Лекція 15  2 Частина
Палеогеновий період   2 Частина
Безхребетні тварини

Комахи

Горизонтальне перенесення генів, необхідних для біосинтезу пектинази, від бактерій до комах-палочників в Крейдяному періоді сприяло швидкій диверсифікації даної групи комах в Палеогені. Власні ферменти травної системи комах не здатні розщеплювати рослинний пектин. Цю функцію виконують ферменти пектинази симбіотичних бактерій, які живуть в травному тракті комах. Однак, у жуків-листоїдів, довгоносиків, комах-паличників і у деяких нематод було виявлено присутність генів пектиназ в геномі самих тварин. Shelomi M. з колегами (2016) досліджували еволюційну історію гена пектинази в геномах комах ряду палочників (Phasmatodea) і показали, що перенесення гена пектинази від бактерій - симбіонтів, що мешкають в травній системі комах, в геном раннього предка комах палочників стався в Крейдяному періоді. Потім, в ранньому Палеогені, вже після горизонтального переносу гена пектинази - почалася швидка диверсифікація підряду комах палочніков, здатних самостійно, без допомоги симбіотичних бактерій, розщеплювати рослинний пектин.
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Горизонтальне перенесення гена пектинази (HGT) в геном Euphasmatodea відбулось після розходження груп Euphasmatodea (продвинуті палочники) і Timematodea (примітивні палочники) (за Shelomi et al., 2016).
Таким чином, горизонтальне перенесення генів від бактерій до комах в Крейдяному періоді сприяло диверсифікації великої групи комах палочників на початку Палеогену. NВ! Вважають, що причиною лаг-періоду між появою власних генів пектиназ і вибухом диверсифікації в групі палочників - стало масове поширення квіткових рослин в Палеогені (за Shelomi et al., 2016; http://elementy.ru/novosti_nauki/432775/Poluchenie_ genov_pektinaz_ot_proteo-bakteriy_rezko_uskorilo_vidoobrazovanie_ palochnikov). 

Вторинне придбання здатності до польоту у вдруге безкрилих комах і закон незворотності еволюційних змін Долло. Незважаючи на явні екологічні переваги польоту, серед крилатих комах була виявлена чимала кількість частково крилатих і безкрилих груп. У деяких випадках - цілі ряди є вдруге безкрилими - такі як блохи, воші, грилоблатиди (grylloblattids) і мантофазматиди (mantophasmatids). Серед сучасних крилатих комах - 5% складають групи, які не здатні до польоту. Таким чином, в ході еволюції крилатих комах багаторазово відбувалася втрата здатності до польоту.

Whiting M.F. з колегами (2013) вперше показали можливість вторинної появи крил і здатності до польоту у вдруге безкрилих комах. Так, автори дослідження встановили, що палочники (ряд Phasmatodea) диверсифікували як вдруге безкрила група, однак, у багатьох випадках має місце вторинна поява крил у данної безкрилої групи комах. Отримані дані свідчать про те, що механізм формування крил, мабуть, збережений у безкрилих комах - палочників, і що повторна поява крил відіграє важливу роль в диверсифікації цих комах (за Whiting et al., 2003).
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Випадки появи крил у вдруге безкрилої групи комах - палочників. Де: а - крилата самка комахи палочника Phasma gigas; b - розташування вен на крилах самця палочника Phyllium celebicum гомологічне венації крил інших комах; c - самка палочника Еxtatosoma popa з частковим формуванням крил; d - безкрила самка палочника Leprocaulinus sp (за Whiting et al., 2003).
Поява у термітів здатності культивувати гриби в своїх гніздах. Робочі особини термітів харчуються тільки деревиною, перетравлювати яку здатні лише за допомогою симбіотичних бактерій, які мешкають в їх кишечнику. Будучи позбавленими цих бактерій, терміти вмирають. Деякі види термітів почали вирощувати в своїх гніздах гриби. Ці одомашені гриби є не тільки їжею для термітів, але й допомагають перетворити грубий рослинний матеріал в більш легко засвоюване комахами джерело їжі. Даний симбіоз з`явився на території вологих тропічних лісів, але з часом дозволив термітам освоїти сухі відкриті простори саван, покинути Африканський континент і мігрувати в Азію.

Згідно методу молекулярного годинника, здатність культивувати гриби з'явилася незалежно в трьох кладах комах - у термітів, мурах і амброзієвих жуків - в Палеогені в інтервалі 66 - 24 млн.р.т. Однак, до недавнього часу, найдавнішими фосиліями, що підтверджують вирощування грибів комахами, були скам'янілості, які датуються пізнім Міоценом, 10 - 7 млн.р.т. Roberts E.M. з колегами (2016) описали скам'янілості, знайдені на південному заході Танзанії на території Великої рифтової долини, Африка, що показують культивування грибів термітами в Олігоцені Палеогенового періоду, приблизно 25 млн.р.т. Знайдені скам'янілості дозволили авторам дослідження відкалібрувати молекулярні дані і показати, що вирощування грибів термітами почалося в Африці приблизно 31 млн.р.т. і за часом збіглося з ініціацією рифтоутворення на данному континенті (за Roberts et al., 2016).
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Фосилізоване гніздо термітів, що датується 25 млн.р.т., зі збереженими залишками т.зв. «грибних садів», які обробляли терміти (за статтею Roberts et al., 2016; http://www.nsf.gov/ news/news_summ.jsp?cntn_id=138928).
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Сучасний термітник (за http://paleonews.ru/index.php/new/759-termithouse).
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Сучасні грибні сади термітів (за https://aftershock.news/?q=node/393993).
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Термит збирає врожай грибів (за https://aftershock.news/?q=node/393993).



Поява у совок самозахисту від кажанів. Пізній Олігоцен. Між кажанами і совками вже багато мільйонів років йде гонка озброєнь в ході якої совки придбали чутливі до ультразвуку вуха і ультразвук-продукуючі органи для самозахисту від атак кажанів. Совки (Lepidoptera, Noctuidae) включають 1500 видів по всьому світу і деякі з них продукують ультразвук, використовуючи генітальні стрідуляторні структури. Kawahara A.Y. і Barber J.R. (2015) протестували 124 види совок. Майже половина з протестованих видів (57 з 124 видів) продукують ультразвук у відповідь на ехолокаційну атаку кажанів.
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Схема, яка показує еволюцію вух, продукування ультразвуків і глушіння сигналу кажанів совками. Блакитні точки вказують на появу здатності генерувати ультразвук; червоні точки - вказують на ймовірну появу вух, здатних розрізняти ультразвук, і появу здатності заглушати ультразвукові сигнали кажанів (за Kawahara & Barber, 2015).

Проведені авторами роботи дослідження показали, що ультразвукові сигнали совок збивають атаки кажанів. Крім того, авторами було побудовано філогенетичне дерево совок (засноване на фосиліях) для вивчення часу появи даної захисної стратегії. Отримані дані показали, що в пізньому Олігоцені здатність до генерування ультразвуків з'являлась багаторазово в різних групах совок, починаючи приблизно з 26 млн.р.т., т.т. після появи комахоїдних кажанів. А здатність до приглушення сонарного сигналу кажанів і вуха, які спроможні вловлювати сигнали кажанів, - з'являлися двічі, незалежно, в Міоцені, приблизно 18 - 14 млн.р.т. (за Kawahara & Barber, 2015).

Мірмекофіли. Ранній Еоцен. Мірмекофіли - це види з групи соціальних паразитів, які залежать від мурах. Мірмекофіли морфологічно і за поведінкою дуже схожі на мурашок, що дозволяє їм долати захист мурашника від чужорідних видів і експлуатувати ресурси мурашника. Parker J. і Grimaldi D.A. (2014) виявили найдавніших морфологічно спеціалізованих і, мабуть, вже облігатних мірмекофілів в застиглій смолі раннього Еоцену, яка датується приблизно 52 млн.р.т., Індія. Автори дослідження показали, що базовою групою для супертриби Clavigeritae - є вид Protoclaviger trichodens, тоді як вид Protoclaviger captures - це перехідна стадія в еволюції зміни форми тіла в напрямку подібності з мурахами-господарями (за Parker & Grimaldi, 2014).
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Застиглий в смолі Protoclaviger trichodens. 1 бар = 500 мкм (за Parker & Grimaldi, 2014).
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	Сучасні Clavigeritae  взаємодіють зі своїми мурахами-господарями (за Parker & Grimaldi, 2014).


Поява продвинутої еусоціальності у бджіл. Середній Еоцен. Продвинута еусоціальність в ряді випадків забезпечує екологічний успіх термітів, мурах, ос і бджіл. Аналіз бджіл, фосилізованих в смолі, дозволив Engel M.S. (2001) виявити в середньому Еоцені, приблизно 45 млн.р.т., несподівану різноманітність ліній еусоціальних бджіл. Проведені дослідження показали, що продвинута еусоціальність з'явилась тільки один раз у бджіл зі значною пост-Еоценовою втратою різноманітності групи, в ході якої до сьогоднішнього дня дожили тільки дві продвинуті еусоціальні триби, які складають менше 2% від загальної різноманітності бджіл (тренд, аналогічний еволюції гомінід). Цей зразок зміни різноманітності суперечить думці про роль еусоціальності в еволюційному успіху комах (за Engel, 2001).

Поява еусоціальності у галіктидних бджіл (Halictidae) в пізньому Олігоцені. Еусоціальні організми характеризуються кооперативною турботою про потомство, репродуктивним поділом праці та ін. Еусоціальність найбільш розвинена у мурах, термітів, паперових ос і корбікулатних бджіл (corbiculates bees). Згідно фосилій - кожен з цих продвинутих еусоціальних таксонів з'явився в пізній Крейді або трохи раніше (тобто більше 65 млн.р.т.). Група галіктидних бджіл з'явилась 80-20 млн.р.т. Ці бджоли гніздяться в землі, в нірках, часто – великими колоніями. Галіктидні бджоли (Halicitid bees) теж відносяться до еусоціальних організмів. Але, на відміну від розвинених еусоціальних таксонів, вони характеризуються істотними інтра- і інтер-специфічними варіаціями в суспільній поведінці, що, мабуть, свідчить про більш недавню появу у них еусоціальності. 

Brady S.G. з колегами (2006) проаналізували зразки ДНК і скам'янілості і встановили, що у галіктидних бджіл три рази незалежно з'являлась еусоціальність у вузькому інтервалі часу, приблизно 22 - 20 млн.р.т. Ця відносно недавня еволюційна подія допомагає зрозуміти значний рівень соціальної варіабельності у цих бджіл. Три події появи еусоціальності за часом корелюють з періодом глобального потепління, що свідчить про те, що кліматичні зміни відігравали важливу роль в еволюції і у встановленні еусоціальності у цих бджіл (за Brady et al., 2006).

Поява живородіння у Тарганових. В процесі еволюції в 11 з 44 рядів комах з'явилося живородіння. При цьому живородіння було виявлене також в одній з десяти родин тарганів. Vrsansky P.V. з колегами (2016) вдалося виявити живородіння у наступних груп Палеогенових тарганів - Diploptera vladimir, Diploptera savba, Diploptera gemini і Stegoblatta irmgardgroehni, які мешкали на території Колорадо (США), Quilchena (Канада) і Росії відповідно 49, 54 і 45 млн.р.т. Усі живородячі таргани походять від тарганів групи Blaberidae, яка з`явилася в Палеоцені Палеогенового періоду. При цьому у тарганів даної групи поряд з живородінням було виявлено появу ознак пасивного і активного самозахисту від паразитичних комах. Зокрема, було встановлено унікальну будову крил - ідентичну з будовою крил паразитичних ос, які атакують яйця тарганів. Поява цих рис у тарганів свідчить про інтенсивні атаки паразитів. Цікаво відзначити, що на кордоні Крейда - Палеоген зникли всі групи, у яких яйця не були захищені від паразитів, незалежно від кліматичної зони проживання - що підтверджує паразитичну, а не низько-температурну гіпотезу причин появи живородіння. Сьогодні, комахи, які паразитують на оотеці (Evaniidae) - не атакують яйця живородячих тарганів і тарганів з інвагінацією оотеки всередину тіла.

[image: image11.emf]
Фосилізовані рештки Палеогенового таргана Diploptera vladimir Vrsansky, здатного до живородіння (за Vrsansky et al., 2016).

Зміни в групі Тарганових відбувалися синхронно з глобальною реорганізацією біоти в інтервалі 22 - 11 млн.р.т. і включали появу одних ознак і втрату інших ознак. Такими чином, не дивлячись на те, що живородіння, в цілому є не сприятливою ознакою для групи - асоціація з новим планом будови тіла і (або) поведінки - сприяла еволюції таксона, який придбав живородіння (за Vrsansky et al., 2016).

*NB! Еволюційно, види, здатні до живородіння, мають більш високу швидкість видоутворення і більш високу швидкість вимирання груп. У Тарганових справжнє живородіння зустрічається тільки у Diplopteridae, які з'явилися в Палеоцені. Причиною появи живородіння у тарганів - є тиск яєчних паразитів. Слід зазначити, що самки сучасних Diploptera мають унікальну псевдоплаценту і здатність до секреції молока, яке забезпечує харчування ембріона (Williford et al., 2004). 

Хребетні тварини

Риби
Масове вимирання риб інфракласу Костисті риби (Teleostei) (клас Променепері риби, Actinopterygia) наприкінці Крейди. Проведене Friedman M. (2009) дослідження показало, що масове вимирання морських риб інфракласу Костисті риби (Телеости) наприкінці Крейди торкнулось переважно таксонів з крупними розмірами тіла риб і таксонів зі швидкою механікою змикання щелеп: вимерли верхівкові хижаки аквальної трофічної піраміди, які полювали за швидкою здобиччю (за Friedman, 2009).
Глобальне Крейдяне вимирання викликало сплеск диверсифікації риб класу Променепері (Actinopterygii). Сьогодні променепері риби є домінуючою групою водних хребетних на нашій планеті. Але так було далеко не завжди: ще в Мезозої роль променеперих риб в екосистемах була набагато менш помітною. Дослідження, проведені Sibert E.C. і Norris R.D. (2015), показали, що велика чисельність і значна різноманітність сучасних променеперих риб сформувалися після Крейдяно - Палеогенового масового вимирання біоти. У відкладеннях Мезозою кількість мікрофосилій зубів променеперих риб незмінно виявлялася меншою, ніж дермальних лусок акул. Перелом стався 66 млн.р.т., після Крейдяно - Палеогенового вимирання біоти. Вже на початку Палеогену чисельність променеперих риб різко зросла - спершу їх фосилізовані залишки починають зустрічатися в два рази частіше акулячих, а через деякий час - навіть у вісім разів частіше.
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Початок домінування променеперих риб в морських екосистемах в порівнянні з акулами (хрящові риби) після Крейдяно - Палеогенової катастрофи. Де: по осі ОХ - геологічний вік, млн.р.т.; по осі ОУ (ліва шкала) - відношення кількості мікрофосилій зубів променеперих риб до кількості дермальних лусок акул у відкладеннях відповідного віку (квадратами вказані значення показника до межі Крейди - Палеогену, а трикутниками вказані значення показника після кордону Крейди - Палеогену); по осі ОУ (права шкала) - концентрація іридію в відкладеннях (вказана сірою кривою); Крейдяно - Палеогенова межа виділена на графіку вертикальним сірим прямокутником (за Sibert & Norris, 2015).
Sibert E.C. і Norris R.D. (2015) припустили, що вибухове зростання кількості і різноманітності променеперих риб пояснюється відсутністю тиску хижаків і ослабленням конкуренції за ресурси в результаті зникнення інших груп морських тварин, оскільки після Крейдяно - Палеогенового вимирання в морях повністю зникли мозазаври, плезіозаври і інші водні рептилії, а також амоніти і белемніти. Ці морські тварини, судячи з усього, були основними ворогами і конкурентами променеперих риб і протягом довгого часу успішно обмежували їх роль в морських співтовариствах. Мабуть, вимирання цих груп стало основною причиною вибухового розквіту променеперих риб в Палеогені (за http://paleonews.ru/index.php/new/574-rayfinned; за Sibert & Norris, 2015).
Перехід до глибоководного способу життя і редукція легень допомогли Мезозойським латимеріям (ряд Целакантоподібні) пережити Крейдяно - Палеогенову катастрофу. Дослідження, проведені Cupello C. з колегами (2015), свідчать про те, що в далекому минулому предки сучасних латимерій використовували для дихання не тільки зябра, а й справжні легені. Наявність легень дозволяла древнім рибам пристосовуватися до життя в мілководних бідних киснем водоймах. Перейшовши до глибоководного способу життя і відмовившись від легень, Мезозойські латимерії змогли пережити Крейдяно - Палеогеновий кордон, який забрав життя у інших груп Целакантоподібних. Зокрема пізньо-Крейдяні целаканти, що жили в приповерхневих водах - всі вимерли на кордоні Крейда - Палеоген.
Сучасні целаканти - латимерії мешкають на досить великих глибинах у водах біля острова Мадагаскар і Індонезії. Для дихання вони використовують зябра. Cupello C. з колегами (2015) встановили, що у ранніх ембріонів сучасних латимерій формуються потенційно функціональні легені, розвиток яких потім зупиняється на певних стадіях онтогенеза. При цьому паралельно дослідниками було виявлено формування жирового органу для контролю плавучості, що свідчить про появу у латимерій додаткової адаптації до життя в глибоководних умовах. Крім того, вчені виявили присутність маленьких твердих гнучких пластин навколо рудиментарних легень латимерії і вважають, що дана структура є гомологом «кальцифікованих легень» у фосилізованих Мезозойських целакантів. Вчені припустили, що у древніх целакантів ці пластини, які оточували легені, швидше за все, використовувалися для регуляції обсягу легень, рухаючись одна відносно одної. 
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Ранній ембріон сучасної латимерії
1 бар = 0,5 см (за Cupello et al., 2015).

	[image: image15.emf]
Доросла сучасна латимерія. 1 бар = 10 см

(за Cupello et al., 2015).


Цілком ймовірно, що деградація легень як дихального органу відбулася після того, як деякі Мезозойські целаканти змінили дрібні лагуни на глибинні води. Беручи до уваги добре розвинені легені у викопних целакантів і формування їх у ембріонів сучасних латимерій, Cupello C. з колегами (2015) дійшли висновку, що наявність легень є базовою характеристикою костистих риб - оскільки легені також присутні у багатьох стародавніх лучеперих, двоякодихаючих і сучасних лопастеперих риб (за http://paleonews.ru/index. php/new/614-latimerialung; за Cupello et al., 2015).

Наземні хребетні тварини

Виживання після Крейдяного масового вимирання дрібнорозмірних груп хребетних тварин. Дослідникам добре відомий т.з. «ліліпутний ефект» масових вимирань біоти – т.т., виживання після подій масового вимирання дрібно-розмірних тварин, оскільки такі тварини потребують меншої кількості ресурсів для виживання і мають кроткий репродуктивний цикл, що дозволяє їм досить швидко залишити потомство. Після термінального Крейдяного масового вимирання біоти в екосистемах Землі вижили дрібнорозмірні хребетні тварини: птахи, ссавці, ящірки, змії, жаби.
Чому повністю зникли динозаври? Серед цих тварин не було дрібно-розмірних груп? Аналіз геному динозаврів виявив цікавий факт - геноми динозаврів дуже короткі, тобто з них вилучені всі «зайві» послідовності. Можливо, саме це і знизило пластичність генома динозаврів і не дозволило їм пристосуватися до нових умов навколишнього середовища. Аналіз Палеоцен-Еоценової динаміки зміни параметрів тіла ссавців показав їх дивовижну пластичність! Крейдяне вимирання усунуло конкуруючу групу - динозаврів - і ссавці досить швидко вийшли в великорозмірний клас. На кордоні Палеоцену-Еоцену різко підвищилася температура - і скам'янілості демонструють досить швидке і різке повернення ссавців в дрібнорозмірні класи. В Еоцені температура дещо знизилась - і знову ссавці вийшли в великорозмірний клас. 
В Палеоцені в екологічних нішах, які звільнились, швидко розселились птахи та ссавці. При цьому досить швидко частина ссавців і птахів досягла великих розмірів. Причина гігантизму - загострення внутрішньовидової і міжвидової конкуренції організмів і наявність вільних екологічних ніш. Так, в Крейдяному періоді провідні екологічні ніші були зайняті динозаврами і птерозаврами. Проте вже в Палеоцені екопростір звільнився, що дозволило ссавцям і птахам вийти у великорозмірний клас.
Амфібії

Диверсифікація сучасних груп амфібій в пізній Крейді – на початку Третинного періоду. Отримані Roelants K. з колегами (2007) дані показали, що приблизно 86% видів сучасних жаб і більше 81% видів саламандр походять лише від п'яти стародавніх ліній, які диверсифікували в пізній Крейді і на початку Третинного періоду. Таким чином, незважаючи на давню історію амфібій, різноманітність сучасних ліній амфібій з'явилася досить недавно. При цьому диверсифікація сучасних груп амфібій показала чітку кореляцію з ростом домінування на Землі лісів, в яких панують покритонасінні рослини. Саме цим пояснюється відносно пізнє незалежне багаторазове походження деревних ліній земноводних серед жаб і саламандр: фактично, 82% сучасних амфібій живуть в лісах! (за Roelants et al., 2007). *NB! Відповідно до сучасних класифікацій, Третинний період включає Палеоген, Неоген і частину Антропогену.

Поява в Палеогені - Неогені отруйних жаб в родині дереволази (Dendrobatidae) в Центральній і Південній Америці. Дереволази (Dendrobatidae) – це родина безхвостих земноводних, які мешкають в дощових лісах Центральної і Південної Америки. Серед 13 родів родини дереволазів - три роди є отруйними (Dendrobates, Epipedobates та Phyllobates). 
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Жаба Ranitomeya reticulatus

	Отруйним жабам родини дереволазів потрібна особлива їжа, щоб виробляти отруту, оскільки джерелом отрути для жаб родини дереволазів є токсини, які входять до складу з'їденої ними їжі. Наприклад, для червоноспинної отруйної жаби Ranitomeya reticulatus "сировиною" отрути виступають отруйні мурахи. Жаба зберігає отруту в шкірних залозах і випускає її в міру необхідності. Найчастіше це відбувається в разі небезпеки, коли на жабу нападає хижак (за http://www. infoniac.ru/news/10-samyh-krasivyh-i-yadovityh-lyagushek.html).



Самозахист за допомогою токсичних алкалоїдів у жаб-дереволазів Dendrobatidae з'являвся незалежно щонайменше чотири рази: приблизно 30 млн.р.т. у лінії Phyllobates + Dendrobates, 25 млн.р.т. - у лінії Hyloxalus, 10 млн.р.т. - у лінії Ameerega і 7 млн.р.т. - у лінії Epipedobates (за Darst et al. 2005; Santos et al. 2009, 2014; https://ru.wikipedia.org/wiki/).

Ящірки та змії. Границя Крейди – Палеогену. Дослідження, проведене Longrich N.R. з колегами (2012) показало, що на кордоні Крейди-Палеогену було масове вимирання ящірок і змій, яке торкнулось близько 83% видів. Наслідком вимирання стало зниження морфологічного розмаїття даної групи тетрапод. Вижили переважно дрібнорозмірні види і види з широким географічним ареалом проживання. Відновлення йшло повільно. Різноманіття лускатих (Squamate) досягло рівня до-Крейдяної катастрофи тільки через 10 млн. років після вимирання. Крім того, драматично змінилась композиція фаун лускатих (за Longrich et al., 2012).
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Масове вимирання ящірок і змій на кордоні Крейда-Палеоген (за Longrich et al., 2012).
Диверсифікація птахів і ссавців в Палеоцені. В Палеоцені досить швидко з'явились нові групи птахів: журавлі, чаплі, пелікани, качки, голуби, сови, яструби, великі нелітаючі птахи гасторніси та жахливі птиці - фороракуси. З'явились також нові групи ссавців: непарнокопитні, парнокопитні, примати, хоботні, сиренові, неповнозубі, ластоногі, псові, котячі, рукокрилі, їжакові та ін.
Meredith R.W. з колегами (2011) на підставі результатів молекулярного аналізу побудували філогенетичне дерево ссавців і встановили важливу роль в диверсифікації ссавців Крейдяної наземної революції і термінального Крейдяного масового вимирання, яке відкрило екопрострір для цієї групи тварин (за Meredith et al., 2011).

Екологічні причини появи і розповсюдження в Палеоцені нелітаючих груп птахів. Сучасні птахи діляться на два підкласи -  Палеогнати (Palaeognathae) і Неогнати (Neognathae). В Палеогені в багатьох кладах як Палеогнат, так і Неогнат з`явились нелітаючі групи птахів. Зокрема, серед Палеогнат – це страуси, ему, ківі, казуари та ін. Серед Неогнат – пінгвіни, гасторніси (вимерла група птахів ряду Гусеподібні) та ін. 

Птахи групи Палеогнат втратили здатність до польоту незалежно в різних лініях приблизно на кордоні Крейда-Палеоген (за Phillips et al., 2010). При цьому багато рис подібності у цих нелітаючих птахів з'явилися конвергентно в результаті їх адаптації до бігаючого способу життя. Таким чином, незалежна втрата здатності до польоту призвела до незалежної появи конвергентної подібності у різних груп нелітаючих птахів клади Палеогнати (за Baker et al., 2014).
Можливою причиною масової появи нелітаючих птахів групи Палеогнат на кордоні Крейда-Палеоген стало вимирання хижаків, які полювали на дані групи птахів, + звільнення екологічних ніш від конкурентів за харчові ресурси, викликане масовим вимирання біоти наприкінці Крейди. Відомо, що політ є енерговитратним процесом, тому, в умовах, що дозволяють організмам комфортно існувати на землі, а не тільки в повітрі, з'являються групи, які відмовляються від польоту.
*NB! Цікаво відзначити, що перші нелітаючі птахи зайняли екологічні ніші великих рослиноїдних або всеїдних тварин, і, відповідно, досить швидко набули значних розмірів. Ті ж нелітаючі птахи, які пізніше прибули на вже зайняту територію, - зберегли дрібні розміри, оскільки екологічні ніші великорозмірних тварин вже були зайняті ссавцями і нелітаючими птахами першої хвилі заселення територій після масового вимирання біоти (за https://en.wikipedia.org/wiki/Flightless_bird).
Серед нелітаючих птахів підкласу Неогнат найбільш відомою є вимерла група - гасторнісів (ряд Гусеподібні) і сучасна група пінгвінових. 
Пінгвіни. Пінгвіни - це родина нелітаючих птахів підкласу Неогнати, у яких крила перетворені в покриті лускоподібним пір'ям ласти, а перетинчасті лапи і короткий хвіст - служать кермом. Пінгвіни пірнають на глибину від 20 до 200 м. Базові пінгвінові з'явилися на кордоні Крейда-Палеоген. А найдавніші відомі на сьогоднішній день скам'янілості пінгвінів - Waimanu manneringi - відносяться до Палеоцену, приблизно 62 млн.р.т. (тобто, це була група, яка вже втратила здатність до польоту і перейшла до глибокого пірнання). Сестринською групою для пінгвінів є ряд Буревісникоподібні (за https://ru.wikipedia. org/wiki/). Дослідження, проведені Baker A.J. з колегами (2006) показали, що сучасні пінгвіни мають Антарктичне походження і що більш пізні, похідні таксони живуть в більш низьких широтах. Сучасні групи пінгвінів з'явились в Еоцені, що збіглось в часі з вимиранням давніх крупнорозмірних пінгвінів в результаті глобального похолодання кліматичних умов. Коли Антарктида покрилась кригою - сучасні пінгвіни, використовуючи ціркумполярну течію розселились на океанічні острови поблизу Антарктиди і, пізніше, на південні континенти. Таким чином, глобальне похолодання справило сильний вплив на еволюцію пінгвінів. Пінгвіни досягли тропічних вод Галапагоських островів приблизно 4 млн.р.т., але - не перетнули екваторіальний термальний бар'єр (за Baker et al., 2006).

Гасторніси. У Європі в Палеоцені літаючі гігантські птахи гасторніси - були найбільшими наземними хребетними тваринами.
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Гасторніс Смітсона (Gastornis Smithsonian) – вимерлий гігантський нелітаючий птах (друга назва - діатрима). Висота 2 м, вага 100 кг. Європа - Північна Америка. Пізній Палеоцен - Еоцен (за http://fotoham.ru/img/picture/Apr/23/
be898307fbc5963b75ce960846c92db2/mini_3.jpg).
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Реконструкція зовнішнього вигляду. Спочатку гасторнісів (діатрім) вважали хижаками. Скелет гасторніса знайшли разом зі скелетами гіракотерієв - предків коней (їх висота не перевищувала 20 см.). Сьогодні, однак, вважають, що гасторніси були рослинноїдними

(за http://basik.ru/images/sibbek/15.jpg).


Зміна фаун в епоху ПЕТМ. В ході Палеоцен-Еоценового термального максимуму вимерли деякі організми, однак, при цьому відбулася поява багатьох нових груп. Зокрема, Палеоцен-Ееоценовий термальний максимум - це час подальшої диверсифікації ссавців і птахів. Так, в цей проміжок часу в геологічному літописі з'явились справжні примати, непарно- і парнокопитні, летючі миши та ін. При цьому слід зазначити, що згідно фосилій - в епоху Палеоцен-Еоценового термального максимуму розміри тварин різко зменшились. Це - була морфологічна відповідь на високу температуру навколишнього середовища.

NB! Цікаво відзначити, що максимальна швидкість диверсифікації ссавців мала місце: а) в середині Юрського періода (т.зв. «події Кембрійського вибуху серед ссавців»); 2) в середині Крейдяного періоду (т.зв. епоха Крейдяної наземної революції біорізноманіття), а не на початку Кайнозойської ери, як вважалося раніше.
Швидка диверсифікація непарнокопитних, парнокопитних і приматів в епоху ПЕТМ. Сучасні групи ссавців - непарнокопитні, парнокопитні і примати - вперше з'являються в фосиліях на кордоні Палеоцен-Еоцен, приблизно 55 млн.р.т., на всіх трьох північних континентах. І, практично одразу, почалася інтенсивна диверсифікація цих груп ссавців. Gingerich P.D. (2006) вважає, що швидка диверсифікація цих груп пов'язана з різкими змінами у навколишньому середовищі в період 100-200 тис. років ПЕТМ (за Gingerich, 2006).
Вимирання біоти і зміни флор і фаун наприкінці Еоцену - початку Олігоцену. Наприкінці Еоцену, приблизно 34 млн.р.т. відбулось масове вимирання видів і заміна одних груп рослин і тварин на інші. Можливі причини: а) різке похолодання (зледеніння Антарктиди); б) астероїдні удари (три астроблеми, що датуються цим періодом); в) прискорене старіння одних видів і поява інших видів через різку зміну умов життя.
Еволюція ссавців і імпактні події. Alroy J. (2003) було проведене дослідження впливу Кайнозойських імпактних подій (падіння астероїдів) на еволюцію ссавців. Проведений автором роботи аналіз показав відсутність кореляції між імпактними ударами і найважливішими подіями в еволюції ссавців в Кайнозойську еру. Отримані Alroy J. (2003) результати свідчать про те, що позаземні імпакти не є ключовими факторами, які запускають події вимирання і диверсифікації груп живих організмів (за Alroy, 2003).
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Розподіл астроблем різного діаметру по поверхні Землі в Кайнозойську еру. Де: по осі ОХ - геологічний час, млн.р.т.; по осі ОУ - максимальний діаметр астроблеми, км (за Alroy, 2003).
Асинхронність зміни фаун ссавців в Північній Америці і Європі в Еоцені-Олігоцені. В Еоцені в інтервалі 50 - 37 млн.р.т. в ході тектонічних і вулканічних процесів продовжилося підняття західних територій Північної Америки. Це призвело до зміни клімату на більш сухий і холодний в центральній частині континенту і сприяло появі у тварин адаптацій до нових умов життя. В ході цього процесу протягом пізнього Еоцену одні фауни змінилися на інші фауни, більш стійкі до посух і низьких температур. Це призвело до того, що на кордоні Еоцену - Олігоцену, коли різко похолодало по всій земній кулі, - в Північній Америці зміна фаун не відбулася, оскільки місцеві тварини вже були преадаптовані до аналогічних умов (на відміну від Європи, де на кордоні Еоцену - Олігоцену відбулася т.зв. Подія Гранд Купюр - зміна фаун ссавців) (за Eronen et al., 2015).
_______________________________________________________________________________________

*NB! В Еоцені Європа представляла собою архіпелаг, оточений тропічним морем Тетіс. З півночі на південь Євразії простягалося внутрішньо-континентальне море, т.зв. Західно-Сибірський меридіональний морський шлях (Boreal West-Siberian Sea-way), який відокремлював Європу від Азії. Цей водний шлях повністю закрився лише в ранньому Олігоцені внаслідок глобальної регресії моря і епейрогенетичного підняття території Євразії. Таким чином, цілком можливо, що відстрочена зміна фаун ссавців на території Європи, в порівнянні з Північною Америкою, пов'язана з більш пізнім розвитком посух на континенті через більш пізнє зниження рівня моря і підняття території Європи + з  початком міграції Азійських тварин на територію Європи через закриття Західно-Сибірського меридіонального морського шляху + з різким глобальним похолоданням на межі Еоцен - Олігоцен.

________________________________________________________________________________
Зміна фаун непарнокопитних на фауни дрібнорозмірних гризунів в Азії на границі Еоцен-Олігоцен. Кордон Еоцену і Олігоцену, приблизно 34 млн.р.т. характеризується масовим вимиранням біоти (зокрема, морських безхребетних в океанах і ссавців в Європі і в Азії). Вважають, що причиною вимирань стало зниження температури навколишнього середовища. Sun J. з колегами (2014) на підставі даних магнетостратиграфії, аналізу пилку і кліматичних параметрів в Азії на кордоні Еоцен - Олігоцен показали, що зміни клімату форсували зміну флор і фаун і, зокрема, перехід від домінування в лісах з теплим помірним кліматом великорозмірних непарнокопитних до домінування дрібнорозмірних гризунів в лісо-степових біомах в умовах помірно-посушливого клімату (за Sun et al., 2014).

Зміни фаун і біорізноманіття ссавців в Центральній Азії в Олігоцені були пов'язані зі змінами клімату. Дослідження, проведені Harzhauser M. з колегами (2016), показали, що зміни клімату на кордоні Еоцену і Олігоцену призвели до значних трансформацій спільнот ссавців в Центральній Азії. В Долині Озер (Valley of Lakes) - озерно-річкове середовище було заміщене на напіваридний степ. Аридифікація, яка мала місце приблизно 31 млн.р.т., почалася після Еоцен-Олігоценового кордону і викликала зміну фаун ссавців, але - не втрату рівня їх біорізноманіття. Більш того, в ранньому Олігоцені було відзначено зростання біорізноманіття ссавців. При цьому поряд з великою кількістю дрібних ссавців, спільноти характеризувалися численними копитними і деякими групами хижаків. 
Позитивний тренд у розвитку ссавців був несподівано перерваний – приблизно 28 млн.р.т. відбулась різка зміна фаун ссавців. Ця середньо-Олігоценова реорганізація спільнот ссавців в Центральній Азії збіглася з глобальним Олігоценовим Гляціальним Максимумом. Рівень аридности клімату, встановлений за значеннями показника ізотопного фракціонування вуглецю в палеогрунтах, був постійним протягом епохи Олігоценового Гляціального Максимуму. Таким чином, саме глобальне похолодання могло бути рушійною силою зміни фаун ссавців в даному регіоні. Зміни клімату призвели до зміни рослинних угруповань, що може пояснити втрату великих рослиноїдних тварин в екосистемах на території дослідження. Істотно змінилася також різноманітність гризунів.

[image: image21.emf]
Географічна карта Монголії із зазначенням території проведення дослідження – Долина Озер (Valley of Lakes) (виділено білим прямокутником) (за Harzhauser et al., 2016).

Відновлення спільнот дрібних ссавців на території Центральної Азії було ініційовано початком пізньо-Олігоценового потепління клімату. Однак, ця фаза відносного відновлення несподівано завершилася 25,6 млн.р.т.: в інтервалі 25,6 - 24 млн.р.т. відбулася різка втрата різноманітності ссавців (до 48%), що співпало з важливою реорганізацією спільнот ссавців. Ця подія отримала назву Пізньо-Олігоценового Вимирання і за часом збіглася з позитивною екскурсією показника δ13C в карбонатах палеогрунтів і з піком пізньо-Олігоценового потепління. Позитивна ізотопна екскурсія вуглецю свідчить про посилення аридифікації умов середовища. Дослідники вважають, що саме аридифікація спровокувала масове вимирання ссавців в пізньому Олігоцені (на відміну від першої фази аридифікації в ранньому Олігоцені - в ході якої фауни ссавців практично не постраждали). Рослинність була збіднена і не могла забезпечити ресурсами великі групи копитних тварин. У підсумку - хижаки практично повністю зникли. Синхронна зміна фаун ссавців мала місце і на території північного Китаю і навіть Європи - що свідчить про значні зміни умов проживання тварин на території всієї Євразії.

Наприкінці Олігоцену під час завершення пізньо-Олігоценового потепління кількість опадів зросла, проте спільноти ссавців не відновилися і великі ссавці були дуже рідкісними в екосистемах. Про нестабільність клімату в кінці Олігоцену свідчать флуктуації показників магніто-сприйнятливості палеогрунтів і фракціонування ізотопів вуглецю. Зниження значень показника δ13C відповідають епосі зростання кількості опадів в екосистемах території дослідження. Наземні брюхоногі молюски в цьому часовому інтервалі розмножилися і займали підтоплювані території або ефемеридні озера. Ця фаза нестабільності клімату призвела до зниження кількості та біорізноманіття гризунів і до зменшення кількості груп комахоїдних тварин. Тільки зайцеподібні змогли пристосуватися до таких умов, що було встановлено за великою кількістю особин в зразках.
Третя епоха аридифікації мала місце на кордоні Олігоцен - Міоцен, що співпало з першим Міоценовим гляціалом. Умови середовища були дуже нестабільні - що знайшло своє відображення у високій швидкості зміни груп в співтоваристві ссавців. 

Таким чином, перша криза в співтовариствах ссавців на території Центральної Азії була пов'язана з похолоданням під час Олігоценового Гляціального Максимуму і супроводжувалась різкою зміною фаун. Друга криза - була викликана зростаючою аридифікацієй клімату протягом пізньо-Олігоценового потепління і супроводжувалась значним зменшенням біорізноманіття ссавців. Внаслідок значної втрати біорізноманіття в ході пізньо-Олігоценового масового вимирання (the Late Oligocene Extinction Event), перший Міоценовий гляціал істотно не вплинув на загальну різноманітність ссавців.

*NB! Точні причини, які викликали значну аридифікацію клімату в Центральній Азії в Олігоцені - на сьогоднішній день залишаються не визначеними (за Harzhauser et al., 2016). Зокрема, в Олігоцені підняття плато Тибету і Хангайських гір (the Hangay Mountains) могло бути однією з причин посилення посух в регіоні дослідження.  

Зміна фаун копитних в пізньому Олігоцені через різке потепління. В пізньому Олігоцені, приблизно 25 млн.р.т. сильно потепліло. Морські температури зросли на +20С +40С за досить короткий проміжок часу. На території Європи ця важлива кліматична подія корелює зі зміною континентальної фауни – з т.зв. «Microbunodon Evеnt» подією. Ця подія відзначена значною зміною фаун (змінилось близько 40% копитної фауни протягом перших 500 тис. років потепління). Більш посушливі умови призвели до появи сезонності, що сприяло домінуванню деревних саван в наземних екосистемах. Ця зміна клімату і флор корелювала з масовим прибуттям до Європи тварин - іммігрантів з Азії. Більше того, значну частину Олігоцену - фауни були досить однорідними. Тоді як в пізньому Олігоцені - в ранньому Міоцені відзначений регіоналізм фаун. Причина регіональності фаун - локальні кліматичні варіації між західним узбережжям Європи і її більш центральними частинами. Дослідження, проведене Mennecart B. (2015) показало, що серед жуйних копитних відбулось повне оновлення на рівні родин.
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Філогенія жуйних. Взаємини між більш примітивним інфрарядом Tragulina і більш продвинутим інфрарядом Pecora (цитовано за Janis & Theodor, 2014).

Типово Олігоценові групи, такі як Tragulina, були адаптовані до деревовидого оточення і харчувались листям і фруктами. Вони вимерли майже одночасно з появою азіатських іммігрантів (тобто під час т.зв. «Microbunodon Evеnt»). Протягом означеної події більш примітивні жуйні ссавці інфраряду Tragulina були заміщені продвинутими жуйними інфраряду Pecora, які виявилися більш адаптованими до відкритих просторів і до змішаного типу харчування. Причина зникнення групи Tragulina - зміни умов навколишнього середовища, умов харчування і конкуренція з видами-іммігрантами. Tragulina були заміщені на продвинутих жуйних ссавців з більш ефективним метаболізмом в посушливих умовах і кращим засвоєнням менш калорійної їжі (за Mennecart, 2015).
*NB! Зміна фаун в Європі в пізньому Олігоцені була пов'язана з міграцією на територію Європи з Азії нових груп копитних, серед яких - стовбурові гілки Еупекора (Eupecora) і маленькі антракотерієві мікробунодонти (Microbunodon). Таким чином, зміна фаун ссавців на території Європи в кінці Олігоцену отримала назву «Мікробунодонтна Подія» - за назвою однієї з груп прибулих до Європи тварин.

Ріст різноманітності парнокопитних і занепад непарнокопитних в Олігоцені. В Олігоцені відзначено зростання різноманітності парнокопитних та зниження різноманітності непарнокопитних ссавців. Вважають, що в основі цієї тенденції лежать особливості еволюції травного тракту жуйних тварин (жуйні - це підряд парнокопитних ссавців) і поліпшення локомоції парнокопитних в різко сезонних умовах пост-Еоценового клімату. Mitchell G. і Lust A. (2008), на підставі результатів проведених досліджень, був зроблений висновок про те, що еволюція сонного сплетіння - структури, добре розвиненої у парнокопитних, але - відсутньої у непарнокопитних ссавців, є також важливою умовою роста різноманітності парнокопитних тварин. Сонне сплетіння забезпечує здатність тварини регулювати температуру мозку, незалежно від температури тіла тварини. Як наслідок - в жарких умовах навколишнього середовища парнокопитні ссавці здатні накопичувати енергію і воду, не витрачаючи ресурси на охолодження організму; а в холодних умовах - зберігати температуру тіла. У непарнокопитних тварин - температура тіла і температура мозку змінюються однаково і терморегуляція вимагає великої кількості їжі та води для обігріву або охолодження тіла. Ці особливості терморегуляції привели до того, що непарнокопиті окупують території з не різко вираженою сезонністю клімату, а також території - багаті їжею і водою (такі, як тропічні ліси). Навпаки, підвищена терморегуляторна пластичність парнокопитних сприяла їх інвазії в нові кліматичні зони - від Арктичного кола до пустель і тропічних саван (за Mitchell & Lust, 2008).
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Різноманітність видів непарнокопитних ссавців (ромби на схемі, пунктирна лінія) і парнокопитних ссавців (квадрати на схемі, суцільна лінія на схемі) в Еоцені-Плейстоцені. Де: по осі ОХ - геологічний час, млн.р.т., Eocene - Еоцен, Oligocene - Олігоцен, Miocene - Міоцен, Pliocene - Пліоцен, Pleistocene - Плейстоцен, E - рання епоха, M - середня епоха, L - пізня епоха; по осі ОУ - кількість родів (за Mitchell & Lust, 2008). 

Характеристика окремих груп Палеогенових ссавців

Поява хоботних ссавців. У відкладеннях Палеоцену, що датуються приблизно 60 млн.р.т., знайдені фосилії предків хоботних - ерітеріумів. Це були невеликі сухопутні тварини (довжина тіла 60 см, вага 5 кг), без хобота, без бивнів (проте, різці у них вже були збільшені). У середині Еоцену, приблизно 37 - 35 млн.р.т., предки хоботних - ерітеріуми - дали початок мерітеріумам. Це були напівводні тварини розміром із свиню, у яких вже з'явився хобот. Вважають, що цей хобот забезпечував дихання тварин під водою. Приблизно 35 - 27 млн.р.т. з'явились перші палеомастодонти - нащадки мерітеріумів. Палеомастодонти (Palaeomastodontidae) - ранні представники мастодонтів в еволюції хоботних. Мешкали в Африці наприкінці Еоцену - в Олігоцені. У палеомастодонтів вже був хобот із зрощених один з одним носа і верхньої губи. У верхній і подовженій нижній щелепах ікла розвинулись в бивні. Бивні нижньої щелепи були більш плоскими і служили, мабуть, для більш легкого вилучення рослин із землі. Вважають, що палеомастодонти, як і мерітеріуми, вели ще напівводний спосіб життя (на відміну від їхніх нащадків - справжніх мастодонтів).
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У Палеогені з'явились перші хоботні. Мерітеріум (Moeritherium lyonsi) - один з представників перших хоботних. Хобот маленький і призначений, ймовірно, для дихання під водою. Різці збільшені. Довжина тіла до 3 м, висота в холці до 70 см. Еоцен. 37 - 35 млн.р.т. Наприкінці Палеогену вони дали початок палеомастодонтам (за https://en. wikipedia.org/wiki/Moeritherium).
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Палеомастодонти. Нащадки мерітеріумів. З'явились 35-27 млн.р.т. Мешкали в Африці в Еоцені - Олігоцені.
(за https://upload.wikimedia.org/wikipedia/
commons/thumb/9/91/Paleomastodon.jpg/

220px-Paleomastodon.jpg).



Примітивні примати плезіадапіси. Bloch J.I. і Boyer D.M. (2002) описали скелет Палеоценового плезіадапіса Carpolestes simpsoni. Філогенетичний аналіз показав, що дана група є предковою для еуприматів (Euprimates) (за Bloch & Boyer, 2002).
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Гіпотетичне філогенетичне древо приматів
(за Bloch & Boyer, 2002).
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А - знайдені фрагменти скелета; В, С - реконструкція скелета і зовнішнього вигляду плезіадапіса Carpolestes simpsoni. 1 бар = 5 см

(за Bloch & Boyer, 2002).


Подальші дослідження підтвердили, що плезіадапіси відносяться до групи еуприматів (Euprimates) і показали, що дивергенція приматів від інших ліній відбулась приблизно 65 млн.р.т. на кордоні Крейда-Палеоген на території Північної Америки, а відділення від цієї гілки еуприматоформ – мало місце в ранньому Палеоцені на території Азії або Північної Америки. Справжні еупримати з'явились лише в пізньому Палеоцені. При цьому точне географічне походження справжніх еуприматів – досі ще не встановлено (Азія, Африка чи Північна Америка) (за Bloch et al., 2007).
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Дендрограма філогенії приматів. Де: Strepsirrhini - підряд Мокроносі примати (лемури, лорі і ін.); Haplorhini - підряд Сухоносі примати (Platyrrhini - Широконосі мавпи Нового Світу; Catarrhini - Вузьконосі мавпи Старого Світу та ін) (за Williams et al., 2010).
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