő szerepet játszanak.
A tengeri gerinctelenek poikilothermek, 
meghatározott fokú hőmérsékleti toleran­
ciával. Ezek alól bizonyos kivételt jelent­
hetnek a fajon belül lévő kisebb egységek 
/rassz, ltline/.

VALENTINÉ szerint a jelenben a se- 
kélytongeri provinciákat a legpontosabban 
faj szintű különbségek figyelembevételével 
lehet rögzíteni, bár a biogeográfiai egy­
ségek jellemzésére a családok is felhasz­
nálhatók. A szárazföldek esetében - mint 
láttuk - a különbségek magasabb kategória 
szinten jelentkeznek.
A mai selfék két alaptípusba tartoznak:

- lineáris, lényegében "egydimenziós" 
selfek, amelyek a kontinenseket É- 
D irányban szegélyezik, mindössze 
50-60 km szélességgel, de több száz, 
esetleg több ezer km hosszúsággal. 
Ezen a sávon a provinciák kiterjed­
tek és határaikat általában klima­
tikus barrierek alkotják

- "kétdimenziós", diszkontinuus areák- 
kal jellemzett self területek szá­
mos elszórt szigettel és keskeny 
kontinentális szegéllyel, amelyek 
között kis óceáni medencék húzódhat­
nak, nagyobb vízmélységgel. Ezt a 
typust a magasfokú endemizmus jel­
lemzi, amelynek a fizikogeográfiái 
barriereken kívül történeti okai
is lehetnek. Jelenleg ebbe a typusba 
tartozik az Indopacifikum

A mezozoikumban a két, egymástól szélsősé­
gesen eltérő self typus mellett még egy 
köztes typus i's jellemző volt, széles te­
rületeket borító sekélytengerekkel és ten- 
geralutti hátságokkal tagolt óceáni meden­
cékkel.
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A TÉRKÉPI ÁBRÁZOLÁS PROBLÉMÁJA ÖSSZEHASONLÍTÓ MÓDSZEREK

A mai biogeográfiai térképek 
számolnak azzal, hogy a fizikai barri- 
erek'egy része rövid távon is fluktuál. 
A kivételes, szélső előfordulásokat a 
biogeográfiai térképek általában nem 
tüntetik fel, hanem a faj leírásakor 
jelzik az ilyen előfordulások helyét és 
időpontját. Az ősföldrajzi térképeknél 
fokozott mértékben számolni kell a tér­
kép pontatlanságával. Tárgyszerűbb az 
előfordulási helyeket térképre vinni, 
ahelyett, hogy az area körvonalát is 
vázolnánk. A határok már csak azért is' 
pontatlanok, mivel az ősföldrajzi tér­
kép meghatározott, többségében évmilli­
ókat magában foglaló időintervallum ese­
ményeit ábrázolja, nem pedig egyetlen 
pillanatnyi helyzetet tükröz. Mivel sem 
a paleontológia, sem a geológia a múlt 
egyidejű idősíkjaival nem rendelkezik, 
a térképen ábrázolt elterjedés valóság^ 
tartalma viszonylagos. SIMPSON az állat­
világ alapján készült ősföldrajzi tér­
képek legtöbbjét papírpocsékolásnak te­
kintette! Ez az állítás felülvizsgálat­
ra szorul. A paleobiogeográfia és a 
paleomágneses vizsgálatok együttesen 
nagyon értékes segítséget nyújtanak a 
kisebb fragmentált lemeztektonikai egy­
ségek utólagos elmozdulásának feltárá­
sánál. Az észak-amerikai kraton peremén 
a paleozoós és mezozoós faunaegységek 
anomális elrendeződését előbb tulajdo­
nították utólagos tektonikai mozgások 
eredményének, még mielőtt a lelőhelyek 
allochton voltát a paleomágneses mérések 
alátámasztották volna. Mivel a Tethys 
mindkét peremén a laterális mozgásokkal 
ugyanúgy számolni lehet, mint a Pacifi- 
kum keleti peremén, és ezeknek a mozgá­
soknak a kimutatására latitudinális 
irányuk miatt a paleomágneses módszer 
sokkal kevesebb sikerrel kecsegtet, re­
mélni lehet, hogy a paleobiogeográfiái 
térképek jelentősége a jövőben fokozód­
ni foáj.

Az összehasonlító biogeográfiában 
nagy fejlődést jelentett a mennyiségi 
módszerek bevezetése a hasonlósági ko- 
efficien-i'k kidolgozásával és ezek számí­
tógépes ;j. I almazásával. Ezeket a módszere­
ket MAPLES és ARCHERA /1988/ foglalta 
össze. Mivel ez a munka a hazai könyvtá­
rakból tudomásom szerint hiányzik, indo­
koltnak tűnt a Jelentéshez a publikációt 
Mellékletként csatolni. Általános a fel­
fogás, hogy a különböző koefficiensek 
közül a SIMPSON koefficiens inkább a hason­
lóságot, a JACCARD koefficiens a különbsé­
get fejezi ki. Ha az összehasonlított min­
ták taxonszáma nagyon eltérő, a különb­
ségek kifejezésére általában a JACCARD 
koefficienst ajánlják, PALLAW 1979-ben 
az Észak-Atlantikum mezozoós és kaino- 
zoós tengeri invertebrata faunáinak elkü­
lönülését kilencféle korrelációs index 
segítségével próbálta kifejezni és azt 
találta, hogy a SIMPSON koefficiens 
jobban tükrözi az óceán keleti és nyu­
gati selfjén végbement lemeztektonikai 
változásokat, így a közös kagylógenusok 
számának fokozatos csökkenését.

A taxongazdagságon /diverzitás/ 
kívül minden faunát az egyedszám /den- 
sitas/ eloszlása is jellemez. A különböző 
taxonokba tartozó egyedek százalékos meg­
oszlása kördiagrammal ábrázolható. A kör­
diagramok összehasonlítása elősegíti a 
faunák összehasonlító értékelését. ELMI 
1985-ben az egyedszám-eloszlás kifejezé­
sére a következő csoportosítást javasolta:

kizárólagos
uralkodó
fő
jelentős
kísérő
járulékos
tanú

/ 95J> fölött/ 
/ 75% fölött/ 
/50-75%/
/ 25- 50%/ 
/10-25%/
/ 3- 10%/
/ 3% alatt/

Ezek a jelzők többet mondhatnak a fauna­
összetételről, mint az őslénytani munkák­
ban általában használt "gyakori", "ritka", 
hiányzik" megjelölések.

Az endemikus taxonok mennyiségi 
megoszlása felhasználható a paleobiogeo-
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gráfiai és biogeográfiai egységek jel­
lemzésére. Á kisebb biogeográfiai egy­
ségeknek kevesebb, a nagyobbaknak több 
endemikus taxonjuk van. Ennek alapján 
javasolta KAUFFMAN 1973-ban a következő 
beosztást:

endemikus centrum 
szubprovincia 
provincia 
régió 
birodalom -

/ 5-10 % end. genus/ 
/10-25 % end. genus/ 
/25-50 % end. genus/ 
/50-75 % end. genus/ 
/75% feletti end.g./

KAUFFMAN az endemikus centrum példájának 
a Vörös-tengert és a Tanganyika tavat 
említette, provinciának az Észak-Atlan- 
tikum tropikus régióját /Florida/. Ré­
giónak az Észak-Atlantikumot és biro­
dalomnak /realm, gaea/ az Atlantikumot 
vagy az egykori Tethyst.

Maga KAUFFMAN is hangsúlyozza, hogy 
egyes esetben el kell térni a mesterséges 
határoktól.

A MEZOZOÓS INVERTEBRATÁK 
PALEOBIOGEOGRÁFIÁJA

A mintegy 160 millió évet magában 
foglaló mezozoikum fizikogeografiai és 
biológiai szempontból egyaránt eltért a 
jelenlegi viszonyoktól; Ezért az aktu- 
alisztikus megközelítésnek akadályai van­
nak.

A mezozoikumban fizikogeográfiai 
szempontból jellemző, hogy:

- a kontinensek többé-kevésbé 
összefüggő /alsó triász/, vagy

keskenyebb tengerekkel elválasztott 
/felső kréta/ egységet alkottak

- a poláris jégsapkák hiányoztak
- a Tethys óceán aequatorialis 
irányú volt

- a Tethyst szegélyező kratonok 
nagy részét epikontinentális

sekélytenger borította. Ezért a szupra- 
litorális öv és a termokline közt a ha­
tár kiszélesült anélkül, hogy a krato- 
nokon jelentősebb reliefkülönbségek 
lettek volna. A kétdimenziós selftípus 
kiterjedtebb volt a mainál, de az indo- 
pacifikumi viszonyoknak megfelelő se­
kélytenger- typus hiányzott

- a Tethysen belül a riftesedéssel 
együttjáró kelet-nyugati irányú

medencékkel és tenger alatti hátságok- 
'kal számolhatunk

Biológiai szempontból figyelemre méltó, 
hogy:

- a mezozoikum több jellegzetes
Invertebrata csoportja kihalt. 

HALIAM /1973/ paleobiogeográfiái atlasza 
hat mezozoós Invertebrata csoportot emelt 
ki:

- nagyforaminifera
- hermatipikus korallok
- kagylók
- ammoniteszek
- belemniteszek
- brachiopodák

Ezek közül a nagyforaminiféráknak, ammo- 
niteszeknek és belemniteszeknek nincs ma 
élő képviselője, így értékelésüknél a mor- 
fofunkcionális elemzés elengedhetetlen. 
Másrészt a mai óceánok víztömegeinek jel­
lemzésére felhasznált pelágikus csoportok 
/pl. Chaetognatha, Polychaeta/ nem válasz­
tanak el szilárd vázat, és így paleobio- 
geográfiai szempontból értékelhetetlenek.

A mezozoikum fizikogeográfiai 
adottságaiból következik, hogy az Inver- 
tebraták provincialimzusának foka aláren- 
deltebb lehetett. Mivel a kelet-nyugati 
irányú áramrendszer nem keresztezte az 
éghajlati öveket, és a lárvák, vagy a 
felnőtt állatok elterjedését topográfiai 
akadályok sem gátolták, a Tethys északi 
és déli peremén az alárendelt latitudi- 
nális izolációt helyi környezeti diszkon­
tinuitásokra /ökológiai barrier, szub- 
sztratum eltérés, sótartalom ingadozás 
stb./ vezethetjük vissza. A klimatikus 
hatás a Tethys és a boreális régió elté­
résében jelentkezik.

KITEKINTÉS

Módszertani szempontból a klasszi­
kus biogeográfiának három kutatási terü­
lete van:

- leíró /descriptiv, narratív,
fenetikus/

- összehasonlító /comparativ/
- oknyomozó /causalis, interpre­

táló, szintetizáló/
Újabban az összehasonlító biogeográfiát 
a leíró, vagy az oknyomozó biogeográfia 
részének tekintik. A leíró és az oknyo­
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mozó biogeográfia között szoros a kap­
csolat. Mindkettő a minél gazdagabb 
információs anyagra épül, a biogeográ­
fiai szempontból jellegzetes taxonok 
kiválasztásával, és a különböző szem­
pontok szerint történő értékelésével.
A paleobiogeográfiában hasonló a hely­
zet .

'  iAz oknyomozó biogeográfiának
. . . .  ikét aga van: !

- ökológiai, amely általában indi- i 
viduális vagy deme szinten a

diszperziót vizsgálja és a kommunitások \ 
hierarchizálásánál elemzi az ökológiai 
összefüggéseket. Az ökológiai biogeo­
gráfia kisléptékű, UDVARDY szerint 100 
km-es és 100 éves nagyságrendben

- a történeti biogeográfia nagy­
léptékű, ezer kilométeres távol­

ságokkal és évmilliókkal számol
Ez a megkülönböztetés a paleobiológia 
számára azért fontos, mivel szinkron 
idősíkokkal nem rendelkezik, és' a rö­
vid-hatósugarú folyamatok megnehezítik 
a leíró biogeográfia adatainak szinté­
zisbe foglalását. A paleobiogeográfiá­
nál fokozott mértékben figyelembe vehe­
tő a jellegzetes taxon elterjedésének 
tartóssága az adott ősföldrajzi egység­
ben. Ez a karakteri3ztikum egyetlen 
ősföldrajzi térképre sem vihető át, 
de a térképsorozatra már igen. Az öko­
lógiai Ő3 a történeti tényezők különvá­
lasztása ugyanolyan lényeges a paleo­
biogeográf iában, mint a biogeográfiában.
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1. ábra A lemeztektonikai változások /fragmentáció, transzformálta vető,
kollizió/ hatása azonos és különböző endemikus centrumú faunák elter­

jedésére /SMITH 1989/. A középső modell a mediterrán lemeztektonikai mozgások 
figyelembevételével az alp-kárpáti rendszer paleobiogeográfiájának térképezé­
sénél különösen figyelemreméltó.
Fig. 1. Effects of plate tectonic changes /fragmentation, transcurrent

faulting, collision/ on the distribution of faunas of identioal or 
different endemic centres /SMITH 1989/. The middle model has a special 
importance fór palaeobiogeographic mapping of the Alpine-Carpathian region.
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A. ÓCEÁN BASIN FORMATION B. ISTHMUS FORMATION

Fossllized 
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Fo s3II record of isolated faunas 
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2. ábra Az eredeti endemikus centrum elkülönülése és a faunák önállósulása 
az óceáni lemez szétnyílása következtében /A/, illetve az eredeti 

endemikus centrum szétkülönülése és új endemikus centrumok kialakulása az 
óceáni medencében létrejött barrier /földszoros/ következtében /B/ /SMITH 1989/.
Fig. 2. Temporal patterns: schematic representation of /A/ plate-inediated 

transport of living biotas causing faunal divergence in the fossil 
record and /B/ faunal divergence caused by the formation of a physical barrier 
/SMITH 1989/.
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