Тема: «Історичний розвиткок органічного світу»
Геохронологічний та палеоекологічний підходи до періодизації історичного розвитку біоти

Геохронологічний підхід широко використовується при висвітленні історичного розвитку біологічних систем (рис. 1).
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Рис. 1. Міжнародна хроностратиграфічна шкала

Ми ж при описі історії органічного світу застосуємо сучасний поділ на палеоекологічні підрозділи, які відображають різні стани органічного світу в процесі його розвитку, а не геохронологічні підрозділи, що базуються на певних конкретних геолого-стратиграфічних міркуваннях.
Архейський етап – виникнення життя
Протягом усього цього етапу в біосфері Землі відбувалися найважливіші події, пов’язані з появою спочатку самого життя, а відтак – основних процесів життєдіяльності, властивих різноманітним сучасним живим організмам. Не торкаючись сучасного стану гіпотез виникнення живого, зауважимо, що в міру того, як відкриваються все нові й нові викопні залишки, термін появи життя на Землі поступово наближається до терміну її власного існування.

Історію Землі зручно ділити на 4 головні стадії у відповідності до переважаючого на кожній з них способу здійснення процесу космічного розвитку: 1) атомна еволюція, в процесі якої відбувалися ядерні реакції, що приводили до утворення водню, а потім до побудови з нього інших атомів; 2) хімічна еволюція, в процесі якої атоми об'єднувалися з утворенням хімічних сполук різного ступеня складності, в тому числі неживих органічних молекул; 3) органічна еволюція, до якої відносять усі події, починаючи від виникнення життя і до появи вищих тварин та рослин; 4) культурна еволюція, тобто накопичення та передача від покоління до покоління культурної спадщини, яка почалася після того, як людина піднялася у своєму розвитку вище за тварину. Відомий також приблизний вік цих стадій: Земля як тверде тіло утворилася 4,5-5 млрд. років тому (встановлено ураново-свицевим методом); найдавніші з відомих науці вулканічних порід датуються 3-3,5 млрд. років, а найдавніші осадові мають вік 3,4-3,8 млрд. років.

Атомна еволюція переважала у формотворчому періоді історії Землі, а потім поступово перейшла в хімічну. Хімічна еволюція врешті-решт досягла стадії, на якій відбувалося утворення складних органічних молекул, які й підготували підґрунтя для виникнення життя. Умови життя на первісній Землі істотно відрізнялися від нинішніх: висока температура, відсутність кисню, надлишок вуглекислоти, наявність в атмосфері численних отруйних сполук (метану, аміаку, ціаніду тощо). Саме в таких умовах з’явилися перші живі організми. До найдавніших відомих нам викопних організмів належать бактерії та ціанобактерії, вік яких складає приблизно 3,2 млрд. років (вони знайдені в допалеозойській формації в Південній Африці); відповідно, й органічна еволюція налічує понад 3 млрд. років.

На основі способу добування енергії, способу живлення та структурної організації найбільш прогресивних форм виділяють 5 головних стадій органічної еволюції: 1) стадія простих бактерієподібних і, можливо, вірусоподібних гетеротрофних часток; 2) стадія прокаріотичних автотрофних фото- або хемосинтезуючих клітин, прикладами яких у сучасній біоті є ціанобактерії та хемотрофні бактерії; 3) стадія еукаріотичних аеробних клітин, рецентними прикладами яких є одноклітинні зелені водорості та джгутиконосці; 4) стадія простих багатоклітинних аеробних організмів, прикладами яких можуть бути багатоклітинні зелені водорості, печіночники та губки; 5) стадія складно організованих тварин та наземних рослин. Перші чотири з них обіймають значну частину органічної еволюції – аж до вендського періоду; п’ята розпочинається у пізньому докембрії (венді).

Істотне значення має вирішення питання про початкові стадії органічної еволюції. Протягом приблизно перших 2 млрд. років було зроблено кілька принципово важливих кроків до структурної організації та обміну речовин, які мали істотне значення для всієї наступної еволюції багатоклітинних. Це були: 1) автотрофне живлення; 2) аеробне дихання; 3) еукаріотична клітинна організація; 4) статеве розмноження. Вважають, що ці події відбулися 3,5 – 1,3 млрд. років тому в наведеній послідовності.

Архейський світ був “світом прокаріот”. Вважається, що в цей час океан являв собою так званий “первинний бульйон” з достатньою для живлення перших живих істот кількістю розчинених органічних сполук. Існує також альтернативна думка, згідно з якою перші організми були автотрофними (тоді це могли бути аноксифотобактерії з відділу Грамнегативних бактерій, а потім заявилися скотобактерії та оксифотобактерії). Так чи інакше, безперервний ріст примітивних гетеротрофних часток неминуче мав привести до поступового виснаження первинного “органічного бульйону”. У цих умовах здатність організмів самостійно синтезувати собі їжу з неорганічної сировини давала величезні переваги, а розвиток здатності до фото- та хемосинтезу в примітивних прокаріотів, у свою чергу, проклав шлях до другого важливого кроку – аеробного дихання.

Первинна атмосфера Землі мала водень, але не мала вільного кисню, тобто володіла відновними, а не окиснювальними властивостями. За таких умов примітивним гетеротрофним часткам та клітинам доводилося, очевидно, добувати енергію з органічного бульйону шляхом бродіння. Як відомо, бродіння – процес з метаболічного погляду неефективний, оскільки значна частка енергії вуглецевих сполук залишається невикористаною. У процесі ж аеробного дихання, яке забезпечує більш повний розпад сполук вуглецю, вивільнюється значно більше енергії. Відповідно, організми, які отримують необхідну їм енергію за рахунок клітинного дихання, можуть функціонувати при значно вищих швидкостях метаболізму ніж ті, що отримують енергію за рахунок бродіння.

Для аеробного дихання потрібна атмосфера, яка містить кисень. Він утворюється як побічний продукт при фотосинтезі. На думку вчених, які вивчають ранні стадії історії Землі, перехід від первинної безкисневої атмосфери до атмосфери, що містить кисень, відбувся за рахунок активності примітивних фотосинтезуючих організмів. Провідну роль у зміні складу атмосфери відводять оксифотобактеріям. Виникнення окиснювальної атмосфери було поступовим і дуже повільним процесом і саме ця повільність вважається причиною надзвичайно великого проміжку часу (понад 2 млрд. років) між виникненням життя та появою еукаріот, а відтак – метазоїв. Тільки наприкінці наступної епохи досягається точка Пастера, яка, вважається, дає можливість перейти на кисневий метаболізм. Одночасно знижується кількість вуглекислоти та майже зникають отруйні гази. Очевидно, зі скотобактерій у цей час були поширені переважно хемосинтезуючі залізобактерії, які залишили по собі численні сліди у вигляді оксидів заліза (ІІІ). Основним типом угруповань (екосистем) цього часу були гак звані кіркові, тобто тоненькі плівки, що складалися з різних бактерій і розміщувалися на масивній основі із залишків їх життєдіяльності – строматоліти (рис. 2). Вік перших викопних залишків таких угруповань нараховує біля 3,5 млрд. років (відклади в Австралії та Південній Африці).
Протерозойський етап — виникнення різноманіття угруповань
Початок цього етапу датується приблизно 2,5 млрд. років тому. У цей час уже сформувалися основні континентальні плити, океани стали значно глибшими, хоча вода, вважається, за складом ще довго (можливо, навіть до карбону) була однаковою в усіх водоймах. Протягом протерозою на Землі відбулося щонайменше 3 зледеніння. Типовий протерозойський пейзаж складався з високих, майже вертикальних скель та дуже низьких рівнин, які приплив міг заливати на десятки кілометрів (це було можливим внаслідок ерозії, яку не стримували, як нині, відсутні тоді наземні організми).
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	Сучасні строматоліти Західної Австралії (затока Шарк)
	Викопні строматоліти в Національному парку Глейшер


Рис. 2. Кіркові угруповання – найдавніші на Землі

У цих не дуже сприятливих умовах близько 2 млрд. років тому з’явилися перші еукаріотичні одноклітинні. Еукаріотична клітинна організація, при якій численні генні центри зібрані в справжні хромосоми, всі функції розподілені між ядром та цитоплазмою і клітина містить такі органели, як хлоропласти та мітохондрії, була другим значним кроком уперед на шляху підвищення складності структури та здатності самостійно здійснювати різноманітні життєві процеси. Два основних моменти статевого розмноження – запліднення та мейоз – стали можливими завдяки групуванню генів у справжні хромосоми та переміщення хромосом у ядро в еукаріот. Статеве розмноження як упорядкований та симетричний метод створення комбінативної мінливості виникає на рівні одноклітинних еукаріот. Першими еукаріотами були, очевидно, представники архебіонтів, проте ніяких викопних залишків їх не знайдено, зате виявлена величезна кількість залишків організмів, які нагадують водорості з хлоробінтів – зелені та червоні. Не виключене також існування в цей час інших організмів: різних одноклітинних планктонних (акритархів) і навіть багатоклітинних тварин (деякі викопні залишки інтерпретуються як губки та кишковопорожнинні). Отже, припускають, що основною подією протерозою була поява та диференціація протистів, а відтак – поява перших багатоклітинних тварин в особі губок і, можливо, кишковопорожнинних. Угруповання цього часу були дуже подібними до архейських, зокрема, переважанням прокаріотних донних кіркових угруповань. Проте навіть у них з’явилися нові елементи, наприклад, справжні гриби і, можливо, кіркові червоні водорості. Планктонних організмів було небагато, і вважається, що серед них переважали представники підцарства хризолеукобіонтів – різні диноморфи, хромофіти тощо. Не виключено також, що суходіл того часу був населений різними бактеріями та грибами, хоча прямих свідоцтв цього немає. Отже, в протерозої різноманіття угруповань зросло.
Вендський етап – розквіт безскелетної фауни
Вважається, що клімат на Землі у венді значно потеплішав, припинилися постійні зледеніння суші. Більша частина материків зібралася в південній півкулі, а наприкінці епохи почалося утворення південного суперматерика Гондвани. Море значно переважало над суходолом, при цьому більша частина морів була мілководною і добре прогрівалася. У цих умовах поряд зі строматолітами, які починають занепадати, починається розквіт бентосних угруповань великих багатоклітинних безхребетних – представників різних типів (губок, кишковопорожнинних, плоских червів, членистих, погонофор, примітивних хордових), повністю позбавлених твердого скелету. Ця риса визначальна для вендської фауни, оскільки в наступному, кембрійському періоді більша частина організмів володіє твердим скелетом, а розміри їх значно зменшуються. Поряд з відомими нам групами, вендська фауна включала численні організми абсолютно незрозумілої систематичної приналежності.

Ці фауністичні комплекси існували протягом 50-70 млн. років, а потім досить швидко замістилися кембрійськими. Досі незрозуміло, які саме причини зумовили цю зміну. Можливо, це була поява планктонних безхребетних (до цього часу планктонні організми були лише серед бактерій та протистів), які різко змінили прозорість води: мутна раніше вода зробилася прозорою за рахунок того, що планктонні безхребетні склеюють фекалії в компактні пакети, які осідають на дно. Внаслідок цього змінилися температурний та газовий режими придонного шару води. 3 іншого боку, є свідчення про появу наприкінці вендського етапу перших хижих безхребетних, близьких до щетинкощелепних та хордових – конодонт, а можливо, також і хордових (безщелепних). Нарешті, вважається, що на рубежі криптозою та фанерозою дещо змінився хімічний склад морської води, що призвело, зокрема, до її “підлужування”. Усі наведені причини могли різко змінити загальний вигляд фауни. Проте, істотних змін у флорі порівняно з протерозойським етапом не відбулося. 
Кембрійським етап – заповнення морських угруповань
Цей етап обіймає кембрійський та ордовицький періоди і тривав понад 150 млн. років. Більшу частину цього часу на Землі панував тропічний клімат, а вміст кисню в атмосфері наближався до сучасного. Більша частина материків містилася у південній півкулі, а наприкінці епохи Гондвана “насунулася” на південний полюс і це призвело до значного похолодання та висушування клімату. Море значно переважало над сушею і склалися виключно сприятливі умови для розвитку морських угруповань: наприкінці епохи існували вже всі звичні для нас типи тварин. Деяким групам стало “тісно” в морі й почалося їх поступове виселення на суходіл. У цей час виникла більшість класів безхребетних, хребетні тварини та наземні рослини. Строматоліти занепали і їх екологічну нішу зайняли інші герматипні організми (будівники біогерм – органічних будівель): археоціати та вапнякові червоні водорості. Вважалося, що археоціати вимерли наприкінці епохи, але нещодавно було знайдено живих представників типу. Червоні вапнякові водорості, які домінували в кембрійських та ордовицьких морях, також дожили донині.

Серед донних двобічносиметричних тварин переважали представники членистоногих – трилобіти та різні плечоногі, які займали екологічну нішу, що нині належить двостулковим молюскам. З’являються голкошкірі, насамперед, морські лілеї та зірки, відтак – морські їжаки. Роль великих пелагічних хижаків цього часу належить головоногим молюскам. Вони домінували у морях до появи ракоскорпіонів – величезних хижих хеліцерових, які згодом поступилися місцем панцирним рибам. Цей час вважається початком масового виселення безхребетних на суходіл. Першою сформувалася ґрунтова фауна, яка складалася з нематод, багатоніжок, тихоходів, оніхофор та подібних до них організмів. Розвивалася також пелагіаль – з’явилися граптоліти (колоніальні крилозяброві) та безщелепні.

Заселення суходолу рослинами розтягнулося надовго (перші наземні рослини відомі з ордовіку Казахстану). Важливо те, що рослини заселили сушу після формування ґрунту, в якому взяли участь бактерії, гриби, грунтові безхребетні. Окрім того, власне суходолу в звичному нам розумінні не існувало: узбережжя являло собою величезні заболочені простори, які часто повністю заливалися морем і перемежовувалися скельними утворами; ніяких постійних прісних водойм не існувало. Образно кажучи, живі істоти самі “створили сушу”, спинивши процеси ерозії, які довгий час до цього визначали вигляд Землі. Суша звичного для нас вигляду формувалася дуже довго; вважається, зокрема, що навіть до юрського періоду на водорозділах рослинності не було.
Силуро-девонськнй етап – виникнення перших наземних угруповань
Ця епоха почалася понад 440 млн. років тому і тривала майже 70 млн. років. Клімат на Землі поступово теплішав: почавшись з невеликого зледеніння Гондвани, кліматична ситуація поступово змінилася на протилежну і протягом девонського періоду на Землі панували аномально високі температури. Відбувалося Каледонське горотворення: в цей час внаслідок стикання материкових плит прото-Північної Америки та прото-Європи виникли гори в Скандинавії, Шотландії, Гренландії, на сході Північної Америки. Море при цьому відступило, але наприкінці епохи відбулася нова трансгресія.

З наземних (ґрунтових) тварин вперше з’являються пояскові анеліди, подібні до малощетинкових червів. Оскільки в морях з’являються хижі хребетні тварини (панцирні та кистепері риби), хеліцерові, які досі домінували, витісняються на суходіл – виникають перші наземні хижаки (скорпіони та павуки - тригонотарби). Очевидно, серед наземної фауни домінували багатоніжки та нелітаючі комахи. Поява наземних хеліцерових змусила деяких з них переселитися на дерева, де й виникли у наступну епоху перші літаючі комахи.

У мілководних угрупованнях у середині епохи панують кистепері риби. Ці хижаки в пошуках “життєвого простору” починають опановувати наземне середовище і наприкінці епохи з’являються перші земноводні – лабіринтодонти (іхтіостега, іхтіостегопсис, тулерпетон). Поки що вони небагато часу проводять на суходолі, оскільки продовжують живитися рибою і великими водними безхребетними.

У морських угрупованнях цього часу відбувається лише перегруповування: зменшення чи збільшення відносної ролі окремих груп, зрідка – поява нових. У силуро-девонську епоху почався розквіт коралів як основних герматипних організмів; зменшилася роль трилобітів, серед молюсків переважали амоноідеї та наутилоідеї. Хребетні були представлені безщелепними, які майже вимерли наприкінці епохи, та різноманітними рибами: панцирними, акантодієвими, кистеперими. Різноманіття їх настільки значне, що цю епоху прийнято називати "часом риб".
Міссісіпський (ранньокарбоновий) етап – розквіт вологих тропічних лісів
Цей етап обіймає близько 60 млн. років і детально описаний у численних підручниках. Клімат на Землі був різноманітний: на арктичному материку Ангариді досить холодним та сухим, у Євроамериці, яка розміщувалася на екваторі, – теплим та вологим. Карбонові ліси мангрового типу періодично заливалися припливами та прибійними хвилями і виникали "моря болота"; розкладання органічних залишків відбувалося дуже повільно, оскільки не було ні досконалих комах-фітофагів, ані розвиненої мікофлори. Дерева трималися в ґрунті неміцно, тому нижні яруси були завалені опадом. У цих умовах і виникли літаючі комахи та плазуни. Першими комахами, які переселилися на дерева, тікаючи від хеліцерових, були, очевидно, рослиноїдні форми, які живилися вмістом сім’язачатків насінних рослин. Потім виникли перші літаючі хижаки – бабки та палеодиктиоптери, рятуючись від яких частина комах переселилася в опад, давши початок тарганам та подібним до них формам. Серед суходольних безхребетних панували комахи, диплоподи та різноманітні хеліцерові. Вищі земноводні перейшли на живлення комахами та іншими наземними безхребетними (багатоніжками, легеневими молюсками). Це вимагало значної перебудови організації і на цьому шляху виникли перші плазуни - капториніди, до яких до певної міри подібні сучасні черепахи.

Прісні водойми були дистрофного типу, тобто збіднені на органічні речовини, насамперед, на сполуки азоту. У них панували примітивні ракоподібні та кистепері риби. 
Пенсильвансько-пермський етап – велике зледеніння та велике вимирання; виникнення хвойних лісів
Наприкінці карбонового періоду відбулася низка важливих подій: утворення Пангеї (єдиного гігантського суперматерика), активне горотворення (Урал, Алтай, Кавказ, Атлас, Арденни). Частина Пангеї (Австралія) опинилася на Південному полюсі. При цьому на Землі температури були нижчими, ніж нині. Виникли нові типи угруповань – хвойні ліси, але мешкали там майже ті самі тварини. Зросла роль рептилій (наприклад, у цей час з’явилися предки ссавців – терапсиди), але амфібії залишилися і зазнавали в цей період розквіту.

Вперше з’явилися комахи з повним перетворенням, які жили на хвойних рослинах і значною мірою сприяли наступній еволюції насіннєвих. У прісних водоймах дуже різноманітні веснянки.

270 мли. років тому зледеніння закінчилося і наслідки цього були катастрофічними: почалося велике вимирання морської фауни. Вимерли останні трилобіти, 40 % усіх головоногих, 50 % голкошкірих, 90 % плечоногих, майже всі моховатки, корали і т. ін. Найменше постраждали губки та двостулкові молюски, які й зайняли вивільнені екологічні ніші. Причина цього вимирання остаточно не з’ясована донині. У цей час вперше з’явилися окремі групи тварин (костисті риби, десятиногі раки), але значних подій утворення високих таксонів не відзначається.
Тріасовий етап – виникнення рідколісь

Відбувається оновлення наземної фауни. Пангея починає розпадатися, виникає Атлантичний океан. Клімат теплий і спочатку дуже сухий, а наприкінці епохи починає зволожуватися.
У фауні хребетних відзначаються процеси “мамалізації” терапсид (внаслідок чого виникають перші ссавці – рід морганокудон) та “авіфікації” архозаврів (протоавіс). Окрім цього, від дуже поширеної в цей час групи архозавроморфів – текодонтів – виникають крокодили, птерозаври, які домінували в повітрі протягом 70 млн. років, та динозаври. 
Юрсько-ранньокрейдовий етап – виникнення тайги
Клімат на Землі наблизився до оптимуму. Відбувся розкол материкових плит і повітря зволожилося. Море значно переважало над суходолом, залитими були навіть високі платформи (Руська, ІПівнічно-Американська). Почався новий розквіт фауни та флори. Велика кількість фіто- та зоопланктону викликала розквіт морської фауни, в тому числі губок, коралів, двостулкових молюсків (які в цей час будували біогерми), голкошкірих тощо. З’явилися скати та осетрові риби. У морі панували великі хижі рептилії – іхтіозаври та плезіозаври.

На суходолі вперше виникли лісові масиви помірних широт – тайга, заселена, очевидно, лише комахами та ссавцями, які на них полювали. На величезних відкритих просторах зберігалися рідколісся, які підтримували гігантські рослиноїдні ящери. У тих самих біотопах мешкали численні хижі форми, а також перші ящерохвості птахи (археоптерикс). Спостерігається розквіт архозаврів. У повітрі біля водойм панують птерозаври.
Палеогеново-пізньокрейдовий етап – зміна наземних угруповань;

поява широколистих лісів

Хоча крейдовий та палеогеновий періоди належать до різних ер (мезозойської та кайнозойської відповідно), розвиток біосфери в цей час не змінював свого напрямку. Клімат на Землі був сприятливим для розвитку біоти; наприкінці крейдового періоду спостерігався абсолютний максимум температур. Континенти поступово набували сучасних обрисів.
Основна подія цього етапу – так звана аптська революція: наприкінці нижньої крейди майже одночасно виникли групи тварин і рослин, які домінують і нині – квіткові рослини, плацентарні ссавці, вищі птахи, суспільні комахи (бджоли, мурахи й терміти), метелики, вищі костисті риби. Квіткові рослини дуже швидко колонізували суходіл і наприкінці епохи витіснили інші рослини на периферію угруповань. Рідколісся припинили своє існування і виникли тропічні ліси, яких не було з карбону. Це призвело до поступового занепаду травоїдних, а слідом за ними – і хижих динозаврів. Групи – “переможці” зазнали широкої адаптивної радіації: з’явилося 90 % рядів ссавців та птахів, понад 50 % рядів костистих риб, більша частина родин квіткових рослин.

У пізньокрейдових морях домінують різноманітні крокодили та величезні ящірки – мозазаври; наприкінці епохи з’являються китоподібні. Головоногі молюски – гроза крейдових морів – почали занепадати, зате різко зросла роль черевоногих та двостулкових. Почався розквіт морських зірок та морських їжаків. Наприкінці епохи альпійська складчастість призвела до висушування та похолодання клімату.
Неоген-антропогеновий етап – виникнення степів та тундри;

формування сучасної фауни та флори

Рух материків у цей час мав несприятливі наслідки: замкнулися Панамський та Суецький перешийки; Антарктида поступово перемістилася в район Південного полюса, а північні материки кільцем оточили арктичний регіон. Склалися умови для виникнення нового Великого зледеніння. На початку епохи, внаслідок висушування клімату та прогресуючого розвитку травоїдних ссавців, виникли широкі простори (клімато-географічний пояс) степового типу, заселені переважно злаками. Коли почалося зледеніння, ситуація дещо змінилася, і нині степи не утворюють суцільного поясу: існують лише їх острівці, розділені лісами чи пустелями. Наступання льодовика призвело до утворення ще одного типу угруповань – тундр, які просувалися на південь або ж відступали разом з льодовиком. Заключним моментом розвитку біосфери в цей час стала поява (вважається, у Східній Африці) Людини розумної (рис. 3).
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Рис. 3. Від дріопітека до Людини розумної...
