МЕЗОЗОЙСКО-КАЙНОЗОЙСКИЙ КРИЗИС

1. «Великие вымирания»

Проблема вымирания всегда привлекала внимание исследователей начиная с классических работ Ж. Кювье относительно причин смены последовательных фаун. К настоящему времени массив публикаций, так или иначе относящихся к этой проблеме, насчитывает по приблизительным оценкам не менее 5 тысяч названий. Единственная попытка исторического обзора принадлежит Э.Хоффману (Hoffman, 1989). В краткой форме история проблемы может быть очерчена следующим образом: 

1812 — первая публикация теории катастроф, разработанной на палеонтологическом материале (J.Cuvier) 

1861-1863 — первая специальная публикация по проблеме вымирания в России ( К.Бэр) 

1924 — первый сценарий биотического кризиса (Д.Н.Соболев) 

1945 — обоснование периодического характера МВ и введение в русскую литературу термина "массовое вымирание" (Б.Л.Личков) 

1973 — формулировка закона "Красной Королевы" - постоянство вероятности вымирания крупных групп организмов на протяжении длительных отрезков времени (L. Van Valen) 

1976 — первая оценка числа описанных видов ископаемых животных (D.Raup) 

1980 — экспериментальное обоснование импактной модели мел-палеогенового МВ (L. Alvarez et al.) 

1981 — выделение трех великих эволюционных морских фаун фанерозоя (J.J.Sepkoski) 

1982 — кривая изменения разнообразия семейств морских животных и публикация их списка (D.Raup, J.J.Sepkoski) 

1984 — выявление периодичности событий МВ морской биоты фанерозоя с интервалом 26 млн. лет (D.Raup, J.J.Sepkoski) 

1985 — показано сходство кривых изменения разнообразия неморских тетрапод и морских животных на уровне семейств (M.Benton) 

1986 — разделение понятий "фоновое" и "массовое " вымирание (D.Jablonski) 

1993 — публикация второго издания "Fossil Record 2"- списка всех известных в ископаемом состоянии семейств микробов, водорослей, грибов, протистов, растений и животных (M.Benton) 

1993 — разработка симптоматики экологических кризисов (Н.Н.Каландадзе, А.С.Раутиан) 

1995 — публикация первых кривых изменения разнообразия пресноводных животных и демонстрация их принципиального сходства с таковыми для морских животных (В.Ю.Дмитриев и др.) 

Вымирание таксонов происходит более или менее постоянно (фоновое вымирание), но оно прерывается кратковременными событиями вымирания большого числа организмов в ходе биотического кризиса (массовое вымирание).

Глобальный биотический кризис - это относительно длительное событие существенной перестройки биосферы.

Модель биотического кризиса включает дестабилизирующее событие, ступенчатое МВ, за которым следует период низкого таксономического разнообразия и диверсификацию. 
Фоновое вымирание. Исчезновение таксонов с лица Земли можно считать закономерным следствием эволюции органического мира. В каждой филогенетической линии одни таксоны дают начало другим, а сами рано или поздно вымирают. 
Таким образом, вымирание таксонов, как и появление новых, является неотъемлемой чертой развития биосферы. Однако динамика этого процесса требует более глубокого анализа. Л.Ван Вален (Van Valen, 1973,1985) считал, что для каждой крупной группы организмов вероятность вымирания на протяжении длительных промежутков времени (около 50 млн. лет) сохраняется неизменной и кривые выживания могут быть аппроксимированы прямой линией. Это возможно только в том случае, если вымирание непрерывно и равномерно. В то же время Д.Рауп и Дж. Сепкоски (Raup, Sepkoski, 1984; Raup, 1986) предположили, что вымирание таксонов высокого ранга (например, семейств) приурочено целиком к определенным, весьма кратковременным моментам.
Между тем, поскольку средняя продолжительность существования семейств (не менее 30 млн. лет) значительно превышает длительность веков ( в среднем 6-7 млн. лет), использованный Д. Раупом и Дж. Сепкоски тест не чувствителен к тем изменениям, которые необходимо выявить.
Вымирание должно рассматриваться как непрерывный процесс, идущий с более или менее постоянной скоростью, который нарушается сравнительно кратковременными экстраординарными событиями, характеризующимися крайне интенсивным вымиранием. Первое из состояний следует рассматривать как фоновое вымирание, а второе - как массовое вымирание в ходе биотического кризиса (Raup, Sepkoski, 1982; Алексеев, 1983; Jablonski, 1986).
Для оценки вымирания таксонов используют: 

Уровень вымирания — количество вымирающих таксонов, выраженное в процентах от общего числа существовавших в течение данного отрезка времени;

Фоновый уровень вымирания — средняя величина уровня вымирания, рассчитанная для нескольких (5-10) ближайших отрезков времени, которые можно считать «спокойными». Этот показатель необходим для того, чтобы оценить степень вымирания на каком-либо рубеже;

Интенсивность вымирания — отношение уровня вымирания на критическом рубеже, например, в маастрихте, к фоновому уровню вымирания. Только этот показатель позволяет объективно сравнивать степень вымирания различных систематических и экологических групп, разных таксономических категорий.
Массовое вымирание - это относительно кратковременное и в масштабе геологического времени синхронное ступенчатое вымирание в ходе биотического кризиса большого числа таксонов организмов, принадлежащих различным систематическим и экологическим группам, что приводит к временному глобальному снижению таксономического разнообразия биосферы (А.С. Алексеев).
Массовые вымирания имеют следующие свойства:

1. Селективность. Характерной особенностью массовых вымираний является их малая селективность, что давно уже было отмечено, например, для мел-палеогенового события. Действительно, во время этого МВ примерно в равной степени были затронуты обитатели суши и пресных вод, поверхностных слоев и толщи вод морей и океанов, а также донные морские животные. Тип личиночного развития, широта ареала и богатство видами (или другими таксонами более низкого ранга) не оказывают существенного влияния на выживание групп во время МВ в противоположность тому, как это имеет место во время периодов фонового вымирания (Jablonski, 1986). 

Вместе с тем, очевидно, что абсолютно неселективным МВ может быть только в том случае, когда в результате вызвавшего его события погибнет вся биота, т.е. изменения среды будут превышать допустимые пределы существования жизни. Конечно, таких событий в истории Земли не было. Вместе с тем, объективно установлено, что различные группы в результате МВ испытывают неодинаковые потери. Одни из них вымирают полностью, другие затрагиваются незначительно.
Существование особой формы селективности МВ подтверждается также и тем, что после таких событий ключевую роль в экосистемах начинают играть те группы, которые до этого занимали подчиненное положение, но оказались в силу каких-то причин способными пережить критический момент и занять освободившиеся экологические ниши. 

2. Эволюционная роль. Реальные проявления биологической эволюции - появление и вымирание таксонов, а также изменение их роли в экосистемах. Следовательно, биотические кризисы и лежащие в их основе МВ (особенно "великие") должны играть принципиальную роль в эволюционном процессе. Они канализуют эволюцию, меняя ее направление в том смысле, что элиминируют одни группы и обеспечивают возможность выжившим занять освободившиеся экологические ниши и испытать в связи с этим взрывоподобную радиацию.

3. Периодичность. О периодическом характере МВ писал еще Б.Л.Личков (1945), хотя ему были известны лишь 6 таких событий, а их геохронологическое датирование тогда еще отсутствовало. Четкая периодичность МВ была аргументирована Д. Раупом и Дж. Сепкоски (Raup, Sepkoski, 1984), которые пытались показать существование в мезозое и кайнозое вымираний, разделенных интервалом около 26 млн. лет. Многие ученые допускают существования некоего биосферного ритма с периодом около 30 млн. лет.
2. Модели биотических кризисов

Осознание колоссальной роли прерывисто-непрерывного характера развития биоты привело к формированию представления о существовании в прошлом биотических кризисов, как неотъемлемой составной части глобального биосферного процесса. Одни называют их «глобальными экологическими кризисами» (Лелешус, 1983), другие - «биоценотическими кризисами» (Расницын, 1987) или «планетарными экосистемными перестройками» (Красилов, 1987). Д.П.Найдин (1986) применяет термин «биогеоценотический перелом», справедливо подчеркивая этим, что во время кризиса резкие изменения происходили не только в биоте, но и в окружающей среде. 

Глобальные биотические кризисы - это относительно длительные события, занимавшие до 10-15 млн. лет от дестабилизирующего толчка до восстановления предшествующего разнообразия и представляющие собой критические моменты существенной перестройки структуры (прежде всего таксономической) всей биосферы.

Массовые вымирания являются важнейшей составной частью таких кризисов, именно благодаря им освобождаются ранее занятые экологические ниши и происходит «омоложение» сообществ различного уровня, что обеспечивает ускоренную эволюцию переживших эти события групп организмов.
Принципиально различная энергетическая структура морской и наземной биот и отличия в их трофике позволяли сомневаться в глобальности биотических кризисов.

Если морские экосистемы используют почти исключительно первичную продукцию фитопланктона с коротким жизненным циклом и крайне чувствительного к колебаниям среды, то пресноводные и наземные сообщества способны длительное время функционировать за счет переработки отмершей биомассы растений (Sheehan, Fastovsky, 1992; Sheehan, Hansen, 1986). Кроме того, высшие растения, основные продуценты суши, имеют длительный цикл индивидуального развития и способны воспроизводиться целым рядом взаимострахующих способов. Однако несмотря на эти отличия, как показал анализ недавно полученных баз данных по пресноводным и наземным животным, кризисы в развитии как морских, так и континентальных биот были синхронными (Дмитриев и др., 1994). 

Разработаны различные модели биотических кризисов: Д.Н.Соболев (1924), О.Валлизер (1984; Walliser, 1986), А.С. Алексеев (1989), Н.Н.Каландадзе и А.С.Раутиан (1993) и другие.

По А.С. Алексееву начало кризиса совпадает с неким весьма кратковременным событием, которое дестабилизирует биосферу. Катастрофические изменения условий обитания организмов приводят к «ливнеподобному» массовому вымиранию, распространяющемуся по пищевым цепям. Это вымирание занимало, как правило, значительный промежуток времени (до нескольких сотен тысяч лет) и носило ступенчатый характер, причем различные группы животных и растений исчезали не одновременно и с неодинаковой скоростью. Растянутый во времени характер МВ естественен, так как реакция биосферы, являющейся крайне сложной и громадной системой с собственным гомеостазом, не может быть мгновенной даже на исключительно мощнейшее, но кратковременное событие. Характерное время для биосферы составляет, вероятно, многие тысячи лет. Этого достаточно, чтобы в осадочных породах процесс вымирания организмов и сопровождавшие его колебания среды могли бы быть записаны весьма подробно, а не выражены лишь поверхностью напластования. Поэтому МВ при рассмотрении их в более крупном масштабе времени приобретают растянутый вид, что, однако, не может трактоваться как аргумент против их существования в виде специфического явления. 

За МВ следует довольно длительный (от 1-2 до 5-6 млн. лет) период низкого таксономического разнообразия, когда вымирание доживающих таксонов уравновешивается появлением новых. Лицо биоты определяют древние группы, которые пережили неблагоприятные изменения среды, но которые обычно вскоре вымирают. Наконец, кризис завершается восстановлением - бурной диверсификацией, быстрым ростом разнообразия благодаря занятию освободившихся экологических ниш. В результате диверсификационных процессов достигается и затем превышается разнообразие, существовавшее на предкризисной стадии. Процессы диверсификации не менее важны, чем вымирание, но их детальное рассмотрение выходит за рамки данной работы. По-видимому, биотические кризисы могли иметь различную амплитуду и продолжительность, занимая время от нескольких до 10-15 млн. лет. 

3. Причины биотических кризисов

В литературе содержится масса гипотез, объясняющих МВ или биотические кризисы самыми различными причинами вплоть до совершенно невероятных. Одни из них предложены для объяснения отдельно взятого конкретного случая, тогда как другие пытаются объяснить генерацию МВ и, следовательно, биотических кризисов как явления в целом.

 Любая перестройка биосферы может быть вызвана лишь такими событиями, которые способны изменить состояние этой громадной и сложнейшей системы, обладающей к тому же мощными механизмами гомеостаза. Эти причины по отношению к биосфере могут быть как внешними, так и внутренними, поэтому все системы причин в первую очередь классифицированы на этом основании. Любые предложенные объяснения рассматриваются как гипотезы, так как ни одна из них не получила строгого доказательства и они не универсальны. Названия гипотез даны по спусковой причине.
А. Внешние причины
Внешние системы причин должны генерироваться космическими процессами, протекающими вне Земли - в пределах Солнечной системы или далеко за ее границами.
Галактическая гипотеза. По этой гипотезе переломные моменты в развитии жизни, сопровождающиеся массовыми вымираниями, связаны с обращением Солнечной системы вокруг центра Галактики. Периодические изменения потока космических лучей, интенсивности магнитного и гравитационного полей, встреча с пылевыми облаками могли оказывать при этом неблагоприятное воздействие на органический мир (Hatfield,Camp,1970; Крамаренко, Чепалыга, 1974; Коржуев, 1974; Корчагин, 1991; Сакс, 1979). В крайнем случае предполагается, что эпохи орогенеза и рифтогенеза, движения литосферных плит, процессы внутри мантии и ядра Земли, сильные климатические изменения, общепланетарные трансгрессии и регрессии, изменения состава атмосферы и гидросферы, происходили тогда, когда Солнечная система периодически на протяжении нескольких миллионов лет пересекала газопылевые струи Галактики (Ясаманов, 1993; Астафьева-Урбайтис, Ясаманов, 1993). В.Л.Лелешус (1985) думает, что на протяжении фанерозоя было четыре эпохи гигантизма организмов, которые завершались вымираниями. Эпохи гигантизма связаны с повышенным уровнем космической радиации в одной из половин Галактики, куда периодически попадала Солнечная система.
Очевидно, что перемещение Земли вместе с Солнечной системой в различных по свойствам областях Галактики, пересечение плоскости Галактики, где наблюдается наивысшая концентрация материи, не могут не влиять на все земные процессы, в том числе и на развитие органического мира. На это справедливо указывали, например, Г.П.Тамразян (1954,1959), Г.Ф.Лунгерсгаузен (1975) и другие ученые. Особенно часто в этом процессе видели причину периодических оледенений, которые могли вызывать МВ. Вместе с тем, период обращения Солнца вокруг центра Галактики определен астрономами очень приблизительно, что не дает возможности провести независимую проверку данной гипотезы.
Колебания солнечной активности. Многие исследователи считали, что периодические колебания солнечной активности должны были сопровождаться изменениями уровня космических излучений и напряженности магнитного поля, эффективности озонового экрана, потока ультрафиолета, вызывавших климатические флюктуации, приводившие в свою очередь к вымиранию организмов (Зигель, 1974; Reid et al., 1976).
Импактная гипотеза. Хотя подобного рода идеи высказывались неоднократно и довольно давно (de Laubenfels, 1956), предметом эмпирического анализа они стали лишь с 1980 г после публикации статьи Л. Альвареса и др. (Alvarez et al., 1980). Обнаружение на границе мела и палеогена глобально распространенной «иридиевой аномалии», а в последствии ударно-метаморфизованных зерен кварца и полевого шпата, микротектитов-сфероидов, а также сажи, однозначно свидетельствуют о том, что на этом рубеже имело место экстраординарное импактное событие - столкновение Земли с крупным космическим телом - астероидом или кометой (Alvarez et al., 1984; Альварес и др., 1990; Алексеев и др., 1990; Назаров и др., 1988). Наиболее полно аргументы в пользу реальности существования в истории Земли гигантских импактных событий, которые по своим масштабам могли бы стать спусковой причиной биотических кризисов, недавно были рассмотрены М.А.Назаровым (1995).
В качестве непосредственных причин в рамках импактного сценария принимаются резкие изменения климата: длительная непрозрачность атмосферы для солнечных лучей благодаря высокому содержанию в ней мельчайших частиц - материала кратерных выбросов и вещества ударника; глобальное понижение температуры из-за прекращения солнечной инсоляции; штормовые пожары; кислотные дожди как результат образования колоссальных количеств окислов азота во время взрыва астероида и т.д.
В качестве общей причины всех МВ импактный сценарий был предложен Д. Раупом и Дж. Сепкоски (Raup, Sepkoski, 1984), которые аргументировали четкую периодичность МВ с интервалом около 26 млн. лет. По их мнению такая периодичность могла иметь только космическую природу. Первичная причина – кометы из облака Оорта.
ипотеза взрыва сверхновой звезды. В литературе обсуждался и другой возможный космический механизм, якобы приводивший к МВ, - взрыв в окрестностях Земли сверхновой звезды и резкое усиление в связи с этим потока космических лучей, прежде всего нейтронной их составляющей, что вело к гибели организмов в результате роста числа мутаций (Красовский, Шкловский, 1957; Mьller, 1967; Салоп, 1977). Не отрицая теоретической возможности такой системы причин, необходимо отметить отсутствие каких-либо конкретных данных, свидетельствующих о том, что такие события действительно происходили в прошлом. Наоборот, как показало исследование изотопного состава осмия на границе мела и палеогена (Alvarez et al., 1980), установленное на этом рубеже МВ не может связываться со взрывом сверхновой звезды.
Б. Внутренние причины
Б1. Абиотические 

Все многообразие гипотез, относящихся к данной группе причин, может быть сведено к нескольким основным типам. Непосредственными причинами в большинстве типов считаются изменения климата, но спусковые механизмы, вызывающие климатические пертурбации, предполагаются различные.
Гипотеза диастрофизма. В начале XX в. обычно генератором резких климатических изменений считали периодические процессы горообразования (Сушкин, 1922; Яковлев, 1922). Согласно Л.Б.Рухину (1957) во время тектонических циклов происходят изменения рельефа Земли, прогрессивно направленные в сторону сокращения мелководных морей и появления глубоких океанов, уменьшения площади заболоченных приморских низменностей. Изменения ландшафта (Рухин, 1957), а не климата были спусковой причиной коренных смен в составе органического мира. В оригинальном виде данная система причин была разработана Б.Л.Личковым (1945,1965). Он считал, что тектонические диастрофы (кратковременные импульсы складко- и горообразования) приводили к появлению в конце геологических циклов ксеротермических (засушливых) фаз, сопровождавшихся деградацией почв и исчерпанием пищевых ресурсов. Последнее и вызывало импульс МВ.
В глобальных геоисторических реконструкциях последнего десятилетия отмечается тенденция к допущению существования взаимосвязи всех событий, имевших место во внешних оболочках Земли, в том числе и развития биоты, с эндогенными тектоническими циклами. Кратковременные (около 1 млн. лет) импульсы реорганизации кинематики литосферных плит, сопровождавшиеся глобальными регрессиями, по мнению Е.Е. Милановского и др. (1992) могли приводить к МВ.
Гипотеза вулканизма. В последнее время чаще всего в качестве спусковой причины МВ указывается вулканизм. Особенно полно эта система причин разработана на примере мел-палеогенового МВ (Куртийо, 1990; Officer, Drake, 1983,1985; McLean, 1985; Officer et al., 1987). Одну из наиболее полных цепочек причин предложили Д.Лопер с соавторами (Loper et al., 1988). По их мнению, существование циклов активности в ядре и мантии Земли периодически приводит к изменению мощности разогретого граничного слоя, подъему мантийных плюмов и вследствие этого - к извержению огромного объема базальтов с образованием трапповых полей. Выделение в ходе вулканизма громадных количеств углекислого газа, окислов азота и серы приводит к резким изменениям климата и глобальному вымиранию организмов.
Гипотеза повышенной радиации. Рост радиационного фона на Земле в результате активизации тектонических процессов накануне орогенических этапов рассматривался как причина смены морских фаун Е.А.Ивановой (1955, 1958). С.Г.Неручев (1982,1986,1988) считает, что причиной биотических кризисов и МВ было поступление из рифтовых зон океанов в результате ускорения спрединга и субдукции громадного количества радиоактивных элементов, прежде всего урана. Высокий радиационный фон обусловил резкий рост мутаций у организмов, что и привело к их вымиранию.

К разряду нереальных следует отнести разновидность вулканической гипотезы, согласно которой резкие вспышки вулканизма приводили к выделению в окружающую среду значительного количества токсичных химических элементов, вызывавших отравление организмов. Предполагается, что именно из-за этого вымерли в конце мела динозавры (Таусон и др., 1984; Болотский, Моисеенко, 1987). 
Гипотеза палеомагнитных инверсий. Одно время популярными были идеи о том, что МВ связаны с инверсиями магнитного поля Земли (Uffen, 1963; Simpson, 1966). Во время инверсии (т.е обращения) магнитного поля его интенсивность значительно падает, что должно было приводить к заметному в (несколько раз) увеличению интенсивности космических излучений, вызывавших повышение частоты мутаций. Давление последних вызывало гибель различных таксонов организмов. Указывалось даже, что на юге Тихого океана целый ряд видов радиолярий вымирает во время инверсии рубежа палеомагнитных эпох Брюнес и Матуяма (Watkins, Goodell, 1967). Мутации как непосредственная причина вымирания различных групп организмов, крайне сомнительны, поскольку для высокого уровня летальности дозы облучения необходимо поднимать не в разы, а на несколько порядков, чего во время инверсий не могло происходить.
Гипотеза колебаний уровня моря. Весьма популярной причиной, предлагаемой для объяснения МВ, является резкое падение уровня океана (глобальная регрессия) и осыхание мелководных эпиконтинентальных морей, а также шельфов, исчезновение в связи с этим свойственной им разнообразной донной биоты (Hallam, 1987). Однако эта причина не может рассматриваться как весьма вероятная, так как мелководная фауна должна сохраниться вокруг океанических островов (Jablonski, Flessa,1986). Не находит она подтверждения и в эмпирических фактах применительно к наиболее хорошо изученному мел-палеогеновому МВ (Buffetaut, 1987). К этому можно добавить, что неоднократные резчайшие гляциоэвстатические колебания уровня океана, происходившие на протяжении плейстоцена, не привели к каким-либо глобальным кризисам.

Трансгрессии также упоминались как возможная причина МВ. Например, Н.Д.Робинсон (Robinson, 1995) предположил, что позднемеловая трансгрессия привела к огромному росту площади обитания кокколитофорид - главных производителей диметилсульфида. Последний, попадая в атмосферу, окислялся с образованием серной кислоты и это приводило к выпадению кислотных дождей, вызывавших МВ.
Гипотезы нарушения океанической циркуляции. Это целый класс гипотез, различающихся лишь деталями, но иногда весьма существенными. Одна из них в качестве спусковой причины мел-палеогенового МВ рассматривает катастрофическое событие прорыва  ниже температуры позднемелового тропического океана) и(прохладных (на 15 опресненных вод из прежде изолированного Полярного океана в Северную Атлантику (Gartner, McGuirk, 1979). Это событие должно было привести к резким изменениям климата, вымиранию динозавров и смене растительности. Какие-либо доказательства в пользу этой гипотезы не приводятся.
В самое последнее время очень популярной стала гипотеза переворота океанических вод, излагаемая в различных вариантах. Так, П. Уильд и У. Берри (Wilde, Berry, 1984,1986) считают, что во время крупных климатических смен происходило крупномасштабное (глобальное) нарушение стратификации водной массы океанов, сопровождавшееся переворотом последней и подъемом в фотическую зону токсических (с сероводородным заражением) и биологически неблагоприятных глубинных вод.

Гипотезы изменения состава гидросферы. Для объяснения причин МВ рубежа перми и триаса выдвигалось предположение о резком снижении солености морских вод в связи с изъятием громадных масс солей в течение позднепермской эпохи обширными лагунными бассейнами, в которых шло накопление эвапоритов (Beurlen, 1956; Fischer, 1960).
Гипотезы изменения состава атмосферы. Отдельный класс гипотез составляют представления о том, что МВ так или иначе связано с изменением состава атмосферы. Наиболее распространено мнение о том, что резкие колебания концентрации кислорода могли вызывать вымирание организмов (McAlester, 1970). Интервалы аномально низкого или токсически высокого содержания О2 в атмосфере должны вызывать селективное вымирание чувствительных групп животных. Преимущества данной гипотезы заключаются по мнению ее автора в том, что она способна объяснить одновременное вымирание морских и наземных животных. М.И. Будыко (1981) предложил, что неравномерность термической конвекции в мантии приводила к периодическим колебаниям степени дегазации литосферы и изменениям содержания углекислого газа в атмосфере. В периоды повышенного содержания этого газа из-за увеличения продуктивности наземной растительности существенно поднималась концентрация кислорода. Это способствовало росту разнообразия и появлению новых групп организмов, особенно среди позвоночных, тогда как падение концентрации кислорода вызывало усиленное их вымирание.
Впервые такая гипотеза была предложена Т. Чемберленом (Chemberlin, 1898a,b). Он считал, что тектонические расширения и сжатия приводили к трансгрессиям и регрессиям (здесь используется современная терминология), при этом из-за взаимодействия атмосферы с породами суши происходили колебания содержания углекислого газа в атмосфере. Высокие концентрации СО2 способствовали потеплению и увлажнению климата, а низкие - похолоданию и иссушению. Таким образом, при регрессии за счет сокращения площади морских бассейнов и похолодания происходило вымирание организмов.
Озоновая гипотеза. Существующий у Земли озоновый экран, как сейчас хорошо известно, может под влиянием антропогенных факторов быстро истощаться, что должно приводить к повышению радиационного фона. В.Л.Сывороткин (1993,1994, 1997) считает, что деградацию озонового слоя в результате фотохимических реакций вызывает природный поток водорода, источником которого являются вулканически активные участки рифтовой системы Земли. Резкие колебания этого потока должны были происходить и в прошлом, особенно в эпохи тектонической активизации. Рост мутационного давления в ответ на повышение радиационного фона и приводил к МВ.
Световая гипотеза. Одну из гипотез биотических смен применительно к событиям мелового периода выдвинул М.И.Голенкин (1927). Он считал, что в средине мела резко возросла прозрачность атмосферы и это привело к вымиранию ряда древних групп растений и внезапному появлению покрытосеменных. Их геологически очень быстрая экспансия вызвала вымирание животных в конце мела.
Климатическая гипотеза. Многие ученые предлагают рассматривать в качестве спускового механизма МВ резкие изменения климата, прежде всего похолодания (Stanley, 1984). На это указывает совпадение многих МВ (ордовикско-силурийского, мел-палеогенового и эоцен-олгоценового) с периодами похолодания климата, концентрация вымираний в тропиках и растянутость МВ во времени.
Б2. Биотические 

Гипотеза эволюционного дисбаланса сообществ. По В.В.Жерихину (1987, с.8) «даже если абиотические условия не выходят за допустимые для данного сообщества пределы и сообщество не испытывает никаких разрушительных внешних воздействий, оно все же рано или поздно неминуемо будет разрушено вследствие эволюции своих компонентов, несмотря на все совершенство механизмов, репрессирующих эту эволюцию». Разрушение сообществ и лавинообразное вымирание множества популяций приводят к ослаблению ценотического контроля и вспышке видообразования. Этот механизм обеспечивает автоколебательный характер развития биосферы.
Гипотеза исчерпания пищевых ресурсов. Совершенно иной механизм предусматривает группа гипотез, опирающихся на представление о возможности периодического исчерпания биогенных элементов в масштабе всей биосферы и, прежде всего, морским фитопланктоном, стоящим в основании пищевой пирамиды (Bramlette, 1965; Tappan, 1968; Worsley, 1974). Для рубежа мела и палеогена подобные представления развиваются особенно часто. Считается, что во второй половине мелового периода продуктивность морского фитопланктона была крайне высока (широкое развитие толщ писчего мела), что определялось благоприятной океанической циркуляцией и высоким содержанием углекислого газа в атмосфере. В самом конце мела из-за пенепленизации континентов и сокращения сноса биогенных элементов наступил кризис: резкое падение продуктивности морских экосистем и волна МВ по пищевым цепям.
Несколько иной вариант объяснения мел-палеогенового кризиса предложил Д.П.Найдин (1986). Он считает, что на фоне общей высокой продуктивности, свойственной позднемеловой эпохе, в кампанское и маастрихтское время в морских бассейнах периодически происходили вспышки развития фитопланктона, приводившие к явлениям типа «красного прилива», которые сопровождались отравлением всего живого и исчерпанием пищевых ресурсов. Аналогичное спусковое событие «красного прилива», по мнению Д.П.Найдина, имело место на рубеже мела и палеогена (его отражение - пограничный глинистый горизонт), но масштабы были поистине глобальными. Гибель фитопланктона из-за отравления бактериальными токсинами привела к росту концентрации углекислого газа в морской воде, так как углекислота перестала извлекаться в результате почти полной остановки фотосинтеза. Последний фактор определил генерацию интенсивной «волны вымираний» в морской биоте. Конкретная первичная причина «красного прилива» не указывается.
Строго говоря, механизмы биотических кризисов, которые описываются через исчерпание пищевых ресурсов, с некоторой натяжкой отнесены к типу внутренних биотических, так как изменение продуктивности экосистем и всей биосферы в целом зависит прежде всего от абиотических факторов. Тем более преждевременно считать, что все фанерозойские МВ имели такой генезис.
3. Комплексные системы причин 

Некоторые исследователи, анализируя причины МВ, не отдают предпочтения какому-либо одному фактору, Такого мнения придерживается, в частности, Л.П.Татаринов (1987,1988,1993), который считает, что мел-палеогеновое вымирание было длительным процессом, вызванным одновременным действием многих биотических (биоценотических) и абиотических причин, но при подчиненной роли последних.
Оценка гипотез. Несмотря на очевидную недостаточность наших знаний, уже на этом этапе можно попытаться оценить насколько вероятны те или иные гипотезы о причинах биотических кризисов. Эта оценка должна базироваться на определенных базовых принципах.
Прежде всего, спусковые причины должны носить глобальный характер. Кроме того, непосредственные причины должны быть не умозрительными, но фактически зафиксированными по тем или иным документам в палеонтологической летописи. Принципиальное значение имеет решение вопроса о том, должна ли существовать одна единственная причина для всех биотических кризисов, либо можно допустить самостоятельность причин для каждого кризиса.
Возможность внешних (внеземного, космического происхождения) толчков как спусковых механизмов биотических кризисов очевидна. Все они (за исключением небольших по масштабам импактов) будут носить глобальный характер и характеризоваться широким набором спусковых причин, достаточных для дестабилизации биосферы. Наиболее вероятной гипотезой этого типа является импактная.
Весьма вероятны внутренние абиотические спусковые механизмы. Косный компонент биосферы, включающий внешние оболочки Земли, а также ее внутренние структуры (ядро и мантию), могут изменяться вне зависимости от живого вещества в результате эволюции Земного шара как планетного тела. Хотя биота в определенной степени способна сглаживать эти изменения путем действия механизмов гомеостаза, сама при этом она не может не модифицироваться (Алексеев, 1993). Резкие тектонические перестройки, сопровождающиеся изменением конвекционных потоков в мантии и ядре, вызванный ими крупномасштабный вулканизм, провоцирующий резчайшие глобальные климатические колебания, особенно подходят на роль спусковой причины биотических кризисов если быть уверенным в периодическом характере последних. При этом длительность этих процессов не противоречит сравнительной кратковременности МВ, так как спусковой механизм включается только при превышении некоторого порога.
Остается рассмотреть возможность генерации биотических кризисов за счет саморазвития живого вещества и образуемых им систем вне всякой связи с изменениями среды. Исключить такие спусковые причины невозможно, но они представляются менее вероятными.
Эмпирические данные свидетельствуют в пользу существования некоей общей тенденции возрастания разнообразия биоты на Земле в течение фанерозоя. Теоретически для элементарной экосистемы в стабильных условиях вне эволюции составляющих ее организмов этот процесс не должен быть бесконечным и рост разнообразия сначала будет замедляться, а затем достигнет стазиса.

2. Мел-палеогеновый кризис

О резких изменениях биосферы в конце мелового периода ученые знали уже в 18 веке. События на рубеже мезозой-кайнозой были названы «Великим вымиранием». Наибольшее внимание привлекает исчезновение гигантских рептилий (динозавров и птерозавров на суше, плезиозавров и мозозавров в море). Хотя помимо гигантских рептилий, в это же время вымирают аммониты, белемниты, иноцерамы, рудисты (крупные двустворки) и еще множество морских организмов. Особенно сильно пострадал планктон: раковинные простейшие – радиолярии и фораминиферы, одноклеточные водоросли с известковым (кокколитофориды) и кремнеземновым (диатомеи) скелетом.


Подсчитано, что исчезно 50% семейств радиолярий, 75% семейств брахиопод, 25-75% семейств двустворчатых и брюхоногих моллюсков, морских ежей, морских лилий. Всего вымерло более 100 семейств морских беспозвоночных.

В целом, на границе мела и палеогена вымерли представители 119 семейств (около 15%), 1108 родов (40%), и 60-75% видов. Однако, вымирание таксонов выше семейства было незначительным. В течение позднего мела вымерли представители 7 отрядов; на самой границе мел-палеоген – представители 2 отрядов. Вымирание представителей разных групп шло постепенно и разными темпами, начинаясь в ряде случаев значительно раньше основного рубежа.

Согласно оценкам А.С. Алексеева: фоновый уровень вымирания семейств в конце мела - эоцене составлял 2,4%, тогда как в маастрихте перестало существовать 17,3% семейств. Таким образом, интенсивность вымирания семейств на этом рубеже исключительно высока и равняется 7,2. Для родов фоновый уровень вымирания из-за меньшей продолжительности их существования оказался значительно выше (10,6%), причем в маастрихте исчезло 45,7% родов, т.е. интенсивность вымирания (4,3) на этом таксономическом уровне почти в два раза ниже, чем на семейственном. В датском и монском веках по сравнению с маастрихтом отмечается некоторый (в 1,5 раза) рост уровня появления новых семейств и родов. Следовательно, сразу после события МВ происходил подъем эволюционной активности. Однако процесс обновления не мог сразу компенсировать предшествовавшего вымирания. Только в раннем эоцене (спустя 12-15 млн. лет) произошло резкое усиление диверсификации и было превышено таксономическое разнообразие маастрихта.
Оценка для 9 групп (шестилучевые кораллы, двустворчатые и брюхоногие моллюски, остракоды-подокопиды, морские звезды, морские лилии, костистые рыбы и динозавры; всего 3838 видов, вероятно, около 10% известных в этом промежутке) показывает, что в маастрихте исчезло 90% видов по сравнению с 54-64% в кампанском, датском и монском веках (интенсивность вымирания 1,5).
Считается, что во время мел-палеогенового МВ наиболее интенсивно вымирание проявилось среди планктонных и нектонных организмов. По А.С. Алексееву: на уровне семейств в маастрихте сильнее всех пострадали наземные и пресноводные животные (интенсивность вымирания 8,3), большие потери понесли также зоопланктон и морской бентос (интенсивность вымирания 8,0 и 7,7 соответственно). Этот список закрывают морской нектон (7,2) и пострадавший менее всех фитопланктон (7,1). Однако разница между этими величинами не представляется статистически значимой. На родовом уровне наибольшая интенсивность вымирания рассчитана для фитопланктона (6,8). Несколько ниже этот показатель для морского бентоса (5,5) и зоопланктона (4,7), хотя различия между этими тремя экологическими группами статистически недостоверны. Менее всего вымирание проявилось среди нектона (3,1), а также наземных и пресноводных организмов (2,6). Последние два значения занижены вследствие эффекта высокого фонового уровня вымирания в сочетании с полным исчезновением этих групп.
На уровне семейств максимальные изменения произошли среди планктонных фораминифер, известкового нанопланктона, морских двустворчатых моллюсков, брахиопод, морских ежей и морских звезд (интенсивность вымирания более 10). Среди родов вымирание такой же интенсивности испытали планктонные фораминиферы, известковый нанопланктон, морские двустворчатые моллюски и акулы. На обоих таксономических уровнях только для силикофлагеллят, динофлагеллят, восьмилучевых кораллов, остракод, морских лилий, пресноводных брюхоногих моллюсков, пресноводных костистых рыб и млекопитающих уровень вымирания в маастрихте достоверно не отличался от фонового.
Вымирание конца мела почти в равной степени сказалось на обитателях суши и пресных вод, поверхностных слоев и толщи вод морей и океанов, а также на донных морских животных. Особенно чувствительными к нему оказались фито- и зоопланктонные организмы с известковым скелетом, а также хищники высоких пищевых уровней, как морские, так и наземные.
При этом меловые виды обильны и разнообразны вплоть до последних сантиметров отложений перед мезозойско-кайнозойской границей. Т.е. смена мезозойской биоты на кайнозойскую произошла внезапно и очень быстро, что наводит на мысль о какой-то глобальной катастрофе. Поскольку изменения охватили как морские, так и наземные экосистемы, экологически не связанные между собой, то логично связывать их с какой-то внешней по отношению к биосфере причиной – земной (вулканизм и прочее) или космической (вспышка сверхновой, многократное усиление космического излучения из-за переполюсовки магнитного поля планеты, падение гигантского астероида и т.д.).

В пограничных мел-кайнозойских отложениях в Италии (в 60-е гг.) в тонком слое глины (возраст 67 млн. лет назад) была обнаружена необычайно высокая концентрация иридия, в 20 раз больше, чем его среднее содержание  в земной коре. Позже такие иридиевые аномалии были обнаружены на мел-кайнозойской границе в других местах мира. В ряде случаев содержание иридия превышала фоновое в 120 раз. Протяженность период отложения этого слоя – не более 10 тыс. лет. На этом основании Л. Альварес (1980) предположил, что иридиевая аномалия – следствие удара о Землю крупного астероида, вещество которого рассеялось по всей земной поверхности. Согласно его расчетам астероид имел диамерт около 10 км и массу 1010 т; при его падении на сушу возникла воронка диаметром около 100 км (считается что это кратер Чикксулуб на Юкатанском полуострове). По расчетам Альвареса в атмосферу было выброшено огромное количество пылевидного материала (более 60 тыс. т). Эта пыль выпала обратно на земную поверхность только через несколько лет. Пылевое облако, через которое слабо проходил солнечный свет, явилось причиной ослабления фотосинтеза, привело к гибели растений (прежде всего фитопланктона, имеющего очень короткий жизненный цикл). По цепям питания вымирания распространилось на животных. Кроме того, падение астероида могло вызвать резкое охлаждение поверхности планеты (астероидная зима) – за счет потери атмосферой прозрачности. Астероидная зима вызвала целый ряд негативных для жизни организмов процессов: сократились пищевые ресурсы, изменился солевой состав морских и пресных водоемов, изменилось распределение питательных веществ на поверхности суши и проч. Вследствие того, что падение астероида вызвало различные изменения условий среды, это привело к селективному вымиранию. Одно организмы – наземные и водные динозавры, планктон и т.д. не смогли перенести такие нарушения среды обитания; другие организмы – пытались к ним приспособиться; третьи – резко изменили ареалы своего обитания; четвертые – дали начало новым, уже приспособленным к новым условиям формам.

Мнения ученых по поводу гипотезы Альвареса разделились: в основные выводы Альвареса активно поддерживают физики; палеонтологи и палеоэкологии настроены очень критически.

Так, имеются серьезные сомнения в гипотезе Альвареса:

Например, согласно другим расчетам пыль вымывается из атмосферы за несколько недель.

Иридиевые аномалии обнаружены в отложениях самого различного возраста - несколько десятков и никак не связаны с крупными вымираниями (на границе фамена и франа в девоне, на границе эоцена и олигоцена в палеогене и т.д.).

Попытки обнаружить следы астероидных ударов в горизонтах, соответствующих другим крупным вымираниям (например, рубеж пермь-триас, когда вымирание было большего масштаба, чем на рубеже мел-палеоген) ни к чему не привели. Существует целый ряд точно датированных метеоритных кратеров, даже более крупного размера, чем Чикксулуб (до 300 км в диаметре) и при этом достоверно известно, что ничего серьезного с биотой в те моменты не происходило.

Подробное изучение пограничных разрезов показало, что синхронность иридиевой аномалии и «Великого вымирания» сильно преувеличина. Массовое вымирание морских организмов продолжалось от 10 до 100 тыс. лет (согласно, импактным моделям – это годы). Последовательность исчезновения планктонных организмов в разных местах неодинакова, а пики вымирания могут расходиться со временем иридиевой аномалии на десятки тысяч лет; причем, многие группы (например, белемниты), вымирают до аномалии, а не после нее.

Существует представление, что импактные воздействия не представляют угрозы для сбалансированных экосистем. Но если экосистемы уже находятся в состоянии кризиса (по другим причинам), то кратковременная «астероидная зима» может сыграть роль триггера или «соломинки, ломающей спину верблюда». Например, последние 7 видов динозавров (маастрихтские) погибли в результате импактного воздействия.

Вымирание динозавров щло весь поздний мел с более или менее постоянной скоростью. Начиная с некоторого момента эта убыль перестает компенсироваться возникновением новых видов; старые виды вымирают – а новых им на смену не появляется, и так вплоть до полного исчезновения группы. Т.е. в конце мела наблюдается на катастрофическое вымирание динозавров, а непоявление новых им на смену. Таким образом, вымирание динозавров – достаточно растянутый во времени процесс. Динозавры достигают максимального разнообразя в середине мела, а затем оно начинает снижаться. В конце маастрихта вымерли последние 7 видов.


Поскольку динозавры не имели конкурентов (пришедшие им на смену млекопитающие не вытеснили их, а просто чуть позже заняли освободившуюся экологическую нишу), то это событие связано с какой-то внешней по отношению к этой группе причиной:

Климатической (резкое похолодание или наоборот потепление);

Космической (взрыв «сверхновой», изменение полярности магнитного поля планеты, падение метеорита);

Биотической (появившиеся цветковые растения отравили растительноядных динозавров алкалоидов; или маленькие зловредные млекопитающие поели все их яйца).


Биотические гипотезы многообразны. Например, популярна гипотеза о том, что растительноядные динозавры якобы не сумели приспособиться к новой диете – цветковой растительности: отравились алкалоидами или сточили зубы о содержащиеся в их клетках кристалл кремнезема. Этому противоречит тот факт, кто на поздний мел приходится максимальный расцвет динозавров: из этого времени известно столько же видов динозавров, сколько за весь предыдущий мезозой. Кроме того, динозавры явно приспособились к новой пище – в мелу появляются специализированные формы с зубными батареями (потребители высокоабразивных кормов).


По другой гипотезе, причиной постепенного угасания динозавров является полная потеря ими малого размерного класса (субдоминантного сообщества, через которое идут все эволюционные новации). В меловом периоде териевым млекопитающим удается создать фитофага в малом размерном классе) – условно «крысу» и резко расширить кормовую базу. Вслед за этим появляются специализированные хищники, круглосуточно активные, также малого размерного класса. И это приводит к крупным проблемам у динозавров: детеныши динозавров по размеру являются членами не доминантного, а субдоминантного сообщества. Трудно защитить детеныша, если он ростом с кролика, а родители ростом со слона. Сократь этот разрыв в размерах невозможно (размер детеныша ограничен размером яйца). В это время динозавры совершают ряд попыток войти в малый размерный класс (создать свою «крысу»), но они оканчиваются неудачей.


Биотической причиной вымирания морской биоты может являться коренная перестройка наземных ландшафтов, вызванная распространением покрытосеменных растений. В позднем мелу появляются травы, способные образовывать дернину и подавлять эрозию. Снижение потока биогенных химических элементов (азот, фосфор и т.д.) с суши вызвало вымирание в сообществах фитопланктона, после чего вымирание по цепи распространилось на другие трофические уровни морских экосистем.

