Лекція 13

Тема: Палеоекологія Крейдяного періода (145 – 65,5 млн.р.т.)

Стратиграфія Крейдяного періода (за Palaeos.com):
	Період:
	Епоха:
	Ярус:
	Тривалість:

	Палеогеновий
	Палеоцен
	Даній (Danian) 
	65,5 – 61,7 млн.р.т.

	Крейдяний
	Пізня Крейда 


	Маастрихт (Maastrichtian)
	70,6 – 65,5 млн.р.т.

	
	
	Кампаній (Campanian)
	83,5 – 70,6 млн.р.т.

	
	Верхя Крейда
	Сантоній (Santonian) 
	85,8 – 83,5 млн.р.т.

	
	
	Коніаций (Coniacian) 
	89,3 – 85,8 млн.р.т.

	
	
	Туроній (Turonian) 
	93,5 – 89,3 млн.р.т.

	
	
	Ценоман (Cenomanian) 
	99,6 – 93,5 млн.р.т.

	
	Рання Крейда
	Альб (Albian) 
	112,0 – 99,6 млн.р.т.

	
	
	Апт (Aptian) 
	125,0 – 112 млн.р.т.

	
	
	Баремій (Barremian) 
	130,0 - 125 млн.р.т.

	
	
	Хаутерівій (Hauterivian) 
	136,4 – 130 млн.р.т.

	
	
	Валангій (Valanginian) 
	140,2 – 136,4 млн.р.т.

	
	
	Беріасій (Berriasian) 
	145,5 – 140,2 млн.р.т.

	Юрський 
	Пізня Юра
	Тітоній (Tithonian)
	150,8 - 145,5 млн.р.т.


Розташування континентів
На початку Крейдяного періода Євразія від'єдналась від Північної Америки, що супроводжувалось початком формування північної частини Атлантичного океану. Крім того, з'явився зародок Північного Льодовитого океану. NB! Океанічні хребти Північного Льодовитого океану є продовженням серединно-океанічного Атлантичного хребта.

В кінці Крейди почався Альпійський цикл гороутворення. При цьому посилення тектонічних рухів земної кори прискорило розкриття Атлантичного, Індійського і Північного Льодовитого океанів. Наприкінці Крейди шельф Африки з'єднався з шельфом Євразії. В наслідок цього почалося підняття Альп. Крім того, в Крейдяному періоді розпочався підйом Кримських гір, продовжилось підняття Анд Південної Америки і Кордильєр Північної Америки.
________________________________________________________________________________
NB! Цікаво відзначити, що в Крейдяному періоді з'явились морські черепахи і риби-вугри. Вважають, що наддалекі міграції деяких сучасних черепах і вугрів пов'язані з поступовим розкриттям океанів. Наприклад, морські шкірясті черепахи від берегів Африки (західне узбережжя Габону) пливуть 7500 км до берегів південної Америки для розмноження.
________________________________________________________________________________
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Розташування континентів 90 млн.р.т. (середня Крейда).

(за http://all-minerals.ru/wp-content/uploads/2012/01/LateCretaceousGlobal.jpg).
Валангська криза ранньої Крейди пов'язана з масованим виверженням базальтових магм в траповій провінції Парана-Етендека в ході подальшого розколу Пангеї. Валангська епоха ранньої Крейди включала епізод суттєвих змін умов навколишнього середовища, який чітко простежується за позитивною екскурсієй ізотопів вуглецю-13 (δ13C). Ця глобальна ізотопна екскурсія свідчить про важливі пертурбації в вуглецевому циклі, які імовірно пов'язані з вулканічною активністю і формуванням великої виверженої вулканічної трапової провінції Парана-Етендека (на території сучасної Південної Америки і Африки) в ході розколу Пангеї. Однак, існуючі на сьогоднішній день моделі палеодатування не дозволяють точно стверджувати про пускову роль даного трапового вулканізму в змінах умов навколишнього середовища в Валангії. 

	[image: image2.emf]
Палеогеографічна карта ранньої Крейди, на якій вказано місце розташування виверженої магматичної трапової провінції Парана-Етендека (територія сучасної Південної Америки і Африки) (за Charbonnier et al., 2017).
	Валангська позитивна ізотопна екскурсія вуглецю в ранній Крейді, відома як Вейсертська подія або епізод (the "Weissert event or episode"), сталася на кордоні між раннім і пізнім Валангієм і збіглася за часом з фазою потепління і підвищення вологості клімату, а також зі значними змінами в еволюції морського планктону і з підтопленням тропічних і субтропічних морських мілководних карбонатних екосистем. Імовірною причиною змін умов навколишнього середовища в Валангії - став інтенсивний базальтовий вулканізм в районі трапової провінції Парана-Етендека.
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	Харктерні для  трапової провінції уступи, сформовані  потоками базальтів в районі магматичної провінції Парана, Бразилія. Останні вулканічні виливи в траповій провінції Парана-Етендека відбулися 138 – 128 млн.р.т. Початковий обсяг виверженого матеріалу 2,3×106 км³, площа території, знищеної лавовими потоками, 1,5×106 км² (цитовано за https://ru.wikipedia.org/ wiki/).




Charbonnier G. з колегами (2017) в седиментах Польщі та Швейцарії, що датуються Валангієм, в часовому інтервалі, який дещо передував початку позитивної ізотопної екскурсії вуглецю-13, виявили значне накопичення ртуті. Дослідники вважають, що виявлена в седиментах ртутна аномалія є результатом дегазації вивержених вулканічних мас, в ході якої до атмосфери потрапила значна кількість ртуті. Таким чином, отримані дані свідчать про те, що магматичне виверження, яке сформувало трапову провінцію Парана-Етендека, запустило пертурбації умов навколишнього середовища в Валангії (Charbonnier et al., 2017).

Найпотужніші виверження в магматичній траповій провінції Парана-Етендека (рання Крейда, 133 млн.р.т.) не призвели до масових вимирань біоти на Землі. Події трапового континентального базальтового магматизму пов'язують з масовими вимираннями біоти. Однак, найпотужніші виверження наземних базальтових магм в ході вулканізму на території магматичної провінції Парана-Етендека - не призвели до масових вимирань біоти, не дивлячись на те, що кількість вивержених магм (2,3 млн.км3) перевищувала таку, наприклад, для Центральної Атлантичної магматичної провінції (2,0 млн.км3), виверження в якій пов'язують з термінальним Тріасовим масовим вимиранням біоти або для Деканських трапів (1,5 млн.км3), формування яких пов'язують з термінальним Крейдяним вимиранням біоти. Таку ж невідповідність інтенсивності вулканічних вивержень і ступеня їх впливу на екосистеми можна простежити на прикладі Емейшенських трапів: в ході формування даної трапової системи в пізній Пермі обсяг виверженого магматичного матеріалу склав всього близько 1 млн.км3, тоді як ця подія за часом збіглася з одним з наймасовіших вимирань біоти (див. рис). Більш того, однією з найпотужніших в Фанерозої подій наземного трапового вулканізму стали виверження Палеогенового періоду, що датуються 32,5 млн.р.т. на території південного заходу США (Колорадо, Невада, Юта, Нью Мексико) - т.зв. середньо-Третинний ігнімбритовий спалах. В ході цих подій на територію США було вивержено близько 5,5 млн.км3 магм, що перевищує обсяг базальтового магматизму при формуванні Сибірських трапів (4 млн.км3), які спровокували термінальне Пермське вимирання біоти. Однак, Палеогенові вулканічні події 32,5 млн.р.т. не пов'язують з масовими вимирання біоти в дану епоху.
Таким чином, аналіз наявних даних поставив під сумнів правомірність висновків про причинно-наслідкові відносини між подіями континентального трапового магматизму і масовими вимираннями біоти на Землі. Але, нещодавні дослідження показали, що значну роль в несприятливій дії континентальних вивержених магм на біоту має те, через яку за віком літосферу відбувається виверження мантійного плюму: лише виверження через давню архейську літосферу супроводжуються виділенням надзвичайно токсичних речовин,  які і призводять до масового вимирання біоти. Таким чином, надпотужні континентальні виверження в магматичній провінції Парана-Етендека не спричинили масового вимирання біоти, оскільки мантійний плюм вивергався через більш молоду літосферу, розплавлення якої не дає настільки токсичні речовини, як розплавлення древньої архейської літосфери.

Ранньо-Крейдяний інтенсивний вулканізм в Тихому океані за часом співпадає з ранньо-Аптською океанічною аноксичною подією. В ранній Крейді мало місце надпотужне виверження вулканічних лав в Тихому океані (Greater Ontong Java Event). Виверження було настільки сильним, що його продукти могли б покрити 1% поверхні Землі. Припускають, що дане виверження було спровоковане позаземним зіткненням з космічним тілом. Проте, Tejada M.L. з колегами (2012) показали, що характер накопичення елементів платинової групи у відкладеннях Палео-Тетіса, який межує з Тихим океаном, не підтверджує позаземну імпактну гіпотезу ранньо-Крейдяного інтенсивного вулканізму (за Tejada et al., 2012).
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Палеогеографічна реконструкція розташування океанів і континентів у Крейдяному періоді, приблизно 118,7 млн.р.т. Ділянка інтенсивного виверження вулканічних лав в Тихому океані (Greater Ontong Java Event) вказана блакитним еліпсом. Де: OJP, Ontong Java Plateau - плато Онтонг Ява; MAN, Manihiki Plateau - плато Маніхікі; HIK, Hikurangi Plateau - плато Хікурангі; PIG, Pigafetta basins - басейни Пігафетта (за Tejada et al., 2012).
Океанічне плато Онтонг-Ява сформувалось над головою мантійного плюма після вулканізму, який тривав приблизно 30 млн. років. Найбільш ранні виверження в зоні плато Онтонг-Ява за часом співпадають з глобальною ранньо-Аптською Океанічною Аноксичною Подією (the Early Aptian oceanic anoxic event, відомою як OAE1a або the Selli Event, 125,0 -124,6 млн.р.т.). Друга хвиля вивержень в даній магматичній провінції мала місце приблизно 90 млн.р.т. (за https://en.wikipedia.org/wiki/Ontong_Java_Plateau).

Швидка зміна положення осі обертання Землі (т.з. встановлення істинної полярності, True Polar Wander) наприкінці ранньої Крейди. Великі за амплітудою (десятки градусів) і відносно швидкі за часом (10 - 100 млн. років) зміни положення осі обертання Землі називаються встановленням істинної полярної осі обертання Землі (т.зв. True Polar Wander). Такі зміни розташування осі обертання Землі, як правило, пов'язують з формуванням суперматериків і зміною розподілу маси континентів на поверхні Землі. Наприкінці ранньої Крейди відбулась швидка зміна положення осі обертання Землі на 8 градусів проти годинникової стрілки (за Creveling et al., 2012).
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Формування суперконтинентів, їх розкол і встановлення істинної полярної осі обертання Землі (т.зв. True Polar Wander). Де: Nuna - Нуна, Rodinia - Родинія, Gondwana - Гондвана, Pangaea - Пангея; по осі ОХ - геологічний час, млн.р.т.; по осі ОУ - градуси зміни положення істинної полярної осі обертання Землі. Події зміни положення істинної полярної осі обертання Землі вказані сірими прямокутниками: якщо прямокутник розташований вище нульового градуса - то поворот осі обертання відбувся за годинниковою стрілкою, а якщо нижче нуля - то поворот осі обертання стався проти годинникової стрілки (за Creveling et al., 2012) .

Швидкий рух Індійської плити на північ. Пізня Крейда. Розпад суперматерика Гондвани на Африку, Антарктиду, Австралію та Індію приблизно 140 млн.р.т. і відповідне розкриття Індійського океану було спровоковано виверженням мантійного плюму. Реконструкція розташування літосферних плит на підставі аналізу палеомагнітних даних, проведена Kumar P. з колегами (2007), свідчить про те, що Індійська плита в пізній Крейді після розколу Гондвани рухалась з дуже великою швидкістю (18 - 20 см в рік) і сповільнила свій рух до 5 см в рік після колізії з Азією приблизно 50 млн.р.т. Австралійська і Африканська плити перемістились на значно меншу відстань і рухались зі значно меншою швидкістю (2 - 4 см на рік). Антарктида залишалась відносно стаціонарною. Дуже висока мобільність Індії робить її унікальною серед інших фрагментів Гондвани. Автори дослідження припустили, що після розколу Гондвани мантійним плюмом на швидкість руху плит вплинула ступінь поширення коренів літосферних плит в астеносферу. Kumar P. з колегами (2007) оцінили товщину літосферних плит різних фрагментів Гондвани в районі Індійського океану і встановили, що найтонша літосфера - у Індії: літосферні коріння Південної Африки, Австралії і Антарктиди досягають 180 - 300 км в глибину, тоді як Індійська літосфера поширюється тільки на глибину 100 км (за Kumar et al., 2007).
Відділення Мадагаскару від Гондваны. Формування ендемічних флор і фаун. Пізня Крейда. Noonan B.P. і Chippindale P.T. (2006) встановили, що еволюційна історія Мадагаскарських хребетних (змій, черепах, ящірок) формувалась в умовах ізоляції острова Мадагаскар від Гондвани приблизно 80 млн.р.т. в результаті розколу суперматерика Пангеї (за Noonan & Chippindale, 2006).

Кліматичні умови і рівень моря в Крейдяному періоді
Загальна характеристика кліматичних умов в Крейді. На початку Крейди - було сухо і холодно. В приполярних районах температура знижувалась до +50С +70С, іноді йшов сніг. Однак, покривне зледеніння не формувалось. У середині Крейди - сильно потепліло. Спостерігався так званий Крейдяний термальний максимум. Час зростання температур співпав зі значним зниженням концентрації вуглекислого газу в навколишньому середовищі. Таким чином, парниковий ефект не може бути відповідальним за середньо-Крейдяне значне підвищення температури. Вважають, що потепління було пов'язано з ростом напруг стиснення в гірських породах. *NB! Термальний максимум Крейди співпадає з піком кліматичного макроцикла, пов’язаного з черговим проходженням Сонячної системи через диск Галактики. Потім почався Альпійський цикл гороутворення, що призвело до підняття гірських систем, до зменшення напруг стискання в земній корі і до поступового зниження температури навколишнього середовища. На межі Крейди-Палеогену через падіння астероїда розпочалась астероїдна зима – короткочасне різке зниження температури навколишнього середовища через запилення атмосфери.
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Зміни концентрації кисню і вуглекислого газу в навколишньому середовищі, середні глобальні температури і рівень води в океані порівняно з сучасним за останні 540 млн. років (за Benton, 2010).

В Крейді через високий рівень моря (від +50 м на початку Крейди до +250 м в пізній Крейді) значні площі Північної Америки, Південної Америки, Африки, Європи і Азії були вкриті мілководними морями з архіпелагами островів. При цьому на континентах в Крейдяному періоді клімат був дуже посушливим (про це свідчить характер осадових порід на континентах) – незважаючи на розкол Пангеї і дуже високий рівень моря. Причиною Крейдяних посух була відсутність атмосферного переносу вологих повітряних мас внаслідок однакових температур по всій Землі. Крім того, атмосферну циркуляцію порушували гірські хребти, що сягли значних висот протягом Крейди (Анди, Кордильєри та ін).

В цей же час реєструються періодичні гіпоксії в океані. Причиною океанічних гіпоксій була відсутність циркуляції водних мас через однакові температури води по всій Землі і відсутність вітрових і градієнтних течій в океані. Крім того, важливим фактором, який впливав на розвиток океанічних аноксичних подій, були виверження підводних вулканів.
Існування континентальних покривних льодовиків в середніх широтах (ізотопні дані) в ранній Крейді. Згідно з рядом досліджень, в ранній Крейді невеликі крижані шапки були присутні на поверхні Землі в неполярних регіонах. Yang W.B. з колегами (2013) у відкладеннях ранньої Крейди (Аптська епоха) на території північного сходу Китаю виявили дуже низькі значення показника ізотопного фракціонування кисню (δ18O): від -18,12 ‰ до -13,19 ‰, що може свідчити про формування покривних льодовиків на даній території в ранній Крейді (за Yang et al., 2013).
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	Палеогеографічна реконструкція розташування місця дослідження (Baerzhe) ізотопного складу відкладень на території північного сходу Китаю в ранній Крейді (Аптська епоха). Пунктирною лінією вказано можливий радіус поширення покривного зледеніння (за Yang et al., 2013).



Сезонність клімату в низьких широтах в ранній Крейді, вочевидь, супроводжувалась наявністю покривного зледеніння в приполярних районах. Загальновизнаним вважається той факт, що Крейдяний період був періодом з теплим кліматом. Однак, для ранньої Крейди відомі епізоди з похолоданням клімату. Аналіз показника ізотопного фракціонування кисню в раковинках планктонних форамініфер не дозволяє реконструювати сезонні флуктуації температур в океанах. Тому, Steuber T. з колегами (2005) досліджували варіації показника ізотопного фракціонування кисню в межах раковинок двостулкових молюсків рудистів (Hippuritoidea), що дозволило їм реконструювати сезонні зміни приповерхневих температур води в океані між 8 і 31 градусами північної палеошироти.

Автори роботи показали максимуми температур (+35 +37 градусів Цельсія) і відносно низьку сезонну варіабельність температур (менше 12 градусів Цельсія) між 20 і 30 градусами північної палеошироти в теплі епохи Крейдяного періоду. Однак, під час холодних епізодів - сезонні зміни приповерхневої температури води варіювали в межах 18 градусів Цельсія в районі 25 градуса північної палеошироти, що можна порівняти з сезонними варіаціями температури сьогодні. Оскільки сьогодні в приполярних районах існує покривне зледеніння, автори роботи дійшли висновку, що виявлені ними значні сезонні варіації температури корелюють з наявністю покривного зледеніння в приполярних регіонах в холодні епохи Крейдяного періоду (за Steuber et al., 2005).
Субтропічний клімат в Антарктиді в верхній Крейді. Francis J.E. з колегами (2008) на підставі дослідження фосилій дійшли висновку, що в кінці верхньої Крейди, приблизно 85 млн.р.т., на території Антарктиди клімат був субтропічним (за Francis et al., 2008).
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	Реконструкція зовнішнього вигляду лісу на території Олександрівського острова (Alexander Island), найбільшого острова Антарктиди, в Крейдяному періоді (за Francis et al., 2008).




Високі температури в Арктичному океані в верхній Крейді і похолодання в пізній Крейді. Jenkyns H.C. з колегами (2004) встановили значення палеотемператур на території Арктики в верхній - пізній Крейді. 
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Крива палеотемператур (суцільна чорна лінія на графіку) в Арктичному океані в верхній - пізній Крейді (за Jenkyns et al., 2004).
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Реконструкція розташування Арктичного океану в пізній Крейді. Арктичний океан був пов'язаний з іншими океанами Землі епіконтинентальними морями, наприклад, такими, як Західний внутрішній морський шлях на території Північної Америки (Western Interior Seaway) і північний Європейський шельф. На карті вказані місця знаходження фосилій шампозавра (champosaur) і листя широколистяних дерев (Leaf of breadfruit tree) (за Jenkyns et al., 2004).



Автори дослідження показали, що середня приповерхнева температура води в Арктичному океані в пізній Крейді 70 млн.р.т. становила приблизно +15 градусів Цельсія. Екстраполюючи дані на більш ранні епохи Крейди, автори припустили, що в верхній Крейді, приблизно 90 млн.р.т., температура поверхні Арктичного океану сягала +25 градусів Цельсія (за Jenkyns et al., 2004).
Глобальне похолодання. Пізня Крейда. В пізній Крейді стався перехід від дуже теплих кліматичних умов до досить холодних умов. Однак, значні континентальні покривні льодовики при цьому не сформувались.
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Палеогеографічна реконструкція Північної Атлантики, пізня Крейда. Де: b - пізній Сантоній (85,0 млн.р.т.) - ранній Палеоцен (65,0 млн.р.т.) (за Linnert et al., 2014).

	[image: image12.emf]
Величина приповерхневих температур води (Estimated SST0C), обчислена на підставі аналізу показника ТЕХ86 в седиментах пізньої Крейди. Де: Lower Maastrichtian - нижній Маастрихт; S/C, Santonian-Campanian boundary interval - межа між Сантонієм і Кампанієм; U. Ma., Upper Maastrichtian - верхній Маастрихт (за Linnert et al., 2014).


Linnert C. з колегами (2014), використовуючи метод ТЕХ86 палеотермометра при аналізі седиментів на західному шельфі Північної Атлантики, отримали дані про поверхневу температуру океанів в Кампанії - Маастрихті, 83 - 66 млн.р.т. Отримані авторами роботи дані свідчать про те, що в Північній Атлантиці на 350 північної широти було відносно тепло в ранньому Кампанії, з максимумами приповерхневих температур до +350С. Однак, потім почалось значне похолодання, в ході якого в Маастрихті температури знизились на сім градусів - до +280С. Даний тренд зниження температури було виявлено також у високих широтах і для глибинних вод, що свідчить про глобальний характер похолодання в пізній Крейді.
Автори роботи вважають, що причиною зниження температури навколишнього середовища стало зниження рівня вуглекислого газу в атмосфері (за Linnert et al., 2014). *NB! Температури знизились в пізньому Кампанії – т.т. значно раніше, ніж відбулось закриття водного шляху т.з. Західного внутрішнього моря (Western Interior Sea), яке простягнулось меридіонально через усю Північну Америку і забезпечувало водообмін між холодними Арктичними і теплими приекваторіальними водами до границі Кампаній – Маастрихт, приблизно 71 млн.р.т. (див. рис.). Таким чином, закриття Західного внутрішнього моря не могло бути причиной різкого похолодання в пізньому Кампанії.
Швидке короткочасне похолодання після падіння астероїда Чиксулуб: астероїдна зима. Межа Крейда-Палеоген. Вважають, що масове вимирання біоти на кордоні Крейда-Палеоген приблизно 66 млн.р.т. пов'язане з падінням астероїда Чиксулуб на території сучасного Мехіко. Хоча, точний механізм, який спровокував масове вимирання біоти, залишається невстановленим, багато сценаріїв розвитку подій постулюють короткочасне глобальне похолодання, т.зв. пост-імпактну зиму. Vellekoop J. з колегами (2014) на підставі даних ТЕХ86 палеотермометрії седиментів в районі Техасу (США) встановили сильне зниження температури приповерхневих вод протягом перших місяців - декад після імпактної події. Автори роботи вважають, що виявлене ними зниження температури пов'язано з запиленням атмосфери після імпакту: пил і аерозолі заблокували проходження сонячних променів до поверхні Землі, що призвело до зниження температури і спровокувало масове вимирання біоти внаслідок припинення фотосинтезу в океанах і на континентах (за Vellekoop et al., 2014).
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Палеогеографічна реконструкція місця падіння астероїда Чиксулуб на території сучасного Мехіко (за Vellekoop et al., 2014).
Склад атмосферного повітря

У Крейдяному періоді була досить висока концентрація кисню в навколишньому середовищі, яка досягала 23% і вище. Крейдяним періодом датується магматичний плюм – дегазація якого, поряд з фотосинтезом численного фітопланктону, забезпечили гіпернакопичення кисню в навколишньому середовищі. 
Океанічні аноксичні події в Крейді. Одночасно з високим рівнем кисню в атмосфері (до 23%!) – в океанах протягом Крейди були зареєстровані численні епізоди аноксій (т.зв. Oceanic Anoxic Events, OAEs). Зокрема, в Крейді, виділяють аноксичні події в океанах: 1)  в пізньому Валангії, 133 млн.р.т.; 2) в пізньому Хаутерівії, 130 млн.р.т.; 3) в ранньому Апті (ОАЕ1а), 120 млн.р.т.; 4) в ранньому Альбі (ОАЕ1b), 111-112 млн.р.т.; 5) на межі Ценоману і Туронію (ОАЕ2), 93 млн.р.т. З чим був пов'язаний розвиток аноксій в океанах в Крейдяному періоді? Відомо, що в океани кисень надходить з атмосферного повітря. Тому, однією з важливих причин нестачі кисню у воді вважають відсутність перемішування океанічних вод в наслідок однакових температур на планеті і відповідної відсутності руху водних і повітряних мас (аноксія 111-112 млн.р.т., Erbacher et al., 2001). Крім того, океанічні аноксичні події пов`язують з підняттям метану з глибин океанів (аноксія 111 – 112 млн.р.т., Zhang et al., 2016), з інтенсивним вулканізмом (аноксії 133 млн.р.т., 93 млн.р.т., Turgeon &Creaser, 2008) і т.н.
Причина періодичних аноксій в океанах і масових вимирань морської біоти - підводний вулканізм. Madrigal P. з колегами (2016) були проаналізовані дані щодо часу формування великих магматичних провінцій в Тихому океані протягом середньої Юри - Верхньої Крейди. Проведені дослідження показали, що найпотужніші виверження магм на дні океанів відбувалися з циклічністю приблизно 10 - 20 млн. років. Сліди цих вивержень збереглися до сьогоднішніх днів у вигляді океанічних плато та океанічних трапових провінцій з вивержених базальтових магм. Ці імпульси масованих підводних вивержень призводили до епізодів аноксії і масового вимирання біоти в океанах (за Madrigal et al., 2016).
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Геохронологічна кореляція між формуванням Тихоокеанічних великих магматичних провінцій (Geochronology of Pacіfic LIPs), глобальними аноксичними подіями в океані (Global Record of OAE) і реверсіями геомагнітного поля Землі. Символами вказано час формування океанічних трапів в Коста-Риці (т.зв. подушкові базальти Нікоя, the Nicoya pillow basalts), малиновими ромбами - вказані виверження, що датуються приблизно 140 млн.р.т.; червоними колами - 120 млн.р.т., блакитними шестикутниками - 110 млн.р.т. і блакитними хрестиками - 90 млн.р.т. (за Madrigal et al., 2016).

Біота в Крейдяному періоді

Середньо-Крейдяна наземна революція біорізноманіття (125 – 80 млн.р.т.). Відомо, що в середній Крейді в інтервалі 125 - 80 млн.р.т. мала місце наземна революція біорізноманіття, в ході якої відбулася швидка експансія квіткових рослин, рослиноїдних і соціальних комах, лускатих (squamates), птахів і ссавців. Lloyd G.T. з колегами (2008) провели дослідження показників диверсифікації динозаврів в даному часовому інтервалі і прийшли до висновку, що лінії динозаврів даний еволюційний спалах не торкнувся (за Lloyd et al., 2008).

Форамініфери. Формування покладів крейди. З середини Крейди через потепління, високу концентрацію вуглекислого газу в навколишньому середовищі і велику кількість мілководних морів - почався розквіт морських найпростіших форамініфер, які будують свої раковинки з карбонату кальцію. Товщі крейди в Крейдяному періоді сформували саме раковинки відмерлих форамініфер.
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	Відкладення крейди з горизонтів Крейдяного періоду - під мікроскопом видно раковини найпростіших форамініфер і радіолярій
(за http://www.nkj.ru/upload/iblock/).


Крейда, яка утворилась в Крейдяному періоді, під мікроскопом має дрібнодисперсну структуру і складається з раковинок форамініфер. В інші геологічні періоди поклади крейди формувались переважним чином з раковинок молюсків. Однак, в Крейдяному періоді кількість і різноманітність молюсків зменшилась в 10 разів через періодичні гіпоксії в океанах.
Панування молюсків-рудистів. Єдиною групою молюсків, що переживала розквіт в Крейдяному періоді, була група рудистів - незвичайних двостулкових молюсків, у яких одна з раковин перетворилась на глечик, а друга - на кришечку. У Крейдяному періоді рудисти досягали величезних розмірів - до 1-1,5 м. Рудисти з'явились наприкінці Юрського періоду, а спочатку Крейди - вже сильно розмножились і витіснили коралові поліпи з їх екологічних ніш проживання.
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Риф утворений молюсками-рудистами, знайдений у відкладеннях в Західній пустелі поблизу Гізи, Єгипет. Крейда (за http://www.old. evolbiol.ru/ diving/rudist.jpg).
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Крейдяний молюск рудист (за https:// yandex.ua/images/search).




Рудисти, як і коралові поліпи, формували симбіоз з водоростями, і, в принципі, не мали ніяких особливих екологічних переваг порівняно з кораловими поліпами. Крім однієї - вони дуже швидко росли. У ранній Крейді кілька разів різко підвищувався рівень моря. При цьому коралові поліпи і рудисти виявлялись нижче фотичної зони - і гинули. А нові мілководні ділянки моря швидше займали молюски-рудисти, оскільки вони росли швидше, ніж коралові поліпи. Таким чином, рудисти витіснили коралові поліпи зі звичних місць їх проживання вже в ранній Крейді. Але, що є найцікавішим: рудисти - екологічно успішна на початку Крейди група - наприкінці Крейди поступово прийшли в занепад і повністю вимерли. Причина цього феномену – не відома.

Амоніти: занепад і вимирання. Протягом Крейдяного періоду поступово прийшли в занепад і до кінця Крейди повністю вимерли головоногі молюски з закрученою раковиною - амоніти. При цьому ще в Тріасі почали з'являтись т.зв. гетероморфні амоніти - з видозміненою раковиною (частково або повністю розкрученою, U-подібною, круглою, з шипами і т.п.). В Крейдяному періоді кількість гетероморфних амонітів різко зросла і до кінця Крейди склала 2/3 від загальної кількості амонітів (при загальному абсолютному зменшенні кількості амонітів в морських екосистемах). 
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Раковина гетероморфного амоніта (за http://www.museum-21.ru/files/1114/).
Згідно з однією з гіпотез, через конкуренцію за ресурси з одного боку і появу величезної кількості планктону з іншого боку, у частини амонітів змінився тип харчування: молюск на 1 - 1,5 м у воді розправляв мережу зі слизу до якої прилипали форамініфери та інші їстівні дрібнорозмірні мешканці моря, потім - молюск затягував мережу в рот і її з'їдав.
Аналогічний тип харчування сьогодні мають деякі сучасні мешканці моря. А оскільки при полюванні з мережами – швидко упливати від хижака не вигідно, то у амонітів змінилась форма раковини - як захист від хижаків. Можливий також варіант, що при переході до нового типу харчування - амоніти освоїли товщу води (а не придонні шари). А оскільки в товщі води хижаків було менше, то гетероморфні маломаневрені форми, які з'явились, не відсіялися природним відбором.

Конвергентна поява активної електролокації і електрокомунікації у Південно- Американських і Африканських риб Gymnotiformes і Mormyroidea, відповідно. Дослідження, проведені Gallant J.R. з колегами (2014) показали, що електричні органи незалежно з'являлися не менше шести разів у різних екологічних груп риб: від мешканців дощових лісів Амазонії до океанічного глибоководдя. 
Одним з найбільш яскравих прикладів появи конвергентних ознак у тварин - є незалежна поява активної електролокації і електрокомунікації у Південно Американських і Африканських електричних риб Gymnotiformes і Mormyroidea, відповідно. Ці дві групи риб незалежно одна від одної придбали подібні комплексні системи для обстеження об'єктів навколишнього середовища і спілкування з сородичами за допомогою генерування і рецепції слабких електричних сигналів. Lavoue S. з колегами (2012) показали, що групи Південно-Американських електричних риб Gymnotiforms – з`явилися 143,5 - 100,2 млн.р.т., а кронові групи Африканських електричних риб Mormyroids - 124,9 - 93,7 млн.р.т. Слід відзначити, що здатність до електрорецепції (т.т. до сприйняття слабких електричних сигналів) в обох групах виникла на 16 - 26 млн. років раніше, ніж з клітин-попередників скелетних м'язів утворилися міогенні електричні органи (т.т., поява електрорецепції передувала появі здатності риб спрямовано генерувати електричні імпульси). При цьому отримані дані свідчать про те, що останній загальний предок Mormyroidea і Gymnotiformes не був електрогенною рибою, відносився до  групи базових телеостів і жив приблизно на 85 млн. років раніше появи цих двох ліній електричних риб (за Lavoue et al., 2012).

Відсутність луски у представників ряду Сомоподібних (Siluriformes) як адаптація до нестачі кисню в придонних екосистемах. Ряд Сомоподібні з'явився в пізній Крейді, приблизно 100 млн.р.т., а в ранньому Палеогені - був зареєстрований спалах диверсифікації у даної групи риб (за Hardman, 2005). 
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Канальний сом не має луски (за https://ru.wikipedia.org/wiki/).

У більшості Сомоподібних на тілі відсутня луска. Ряд сучасних досліджень свідчить про те, що у деяких видів гола шкіра може використовуватися сомами для респірації (тобто соми дихають через шкіру) (за Bruton, 1996). Таким чином, відсутність луски на тілі могла бути адаптацією у предка Сомоподібних до умов придонної гіпоксії. У той же час в ході дивергентної еволюції ряду Сомоподібних спостерігалися неодноразові події вторинного придбання кісткових пластинок, які замість луски виконували захисну функцію.
У багатьох груп кісткових і хрящових риб здатність до біолюмінесценції з'явилася в Крейдяному періоді. Деякі групи прибережних і глибоководних риб здатні до біолюмінесценції - тобто здатні випромінювати видиме світло в результаті протікання в їх клітинах особливих біохімічних реакцій. Біолюмінесценція використовується цими рибами для маскування (як під час полювання, так і для самозахисту від хижаків), для залучення жертви, для спілкування між родичами, для вибору шлюбного партнера і т.н.

Davis М.Р. з колегами (2016) було показано, що біолюмінесценція багаторазово з'являлася в різних лініях лучеперих риб. Зокрема, авторами роботи було встановлено 27 незалежних еволюційних подій появи біолюмінесценції серед морських риб. При цьому дослідники показали, що деякі сучасні групи риб, здатні до біолюмінесценції, - вперше з'явилися в Крейдяному періоді (за Davis et al., 2016).
З іншого боку, поява біолюмінесценції у хрящових риб, вочевидь, була разовою подією. Зокрема, відомо, що деякі сучасні акули ряду Катраноподібні мають органи біолюмінесценції. Це - представники родин Етмоптерові акули (Etmopteridae) і Далатієві акули (Dalatiidae), а також представники роду Zameus родини Полярні акули (Somniosidae).
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Дві сучасні карликові нічні акули (Dwarf Lantern Shark) (Etmopterus perryi). Ці акули здатні до біолюмінесценції (за https://yandex.ua/images/).

 Проведені Straube N. з колегами (2015) дослідження, показали, що поява біолюмінесценції дещо передувала диверсифікації цих родин – т.т., загальний предок для цих родин вже мав органи біолюмінесценції (фотофори) і використовував їх для посилення маскування акули під час полювання: контр-ілюмінація робить акулу практично непомітною на тлі більш світлого неба. Грунтуючись на філогенетичному дереві, Straube N. з колегами (2015) припустили, що здатність до біолюмінесценції серед акул з'явилася тільки один раз. А освоєння нових глибоководних ніш проживання сприяло диверсифікації акул, які придбали здатність до біолюмінесценції (за Straube et al., 2015).
Мозозаври. В Крейдяному періоді з'явились мозозаври - великі хижі живородні морські ящірки, з довжиною тіла до 18 м.
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Тілозаври - найбільші з мозазаврів. Довжина тіла до 17 м. 
(за https://ru.wikipedia.org/wiki/).
	


Череп мозозавра. Для одного викопного тілозавра точно відомо, що він з'їв безпосередньо перед смертю: акулу, кілька кісткових риб, птицю геспеорніса (типу пінгвіна) і маленького мозазавра іншого виду 
(за http://istoria-mira.ru/wp-content/uploads/ 2011/10/mosasaurus.jpg).


З'явились вони в пізній Крейді від наземних ящірок, які повернулись до життя у воді. Протягом 10 млн. років мозозаври придбали рибоподібну форму тіла, кінцівки у вигляді плавців і хвостовий плавець. Група мозозаврів радіювала протягом пізньої Крейди (98 – 65 млн.р.т.). При цьому мозозаври конкурентно витіснили іхтіозаврів, оскільки були більш маневреними і поїдали їх дитинчат.
Вимирання іхтіозаврів. Іхтіозаври, не зважаючи на прекрасну адаптацію до перебування в морському середовищі, вимерли за 30 млн. років до термінального Крейдяного вимирання біоти. Fischer V. з колегами (2016) показали, що вже в ранній Крейді у іхтіозаврів знизилась видова і морфологічна різноманітність. Перед вимиранням для іхтіозаврів було показано зниження швидкості появи нових груп і зниження швидкості фенотипичної еволюції. При цьому зростання швидкості вимирання іхтіозаврів корелювало з ростом флуктуацій умов навколишнього середовища. Автори дослідження встановили, що іхтіозаври сильно постраждали в ході ранньо-Ценоманського вимирання, яке редукувало їх екологічну різноманітність і сприяло їх остаточному вимиранню наприкінці Ценомана. В цілому, Fischer V. з колегами (2016) прийшли до висновку, що саме глобальні зміни умов навколишнього середовища в Ценомані і призвели до значної реорганізації морських екосистем і до вимирання іхтіозаврів (за Fischer et al., 2016).

Плезіозаври харчувались придонною їжею і використовували гастроліти для перетирання їжі в шлунку. Еласмозаврові плезіозаври - були важливою частиною спільноти морських рептилій Крейди. Це були хижаки, які харчувались дрібною рибою і головоногими молюсками. McHenry C.R. з колегами (2005) описали вміст травного тракту двох еласмозаврів з відкладень Апта і Альба, виявлених на території Австралії. 

Вчені виявили, що у вмісті травного тракту цих тварин домінували бентосні безхребетні: двостулкові молюски, черевоногі молюски та ракоподібні. Крім того, обидва еласмозаври мали в шлунку велику кількість гастролітів (шлункових каменів). Дана знахідка вперше дозволила пояснити присутність гастролітів в шлунку еласмозаврів: вважають, що камені використовувались тваринами для перетирання грубих раковин проковтнутих молюсків і панцирів ракоподібних (за McHenry et al., 2005).

Знахідка крокодилів, морфологічно подібних до ссавців. Кінець ранньої Крейди. O'Connor P.M. з колегами (2010) у відкладеннях південного заходу Танзанії описали новий вид Крейдяних нотозухієвих крокодилів. Ці невеликі тварини за будовою черепа і щелеп значно відрізнялись від типових крокодилів: у них був виявлений короткий і широкий череп і гетеродонтія зубів. Будова зубів свідчить про формування у цих тварин зубної оклюзії (тобто мав місце контакт коронок зубів верхньої і нижньої щелеп). У відомих на сьогоднішній день крокодилів така будова зубів не була знайдена. Проте, такий тип зубної оклюзії був виявлений у ссавців, які харчуються рослинною їжею. Автори дослідження припустили, що виявлена ними на території південного заходу Танзанії група нотозухієвих крокодилів зайняла екологічну нішу невеликих рослиноїдних ссавців і конвергентно придбала морфологічну схожість з цими тваринами (за O'Connor et al., 2010).
Гігантські черепахи – фільтратори за типом харчування -  мешкали на території сучасного Марокко. Пізня Крейда. Bardet N. з колегами (2013) на території сучасного Марокко у відкладеннях пізньої Крейди (Маастрихт, 67 млн.р.т.) описали новий вид гігантських морських черепах Ocepechelon bouyai з довжиною черепа 70 см. При цьому будова черепа свідчить про те, що ці гігантські черепахи були фільтраторами за типом харчування.
Цікаво відзначити, що даних про рептилій-фільтраторів практично немає і тривалий час навіть вважали, що представники даної лінії амніот втратили здатність до переходу на такий тип харчування (за Bardet et al., 2013).
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	Реконструкція зовнішнього вигляду голови гігантської морської черепахи - фільтратора за типом харчування - Ocepechelon bouyai, знайденої у відкладеннях пізньої Крейди на території сучасного Марокко (за Bardet et al., 2013).



Наземні рослини

В Крейдяному періоді по всій суші поширились квіткові покритонасінні рослини. Наприкінці Крейди вже були дуби, буки, верби, берези, платани, лаври, магнолії.
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Викопні квіти Hedyosmum - однієї з найбільш ранніх ліній квіткових рослин. Рання Крейда

(за Friis et al., 2006).

Квіткові рослини конкурентно потіснили голонасінні рослини. Причини еволюційного успіху квіткових полягають у тому, що в Крейдяному періоді були посухи, а у квіткових рослин:

1) насіння захищене додатковими плодовими оболонками;

2) в насінні більше поживних речовин завдяки подвійному заплідненню (а поживні речовини - це не тільки джерело їжі, але і джерело води);

3) серед квіткових рослин було багато трав'янистих життєвих форм, а голонасінні - в основному це дерева (у трав життєвий цикл короткий: вони за один вегетаційний сезон можуть залишити потомство, а несприятливий період пережити у вигляді насіння, і це дозволило квітковим рослинам першими освоювати порушені території, після чого для голонасінних там вже просто не було місця);

NB! Квіткові рослини конкурентно витіснили голонасінні рослини (за таким же принципом, як рудісти витіснили коралових поліпів). На територіях, порушених пожежами, підтопленням, виїданням, витоптуванням і т.п. - швидше відновлювались квіткові рослини, оскільки у них був коротший життєвий цикл і вони швидше росли;
4) у квіткових рослин на кілька порядків (тобто майже в 100 разів) зросла кількість судин на одиницю поверхні тіла, що поліпшило їх постачання водою і сприяло більш продуктивному фотосинтезу.

Однак, велика кількість судинних елементів дає велику жорсткість квітковим рослинам (порівняно з папоротями - квіткові трави дуже жорсткі). Завоювання суші квітковими рослинами призвело до вимирання багатьох травоїдних тварин, які не вміли пережовувати або перетравлювати таку їжу. Наприклад, до вимирання стегозаврів, оскільки маленькі зуби стегозавра не були пристосовані для зіткнення один з одним при жуванні, а щелепи могли рухатися тільки в одному напрямку.
Поява у дводольних актинорізних рослин симбіозу з азотфіксуючими актинобактеріями роду Frankia. Рання Крейда. Азотфіксуючі філаментні актинобактерії роду Frankia індукують формування азотфіксуючих бульбочок у актинорізних дводольних рослин трьох порядків: Гарбузоцвіті (Cucurbitales), Букоцвіті (Fagales) та Розоцвіті (Rosales). Clawson M.L. з колегами (2004) на підставі проведеного молекулярного аналізу встановили, що всі три основні клади актинобактерій Frankia з'явились рано, під час появи дводольних рослин в Крейдяному періоді, і що сучасний симбіоз з азотфіксуючими актинобактеріми є результатом встановлення симбіозу ще у предкової лінії дводольних рослин до моменту диверсифікації сучасних актинорізних дводольних рослин (за Clawson et al., 2004).
Поява ектомікоризного симбіозу між базидіоміцетними грибами і коренями рослин. Пізня Крейда. Базидіоміцетні гриби групи Sclerodermatineae почали формувати ектомікоризний симбіоз з рослинами в пізній Крейді, але більша частина родів диверсифікувала тільки в середині Кайнозойської ери. Стародавні ареали поширення Sclerodermatineae грибів - Азія і Північна Америка. Перші рослини-господарі - квіткові розоцвіті (за Wilson et al., 2012).
Поява квіткових рослин, адаптованих до пожеж. Пізня Крейда. Один з піків екосистемних пожеж припадає на епоху 125 - 60 млн.р.т. - епоху поширення по Землі квіткових рослин. Таким чином, пожежі могли відігравати важливу роль в еволюції квіткових рослин. Однак, загальновизнаною є точка зору, згідно з якою адаптовані до пожеж спільноти рослин з'явились не раніше 15 млн.р.т., т.т., тільки після значного посилення посушливості кліматичних умов. 
Lamont B.B. і He T. (2012) провели молекулярно-філогенетичний аналіз однієї з родин квіткових рослин Proteaceae, що мешкали на території Гондвани починаючи з епохи приблизно 113 млн.р.т., і встановили, що предки багатьох склерофітних родів даної родини, такі як Protea, Conospermum, Leucadendron, Petrophile, Adenanthos і Leucospermum (всі - предствники підродини Proteoideae) розселились на пожежонебезпечних територіях починаючи з епохи 88 млн.р.т. Міграція з непожежних дощових лісів на пожежонебезпечні території супроводжувалась еволюцією високо-спеціалізованих клад з особливими рисами зберігання насіння і вивільнення зародка з захисних оболонок тільки після високо-температурних пожежних умов. Такі адаптації до екосистемних пожеж з'явились приблизно 71 млн.р.т. Слід відзначити, що лінія рослин, у якої насіння поширюють мурашки - з'явилась значно пізніше, приблизно 45 млн.р.т. (за Lamont & He, 2012).
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Сучасна рослина родини Proteaceae у вогні. Австралія. Палаючий кущ в центрі фотографії - це банксія (Banksia hookeriana), 1,8 м кущ у якого насіння зберігається в конічних структурах, які вивільняють насіння тільки після пожежі. Ця властивість з'явилась у представників даної родини в пізній Крейді (за Lamont & He, 2012).
Поява морських трав. Морські трави - це поліфілетична група однодольних квіткових рослин, які адаптувалися до повністю підводного способу життя. «...Водні квіткові рослини порівнянні з китами: вони повернулися в воду, зберігши деякі риси наземних рослин...» (за Lambers et al., 1998). В ході еволюції з'явилося не менше трьох ліній морських квіткових трав. З якими проблемами зіткнулися наземні рослини, після переходу до життя у воді? По-перше, це брак світла і зміна довжини хвилі світла: внаслідок свого наземного походження, морські квіткові трави є дуже чутливими до нестачі світла (Orth et al., 2006; Dennison et al., 1993). Крім того, коріння морських трав знаходяться в анаеробних умовах, оскільки морські седименти бідні на кисень. Тому, при недостатньому транспортуванні кисню від пагонів до коріння - морські трави переходять до ферментативного анаеробного метаболізму. У воді також існує проблема отримання достатньої кількості вуглекислого газу для харчування рослини. В наслідок цього - морські трави перейшли на засвоєння вугільної кислоти замість вуглекислого газу. У водних умовах у квіткових рослин виникає проблема і з розмноженням. Тому, морські трави перейшли до гідрофільного запилення. Крім того, морські трави також зіткнулися з проблемою високої солоності води (Wissler L. et al, 2011).
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Сучасна морська трава Zostera marina L. (за https://en.wikipedia.org/wiki/Zostera).

Поява паразитичних квіткових рослин. Верхня Крейда. Naumann J. з колегами (2013), використовуючи молекулярні методи, проаналізували філогенетичне дерево паразитичних рослин. Зокрема, аналіз ядерних генів однієї з найбільш незвичайних паразитичних рослин - Hydnora visseri (Hydnoraceae) показав, що група з'явилась приблизно 91 млн.р.т. Проведений авторами роботи аналіз літературних даних для інших паразитичних квіткових рослин (Balanophoraceae, Cynomoriaceae і Apodanthaceae) - показав їх незалежну появу також в Крейдяному періоді (за Naumann et al., 2013).  
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Квітка сучасної паразитичної квіткової рослини Hydnora visseri (Hydnoraceae) (за Naumann et al., 2013).
Молекулярно філогенетичний аналіз іншої групи паразитичних квіткових рослин - раффлезієвих (Rafflesiaсeae), проведений Bendiksby M. з колегами (2010), свідчить про те, що ця група також з'явилася в пізній Крейді, проте потужна хвиля диверсифікації її представників була запущена тільки в Кайнозойську еру (за Bendiksby et al ., 2010).

Квіткові рослини мають обмежену здатність адаптації до низьких температур навколишнього середовища. Пізня Крейда. Аналіз фосилій дозволив дослідникам припустити причини градієнта різноманіття лісових співтовариств в холодній частині Північної півкулі, виходячи з обмеженої здатності клад квіткових рослин адаптуватись до похолодання, яке почалось в Кайнозойську еру. Hawkins B.A. з колегами (2014) протестували філогенетичну структуру лісових угруповань Північної Америки і показали, що: 1) південні лісові угрупування складаються з видів квіткових рослин, які відносяться до більш давніх родин порівняно з більш північно розташованими спільнотами; 2) толерантність до низьких температур корелює з віком родин (за Hawkins et al., 2014).
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