Лекція 16

Тема: Палеоекологія Неогенового періода (23,03 – 2,588 млн.р.т.) (2 частина)
Наземні фауни
Обмін фаунами між Америками. Ранній – пізній Міоцен. Leigh E.G. з колегами (2014) досліджували питання історичної біогеографії Панамського перешийка. Приблизно 65 млн.р.т. древні сумчасті і копитні Північної Америки, а також Неповнозубі неясного походження (Неповнозубі – це група плацентарних ссавців до якої серед сучасних ссавців відносяться броненосці, лінивці і мурахоїди) - проникли в Південну Америку і витіснили всіх місцевих нелітаючих ссавців. Однак, при цьому відсутні дані про існування в цю епоху наземного сухопутного моста між Америками і між Південною Америкою та Африкою. 
В інтервалі 42 - 30 млн.р.т. гризуни і примати Африки розселились по інших континентах. *NB! Колізія Афро-Аравійської та Євразійської плит почалась в пізньому Еоцені, а завершилась в Міоцені, приблизно 14 млн.р.т. Приблизно 12 млн.р.т. почав звужуватися морський шлях між Америками. Починаючи з 10 млн.р.т. наземний міст був майже повним, що дозволило обмін фаунами ссавців між континентами. Південно-Американські ссавці розвивались в ізоляції до епохи 10 млн.р.т., коли з Північної Америки проникли в Південну Америку більш конкурентно-здатні Євро-Азійські ссавці. Після формування перешийка - Північно-Американські хижаки витіснили сумчастих хижаків в Південній Америці. Хоча види мігрували в обох напрямках, Північно-Американські ссавці поширились більш істотно, значно диверсифікували і витіснили Південно-Американських мешканців відкритих просторів, які опинились беззахисними перед більш ефективними хижаками. Мігранти з Південної Америки до Північної Америки виявились менш успішними. Тільки Південно-Американські птахи, кажани і дрібні ссавці дощових лісів вижили після інвазії в Північну Америку. Дослідження, проведене Carrillo J.D. з колегами (2014), також показало, що обмін біотою між Америками почався в пізньому Міоцені, приблизно 10 - 7 млн.р.т. Найбільш ранні організми-мігранти були зареєстровані в помірному регіоні Південної Америки. Починаючи з епохи 5 млн.р.т. кількість мігрантів різко зросла (за Carrillo et al., 2014). Формування перешийка завершилось приблизно 3 млн.р.т.
Приблизно 7 млн.р.т. в Карибському морі (але не в Тихому океані) почала зростати температура води, солоність, вміст седиментного вуглецю. Приблизно 4 млн.р.т. морський шлях звузився до того, що припинились Карибські апвелінги. Приблизно 2 млн.р.т. апвелінги збереглись тільки уздовж узбережжя Венесуели. Це призвело до різкого зменшення кількості Карибського планктону, молюсків-фільтраторів і їх хижаків. Ці групи були заміщені коралами і кальцифікуючими водоростями. Закриття морського шляху призвело до зникнення коралових рифів в східній частині Тихого океану. Сучасні екосистеми східної частині Тихого океану представлені нечисленними дрібними кораловими рифами і планктоном, тоді як Карибські екосистеми базуються на великих коралових рифах і різноманітній придонній біоті (за Leigh et al., 2014).
Комахи
Багаторазова поява груп ґрунтових тарганів у відповідь на зміни клімату. Паралельна еволюція - це незалежна поява подібних ознак у груп організмів, які мали спільного предка. Зміни клімату в Австралії за останні 20 млн. років створили умови для прояву феномена паралельної еволюції у таксонів, які мешкали в умовах скорочення територій з мезичними умовами проживання і які змушені були адаптуватися до більш посушливих біомів.
Lo N. з колегами (2016) досліджували філогенію і еволюцію австралійських ґрунтових і деревних тарганів. Грунтові таргани (підродина Geoscapheinae) мешкають в посушливих умовах (посушливі твердолисті біоми і чагарникові біоми), тоді як деревні таргани (підродина Panesthiinae) живуть у вологих дощових лісах і вологих склерофітних (жестколистних) біомах.
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	Представники підродини деревних (Panesthia australis) (а) і підродини ґрунтових (Geoscapheus dilatatus) (б) тарганів родини Blaberidae. Зверніть увагу на редуковані крила у Panesthia australis і на повну відсутність крил у Geoscapheus dilatatus (за Lo et al., 2016).




Авторами дослідження були проаналізовані мітохондріальні і ядерні геноми 142 видів для означених підродин тарганів. Отримані результати свідчать про те, що грунтові таргани не менше дев'яти разів незалежно з'являлися від деревних тарганів в ході подій паралельної еволюції. При цьому поява груп ґрунтових тарганів була пов'язана з подіями аридифікації, які мали місце на території східної Австралії в Міоцені і Пліоцені. Отримані авторами роботи результати - яскравий приклад паралельної еволюції видів, спровокованої кліматичними змінами (за Lo et al., 2016).

Амфібії
В ранньому Пліоцені з`явилися одностатеві саламандри. Партеногененез - це спосіб розмноження організмів, при якому зародок розвивається з незаплідненої яйцеклітини, яка, або здатна до самоподвоєння кількості хромосом (ендополіплоїдія), або кількість хромосом подвоюється після злиття двох гаплоїдних зародкових клітин. В природі партеногенез з'являється в несприятливих умовах при нестачі партнерів для спаровування, що дозволяє врятувати популяцію від вимирання. Крім того, при колонізації важкодоступних територій (наприклад, високогірних і т.п.) - партеногенетичні види мають перевагу.
Сьогодні в природі знайдені види саламандр-амбістом, які розмножуються безстатевим шляхом і живуть в більш посушливих умовах, ніж їх двостатеві родичі. Bi K. і Bogart J.P. (2010) перевірили філогенетичні відносини цих саламандр за допомогою молекулярних методів і показали, що одностатеві саламандри-амбістоми походять від однієї предкової лінії, яка з`явилася в ранньому Пліоцені, приблизно 5 млн.р.т. (за Bi & Bogart, 2010).
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	Ambystoma barbouri (ілюстрація з сайту https://en.wikipedia.org/wiki/Streamside_salamander). 
Ambystoma barbouri були предковим видом від якого з`явилися сучасні одностатеві саламандри-амбістоми штату Кентуккі в Пліоцені 5 млн.р.т.

(за Bi & Bogart, 2010).




*NB! У природі існує близько 80 видів хребетних (амфібій, рептилій і риб), у яких партеногенез носить облігатний (обов'язковий) характер. Всі представники таких видів - однієї статі. В ході еволюції спочатку у цих видів було дві статі, але на певному етапі їх існування - представники другої статі виявилися втраченими.

Рептилії

Зміна фаун крокодилів Амазонки в Південній Америці в Неогені. Початок трансконтинентального дренування Амазонки, пов'язаний з подальшим підняттям Анд, датується 10,5 млн.р.т. Ця подія стала основою для змін в структурі неотропічних екосистем Південної Америки. При цьому прото-Амазонська біота стала основою Амазонської біоти.

Так, Salas-Gismondi R. з колегами (2015) описали середньо-Міоценові депозити прото-Амазонської біоти Перу. Зокрема – сім видів крокодилів. При цьому, крім раніше вже відомих великорозмірних видів Purussaurus і Mourasuchus, вся решта знайдених крокодилів належала до невідомих раніше таксонів, включаючи базовий для кайманів вид Gnatusuchus pebasensis. Ця прото-Амазонська фауна сформувалась в дісоксигенних умовах боліт Pebas Mega-Wetland System і прийшла в занепад після початку трансконтинентального дренування Амазонки. Початок дренування Амазонки сприяв диверсифікації крокодилів і більш сучасних груп – кайманів (генералістів за типом харчування). В Неогені почався спалах біорізноманіття в Амазонських екосистемах (за Salas-Gismondi et al., 2015).

Розселення Гримучих (або Ямкоголових) змій з Євразії в Америку. Космополітна родина Гадюкових (Viperidae) включає 329 видів отруйних змій. При цьому 70% всіх видів гадюкових відноситься до підродини Ямкоголових або Гримучих змій (Crotalinae). Ямкові органи на морді забезпечують зміям цієї групи сприйняття теплового інфрачервоного випромінювання від тіла потенційної жертви. Вважають, що саме поява даного сенсорного органу стала тією ключовою інновацією, яка забезпечила ямкоголовим зміям успішну диверсифікацію. Більш того, серед Гадюкових тільки підродина ямкоголових змій виявилась здатною колонізувати Новий Світ.

Молекулярно-біологічне дослідження, проведене Alencar L.R. з колегами (2016), показало, що диверсифікація родини Гадюкових почалася в пізньому Палеоцені – середньому Еоцені і що основні підродини гадюкових – Гадюкові (Viperinae), Ямкоголові (Crotalinae) та Бірманські гадюки (Azemiopinae) - з'явилися в Еоцені, а інвазія ямкоголових змій до Нового Світу відбулася на кордоні Олігоцен - Міоцен. Автори роботи вважають, що успішну радіацію ямкоголових змій не можна пояснити тільки появою ямкових органів: між появою інфрачервоного теплового бачення і початком вибухової диверсифікації ямкоголових змій мав місце значний лаг-період. Alencar L.R. з колегами (2016) вважають, що кліматичні і геологічні зміни на території Азії, а також інвазія в Новий Світ - є важливими додатковими причинами високої швидкості диверсифікації ямкоголових змій на ранніх етапах їх еволюції (за Alencar et al., 2016).
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Гадюкові почали диверсифікувати в пізньому Палеоцені - середньому Еоцені (на схемі вказані три підродини гадюкових: Viperinae, Crotalinae, Azemiopinae). Гримучі або Ямкоголові змії (Crotalinae) з'явилися до початку Міоцену і швидко колонізували Новий Світ. Аналіз Південно-Американських клад свідчить про більш ранню міграцію гримучих змій на територію даного континенту, ніж слід очікувати, спираючись на загальновизнані терміни формування Панамського перешийка (за Alencar et al., 2016).
*NB! Колізія Індії з Азією і колізія Азії з Австралією - були ключовими геологічними подіями Кайнозою. Ці події мали драматичний ефект на клімат, топографію і рослинність даних регіонів: в інтервалі Еоцен - Олігоцен в південно-східній Азії клімат став більш вологим, аридні регіони змістилися на північний захід Китаю, а на території південно-східної Азії і на сході Китаю почалася експансія лісів. Саме поширення лісів сприяло поширенню і диверсифікації предкової групи ямкоголових змій на даній території. NB! Більшість ямкоголових змій Старого Світу живе в лісах - древніх базових екосистемах для даної групи змій. У пізньому Олігоцені - ранньому Міоцені ямкоголові змії колонізували території Нового Світу. При цьому успіх розселення ямкоголових змій був забезпечений вологим кліматом і поширенням лісів в дані епохи на території Східної Азії. В свою чергу, розселення в Новий Світ також сприяло сплеску диверсифікації в групі ямкоголових змій (за Alencar et al., 2016).
Птахи
В Неогені в Південній Америці і в Австралії відбувався розквіт гігантських хижих бігаючих птахів. Крім того, в Неогені жили найбільші з відомих на сьогоднішній день літаючих птахів. Це пелагорніси (з розмахом крил 6 м) і аргентавіси (з розмахом крил 8 м).
У пелагорнісів на верхній і нижній щелепі з'явились кісткові вирости, зовні схожі на зуби. Однак, справжні зуби формуються по-іншому і мають складну внутрішню структуру. Тому, пелагорніси відносяться до групи псевдозубих птахів. Чому, якщо виникла необхідність в зубному апараті, не сформувались справжні зуби? Псевдозубих птахів наводять як класичний приклад для ілюстрації закону незворотності еволюції Долло.

________________________________________________________________________________
*Ще в 1893 році бельгійський палеонтолог Луїс Долло (Louis Dollo) сформулював закон незворотності еволюції, суть якого полягає в тому, що одного разу зниклий орган чи ознака не може знову з'явитись в майбутньому у нащадків цього організму.

Яскравим прикладом цього закону можна вважати еволюцію птахів. Їх предки мали на щелепах справжні зуби. Але потім ці зуби зникли і коли, через майже 50 мільйонів років деяким птахам вони знову знадобились, виявилось, що їм "простіше" виростити дуже схожі на зуби виступи прямо з кісток дзьоба, ніж відновлювати втрачене. Так з'явились псевдозубі птахі. Проведені дослідження показали, що у птахів гени, які відповідають за формування зубів, нікуди не поділись, а зникли лише білки-регулятори, які викликали їх ріст. Нещодавно вчені провели цікавий експеримент - в лабораторних умовах вони зуміли отримати ембріони зубастих курчат. Але в реальних умовах справжні зуби у птахів не відродились.
________________________________________________________________________________
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Розміри аргентавіса величного у порівнянні з людиною (за https://uk.wikipedia. org/wiki/Argentavis).
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Pelagornis chilensis - птахи з розмахом крил до 5,2 метра, мешкали на території сучасного Чилі 5-10 млн.р.т., в Міоцені (за http://apxeo.info/wp-content/uploads).
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	Титаніс (Titanis). Висота 2,5 м, вага 150 кг. Швидкість бігу 65 км/год. Пліоцен - ранній Плейстоцен. Північна Америка.
Титаніси – це нащадки хижих нелітаючих Південно-Американських птахів (жахливих птахів-фороракусів). Їх предки успішно мігрували в Північну Америку 3 млн.р.т. і вимерли там 2 млн.р.т.
(за https://en.wikipedia.org/wiki/Titanis).




Ссавці

Сумчасті ссавці. В Австралії – відбувався розквіт сумчастих ссавців, оскільки з невідомих причин в Палеогені-Неогені в Австралії були відсутні плацентарні ссавці. Згідно одних досліджень – приблизно 55 млн.р.т. на території Австралії усі плацентарні ссавці вимерли. За іншими даними - в Австралії просто не було плацентарних ссавців в Палеогені-Неогені через просторову ізоляцію Австралії від інших континентів.
*NB: У відкладеннях Палеогену на території Австралії на сьогоднішній день знайдені фосилії лише двох видів плацентарних ссавців: тінгамари (копитні) і кажанів.
________________________________________________________________________________
*NB! Тінгамара (Tingamarra) - вимерлий рід примітивних плацентарних ссавців, відомий тільки по одному виду, T. porterorum. Імовірно даний рід відносився до ряду кондилартр. Тінгамари мешкали 55 млн.р.т. в Австралії. Викопні рештки виявлені в Мургоні, відомому місці виявлення викопних останків, в штаті Квінсленд. Довжина тіла тінгамари становила близько 20 см. Тварина харчувалася комахами, листям і плодами. Тінгамари - це єдині відомі плацентарні ссавці, які жили в Австралії до проникнення туди мігрантів з Євразії в історичну епоху (поряд з кажанами тієї ж епохи, чиї останки також виявлені в Мургоне). Решта плацентарних ссавців з'явилися на території Австралії не раніше 8 млн.р.т. (за https://ru.wikipedia.org/wiki/).
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Тінгамара (Tingamarra) (за http://crazy-zoologist.livejournal.com/513253.html).

________________________________________________________________________________
*NB: За результатами аналізу ретротранспозонів – сучасні австралійські сумчасті мають Південно-Американських предків. Приблизно 65 - 61 млн.р.т. Південно-Американські сумчасті через Антарктиду переселились до Австралії.
*NB! На підставі результатів палеонтологічних і молекулярно-біологічних досліджень було встановлено, що сумчасті ссавці з'явилися в Китаї в Юрському періоді приблизно 193 - 186 млн.р.т. під час початку розколу Пангеї II. Потім вони заселили Північну Америку. А на початку Крейдяного періоду - проникли і в Південну Америку. З Південної Америки сумчасті ссавці потрапили в Антарктиду (на території якої наприкінці Крейдяного періоду клімат був дуже теплим), а з Антарктиди - в Австралію. Так, в Палеогені, 50 млн.р.т. сумчасті ссавці вже заселили Австралію. Оскільки в кінці Юрського - на початку Крейдяного періоду через розкол Пангеї II зникли сухопутні мости між Африкою, Індією та іншими континентами, то це призвело до того, що на територію цих материків сумчасті ссавці не потрапили. Сухопутний міст між Північною і Південною Америками розірвався в кінці ранньої Крейди. Сухопутний міст між Південною Америкою і Антарктидою розірвався 35 млн.р.т., а між Антарктидою та Австралією - 34 млн.р.т.

*NB! Вважають, що плацентарні ссавці не потрапили до Австралії саме через ізолювання цього континенту від інших материків.
В Неогеновому періоді в Австралії з'явились справжні кенгуру. Предками справжніх кенгуру були протокенгуру - намбуру (Nambaroo gillespieae), що мешкали в лісах Австралії в Олігоцені Палеогенового періода, 25 млн.р.т. Це були хижі квадрупедальні тварини розміром з собаку. Справжні кенгуру з'явились в Австралії в Міоцені Неогенового періоду, 15-10 млн.р.т. Вони перейшли від квадрупедалізма до біпедалізма, оскільки через прогресуючі посухи Австралійські ліси змінились на біоми відкритих просторів. Крім того, справжні кенгуру перейшли від хижацтва до харчування рослинною їжею і, з часом, значно збільшились в розмірах. Похолодання, прогресуючі посухи, зміна типу рослинних угруповань - все це призвело і до зміни фауністичних співтовариств Австралії.
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Австралійський кенгуру - представник сумчастих ссавців (Marsupials). Пліоцен - сьогодні (за https://en.wikipedia.org/wiki/Marsupial).
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Череп протокенгуру-убивці - представника вимерлого роду сумчастих, предкового для кенгурових. На відміну від кенгуру - це були квадрупедальні хижі тварини. Австралія. Пізній Олігоцен - ранній Міоцен (за http://rewilding-ru.livejournal.com/35174.html?page=1).
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Палорхест (Palorchestes) або сумчастий тапір. Довжина тіла 2,5 м. Австралія.
Пізній Міоцен - Плейстоцен.
(за https://en.wikipedia.org/wiki/Palorchestes).
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Тілаколео (Thylacoleo) - вимерлий хижий сумчастий ссавець Австралії (сумчастий лев). Довжина тіла 1,1 м. Вага 100 кг.
Пізній Пліоцен - пізній Плейстоцен.

(за https://en.wikipedia.org/wiki/Thylacoleo).


Плацентарні ссавці

Поява біпедалізму в умовах вологих лісів у гризунів групи тушканчиків. Поява гіпсодонтії у тушканчиків в пізньому Міоцені. Тривалий час вважали, що біпедалізм у ссавців з'явився у відповідь на появу аридних відкритих просторів. Wu S. з колегами (2014) протестували, чи співпаде час появи біпедалізму зі змінами умов навколишнього середовища, використовуючи молекулярні і палеонтологічні дані по суперродині гризунів Dipodoidea і статистичні методи для реконструкції палеокліматичних умов їх проживання. Отримані авторами дані свідчать про те, що після пізнього Міоцену аридифікація середовища селективно вплинула на форму зубів, але не на довжину ніг біпедальних гризунів (тушканчиків). Висота коронки щічних зубів збільшилась, починаючи з пізнього Міоцену, а ось співвідношення довжини задніх кінцівок до довжини тіла - не змінилось, хоча умови навколишнього середовища змінились від гумідних лісових до аридних з відкритими просторами. Тобто, аридно-біпедальна гіпотеза у випадку з тушканчиками виявилась не спроможною. Відсутність паралельних змін в дентальних і локомоторних параметрах організму у відповідь на аридифікацію середовища і поширення відкритих просторів - свідчить про те, що біпедалізм з'явився у відповідь на селективний тиск факторів інших, ніж ті, які викликали розвиток дентальної гіпсодонтії у гризунів групи тушканчиків. 
[image: image12.emf]
Тушканчик малий єгипетський (Jaculus jaculus) – представник родини тушканчикових (Dipodoidea) (за Cooper, 2011)

Автори роботи реконструювали умови життя ранніх тушканчиків, використовуючи дані фосилій флори і фауни. Отримані результати показали, що умови, в яких з'явився біпедалізм, - були лісовими. Таким чином, в результаті проведених досліджень було встановлено, що біпедалізм з'явився як адаптація до лісових умов проживання для здійснення вертикальних стрибків. При цьому збільшення швидкості пересування тварин стало побічним продуктом переходу до пересування за допомогою вертикальних стрибків. Пізніше, на відкритих просторах це дало перевагу біпедальним тваринам (за Wu et al., 2014).
Вимерлі гігантські острівні гризуни. Широко відомо т.зв. острівне правило, згідно з яким, розміри тіла тварин на острові і на континенті - досить суттєво різняться. На Канарських і Середземноморських островах в Міоцені - Голоцені сформувались палеофауни з гігантськими ендемічними гризунами в групі ссавців. Moncunill-Solé B. з колегами (2014) використовуючи математичні методи показали, що: а) на островах в умовах відсутності тиску хижаків - доступність ресурсів є ключовим фактором, який визначає розмір тварин; наприклад, це було показано для видів роду Canariomys: чим більшим за розмірами виявлявся острів – тим крупнішими були гризуни данного роду; проте на материку – представники данного роду гризунів були дрібними внаслідок тиску хижаків; б) на островах в присутності спеціалізованих хижаків (наприклад, птахів) - еволюція розмірів тіла була менш виражена; наприклад, на островах, подібних за площею, розміри гризунів роду Hypnomys за умови присутності хижаків, були меншими порівняно з островами без хижаків (за Moncunill-Solé et al., 2014).

У Неогені на острові Мінорка жили гігантські кролики (Nuralagus rex). Скам'янілі рештки, знайдені Quintanaa J. з колегами (2011) на території острова Мінорка (Середземне море), свідчать про те, що в Міоцені - Пліоцені на даному острові жили гігантські кролики, деякі екземпляри яких досягали 23 кг. Причина гігантизму - острівний ефект відсутності хижаків. Відсутність тиску хижаків не тільки призвела до збільшення маси тіла, але - і до втрати кроликами здатності стрибати: проведені дослідження показали, що довгий пружний хребет, властивий кроликам материка, у кроликів виду Nuralagus rex був замінений коротким, негнучким хребтом, який насилу дозволяв робити стрибок. Крім того, через відсутність хижаків - гігантські кролики втратили гостроту слуху та зору: у них відзначено зменшення розміру очниць і слухових органів. Зверніть увагу на непропорційно маленькі вуха у цих гігантів (за http://globalscience.ru/ article/read/19244/; Quintanaa et al., 2011).
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Порівняння розмірів сучасного європейського кролика (Oryctolagus cuniculus) і неогенового гігантського кролика (Nuralagus rex) з острова Мінорка (Іспанія) (за http://www.wired.com/ 2011/03/night-of-the-nuralagus-rex/; Quintanaa et al., 2011).
Предки гігантських кроликів-нуралагусів проникли на острів Мінорка приблизно 5,3 млн.р.т. під час Мессінської сольової кризи, коли через тектонічні процеси припинився зв'язок Середземного моря з Атлантичним океаном і море висохло, що дозволило наземним предкам нуралагусів проникнути на територію Мінорки. Подальше відновлення зв'язку Середземного моря з Атлантикою ізолювало острів від континенту, а відсутність континентальних хижаків сприяла збільшенню розмірів кроликів. Гігантські кролики-нуралагуси вимерли в середині Пліоцену. Припускають, що причиною їх вимирання стало те, що через об'єднання островів Менорка і Майорка на острів проник балеарський козел (Myotragus balearicus), який колонізував область харчування гігантського кролика (за https://ru.wikipedia.org/wiki/; https://en.wikipedia.org/wiki/ Nuralagus).

Поява верблюдів і їх адаптація до умов пустелі. Wu H. з колегами (2014) провели молекулярно-біологічне дослідження ДНК верблюдів і показали, що група з’явилась в Тортонську епоху (Tortonian Stage) Міоцену. Порівняльний геномний аналіз дозволив виявити у верблюдів комплекс ознак – адаптацій до умов пустелі: включаючи метаболізм води і жирів, стресову відповідь на нагрівання, посуху, інтенсивне ультрафіолетове опромінення і запиленість середовища. Крім того, транскриптомний аналіз бактріанових верблюдів виявив унікальну осморегуляцію, осмопротекцію і компенсаторні механізми для резервування води, підкріплені високим рівнем глюкози в крові. Автори роботи припустили, що ці фізіологічні механізми являють собою еволюційну адаптацію нирок до умов пустелі (за Wu et al., 2014). 
Жирафові ссавці. У Неогені з'явились древні жирафові (ще з відносно короткою шиєю) - палеотрагуси, еладотерії, самотерії, сиватеріїї та ін. NB! Предки жирафових мешкали в Азії, звідки вони розселились на інші континенти.
Крім того, у відкладеннях пізнього Міоцену - раннього Пліоцену знайдені скам'янілості і справжніх жирафів: з довгою шиєю і з довгими ногами, які вже мали змінене співвідношення довжини передніх і задніх кінцівок. Однак, поки що не знайдено перехідні форми між короткошиїми і коротконогими жирафовими і справжніми жирафами. Відсутність перехідних морфологічних форм дозволила ряду дослідників стверджувати, що морфологічні інновації справжніх жирафів з'явилися відразу як комплекс адаптивних ознак, а не формувалися поступово в ході еволюції (за Holdrege, 2005).

Анатомічні дослідження показали, що у жирафів, як і у інших ссавців, всього сім шийних хребців, а гігантські розміри їх шиї пов'язані зі збільшенням розміру самих хребців. Тоді як у мезозойських рептилій (наприклад, у плезіозаврів, у завроподних динозаврів, у деяких стегозаврів і т.н.) і у довгошиїх птахів - збільшення довжини шиї пов'язано зі збільшенням кількості шийних хребців. 
Причиною появи довгошиїх і довгоногих жирафових стала конкуренція за харчові ресурси - високий зріст дозволив справжнім жирафам обгризати високо розташовані листя і гілки. Аналіз фосилий свідчить про багаторазову конвергентну появу довгошиїх форм серед рослиноїдних наземних рептилій. Наприклад, у завроподних і незавроподних динозаврів (серед короткошиїх стегозаврів знайдені форми з довгою шиєю, появу яких пов'язують зі зміною характеру харчування тварин). І, що найважливіше, при зміні умов проживання і харчування - відбувається і зміна пропорцій тіла: групи з довгою шиєю дають початок короткошиїм групам. Наприклад, серед довгошиїх завроподних динозаврів виявлені групи з короткою шиєю (наприклад, дікреозаври), появу яких пов'язують з переходом до харчування низькорослою рослинністю.
	


Палеотрагус (Palaeotragus primaevus) - вимерлий рід примітивних представників родини жирафових. Висота 2 м в холці, шия подовжена, але - коротша, ніж у сучасних жирафів. З'явились в Африці 20 млн.р.т. (Міоцен). А 10 млн.р.т. розселились в Євразію. Вимерли в Пліоцені, 2,5 млн.р.т. (за http://dic.academic.ru/ pictures/wiki).
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Самотерії – вимерлий рід давніх ссавців родини жирафові. Висота в холці 2 м. Самотерії мали подовжену шию і подовжені кінцівки. При цьому задні ноги були довшими ніж передні ноги. Мешкали в саванах і в лісах в долинах річок. Міоцен. Західна Європа – Китай, Північна Америка (за https://ru.wikipedia.org/wiki/).



Диверсифікація Жуйних (Ruminantia) в Неогеновому періоді. Жуйні ссавці з'явилися в Палеогені, приблизно 49 млн.р.т. Однак, час максимальної диверсифікації групи припадає на Неогеновий період, приблизно 23 - 17 млн.р.т., оскільки саме в цю епоху через посухи замість лісів поширилися відкриті біоми з жорсткою рослинністю. А жуйні тварини здатні використовувати набагато більше різних рослин в якості джерел кормів, ніж нежуйні, завдяки максимальному серед хребетних розвитку симбіотичного травлення: шлунок жуйних тварин має чотири відділи - рубець, сітку, книжку, сичуг (у Оленькових відсутня книжка), при цьому в рубці мешкають симбіотичні бактерії та найпростіші, які розщеплюють рослинну клітковину (целюлозу) та інші компоненти рослинної їжі. Крім того, жуйні можуть перетравлювати частину цих симбіонтів для отримання повноцінного білка.
*NB! Здатність до ферментації рослинної їжі симбіотичними організмами в передній частині травної кишки (т.т. здатність до т.зв. Foregut fermentation - шлункового травлення) з'являлася багаторазово у різних ліній ссавців, а також - у птахів гоацинів. Серед ссавців ферментація рослинної їжі в передній частині кишки (шлункове травлення) відбувається у жуйних і псевдожуйних тварин, а також у деяких гризунів і у деяких сумчастих ссавців. Такий тип травлення сформувався також у деяких мавп (сіруватий лангур, мартишкові) і у лінивців (Неповнозубі).
*NB! Не всі жуйні тварини відносяться до підряду Жуйні (Ruminantia). Мозоленогі (Tylopoda) і Бегемотові (Hippopotamidae) класифікуються як псевдожуйні. Шлункове травлення - це яскравий приклад конвергентної появи складного фізіологічного процесу і складних морфологічних структур в травній системі у неблизькоспоріднених тварин. *NB! Ряд інших великих рослиноїдних пасовищних тварин, таких як коні і кенгуру, здійснюють ферментацію грубої рослинної їжі за допомогою симбіотичних мікроорганізмів у товстому кишечнику (т.зв. Нindgut fermentation - бродіння в товстому кишечнику) як пристосування для виживання в умовах великої кількості низькокалорійної їжі https://en.wikipedia. org/wiki/Ruminantia(за ).

Еволюція отрути ледачого лорі (ряд Примати, родина Лорієві) в Міоцені. Тільки сім груп ссавців є отруйними, включаючи ледачого лорі (Nycticebus spp.). Nekaris K.A. з колегами (2013) проаналізували літературні дані і знайшли, що білок у складі отрути лорі схожий за структурою на білок Fel-d1, більш широко відомий як котячий алерген. Яд активується при комбінуванні масел з брахіальної залози зі слиною і може привести до смерті дрібного ссавця і викликати анафілактичний шок і смерть у людини.

	[image: image16.emf]
Брахіальна залоза на руці ледачого лорі – джерело отруйних виділень (за Nekaris et al., 2013).
	[image: image17.emf]
Ледачий лорі в позі самозахисту - передні кінцівки підняті над головою для комбінації слини з виділеннями брахіальних залоз. На малюнку представлено три види лорі: N. menagensis, N. javanicus і N. coucang (за Nekaris et al., 2013).
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	Ілюстрація, що демонструє можливу мімікрію ледачого лорі під очкасту кобру. Де: 1 - яванський ледачий лорі; 2 - очкаста кобра (вид ззаду); 3 - очкаста кобра (вид спереду); 4 - бенгальський ледачий лорі (за Nekaris et al., 2013).



Автори роботи проаналізували різні гіпотези походження і функцій отрути у ледачого лорі. Одна з гіпотез полягає в тому, що рухи лорі схожі на зміїні + при стресі тварина видає змієподібні агресивні звуки + має довгі темні смуги на спині + наявність отрути (сама по собі). Набір цих характеристик дозволив авторам роботи припустити, що отрута могла з'явитись в ході формування мімікрії у ледачого лорі під кобру (Naja sp.). В Міоцені і ледачі лорі, і кобри мігрували через південний схід Азії. Еволюція отрути, очевидно, стала адаптивною стратегією, що захищає ледачого лорі від хижаків (т.зв. мюллерівська мімікрія під очкасту кобру) (за Nekaris et al., 2013).

Морські ссавці

Радіація сучасних китоподібних була запущена реструктуризацієй океанів в пізньому Міоцені - в ранньому Пліоцені. Steeman M.E. c колегами (2009) показали, що інтенсивна радіація сучасних китоподібних відбулась не на початку їх еволюційної історії: зростання швидкості диверсифікації китоподібних мало місце в епохи реструктуризації океанів. Зокрема, на динаміку радіації сучасних китоподібних істотний вплив мало закриття найважливіших морських шляхів в Міоцені-Пліоцені (за Steeman et al., 2009).

Незалежна адаптація до умов життя в річці дозволила вижити давнім лініям китоподібних. Еоцен-Міоцен. Сучасні річкові дельфіни асоціюються з шістьма різними великими річковими системами на трьох субконтинентах.
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Китайський річковий дельфін (за https://ru.wikipedia.org/wiki/).


	*NB! Надродина річкових дельфінів (Platanistoidea) включає чотири родини: Гангські дельфіни (Platanistidae); Амазонські дельфіни (Iniidae); Ла-Платські дельфіни (Pontoporiidae) (єдина родина, яка живе і в річках, і в океані; Ла-Платські дельфіни водяться в прибережних водах східного узбережжя Південної Америки; Китайські річкові дельфіни (Lipotidae) (за https://ru.wikipedia.org/wiki/).
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Географічне поширення сучасних річкових дельфінів в річках Південної Америки, Індії та Китаю (за Hamilton et al., 2001).

Протягом багатьох років річкових дельфінів об'єднували в окремий таксон, грунтуючись на їх зовнішній схожості. Проте нещодавно саме морфологи поставили під сумнів  монофілетичність означеної групи. Cassens I. з колегами (2000) використовуючи філогенетичний аналіз нуклеотидних послідовностей мітохондріальних і ядерних генів, показали, що сучасні річкові дельфіни не є монофілетичною групою і припустили, що сучасні річкові дельфіни є реліктовими видами, чия адаптація до річкових умов проживання гарантувала їх виживання в умовах зміни навколишнього середовища в морських екосистемах або в умовах появи Delphinidae (за Cassens et al., 2000).

Молекулярні дослідження і їх калібрування на підставі знайдених фосилій, дозволили Hamilton H. з колегами (2001) зробити висновок про те, що річкові дельфіни, які мешкають на різних континентах - це нащадки трьох стародавніх ліній морських дельфінів, які оселилися в мілководних епіконтинентальних морях (на затоплених територіях річкових басейнів Амазонки, Парани, Янцзи і Гангу), що з'явилися в результаті середньо-Міоценової глобальної трансгресії моря. Подальша регресія моря, яка мала місце в пізньому Міоцені – Пліоцені, призвела до поступової адаптації даної групи дельфінів до життя в прісних водоймах. В цей час у їх морських родичів - почалася радіація групи Delphinoidea (за Hamilton et al., 2001).
Масові викидання морських ссавців на узбережжя через цвітіння токсичних водоростей. Пізній Міоцен. Масові викидання морських ссавців на берег відбуваються мільйони років. Крім впливу людини, масові викидання на берег пов'язані зі стадною поведінкою, великомасштабними океанографічними фронтами і з цвітінням отруйних водоростей. Оскільки водоростеві токсини порушують роботу органів морських ссавців, то саме гіперрозмноження цих водоростей і є найбільш частою причиною викидання морських ссавців на берег. Pyenson N.D. з колегами (2014) описали надзвичайно щільне накопичення фосилій морських хребетних, що датуються пізнім Міоценом в відкладеннях Чилі (Atacama Region): виявлено понад 40 скелетів китів-полосатиків, кашалотів, тюленів, водних лінивців, моржів і хижих кісткових риб. Накопичення скелетів морських ссавців виявлено в чотирьох різних геогоризонтах, що свідчить про певний механізм появи цих фосилій. Тафономічний аналіз фосилій свідчить про швидку смерть цих тварин в морі. Сьогодні таке різно-видове акумулювання викинувшихся на берег тварин пов'язано з цвітінням водоростей (за Pyenson et al., 2014).
Поява серед ластоногих нової групи - справжніх тюленів. Наприкінці Палеогену - на початку Неогену від різних родин наземних хижаків з'явились ластоногі: а) ще в Палеогені з'явились вухаті тюлені і моржі від ведмежих; б) а в Неогені - з'явились справжні тюлені від куницевих. У цих вторинно-водних ссавців кінцівки перетворились на ласти. 

Еволюція розмірів тіла ссавців Північної Америки в Кайнозої. Екологічне правило Бергмана. Екологічне правило Коупа. Lovegrove B.G. і Movie M.O. (2013) представили модель, яка показує зв’язок розмірів тіла Неоарктичних ссавців Північної Америки зі змінами клімату. Після епохи ранньо-Еоценового кліматичного оптимуму – ліси відступили і дали шлях для формування відкритих лісостепових і саванних ландшафтів, які в подальшому замістились на трав’янисті екосистеми. Багато травоїдних тварин, які радиювали в цих нових ландшафтних умовах, перейшли від обгризання листя з дерев до общипування трави, що корелювало з формуванням копит і з ростом розмірів тіла, пов’язаних з енергетичними обмеженнями перетравлення целюлози. Хижаки також збільшились в розмірах і стали пальцеходячими, що підвищило ефективність бігу. З появою крупних і швидких хижаків – стопоходячі ссавці не почали збільшуватись в розмірах і багато з них залишались дрібніше 1 кг до середини Кайнозою. Автори роботи не знайшли підтвердження ні правилу Коупа, ні правилу Бергмана для стопоходячих ссавців. Деякі адаптовані до холода стопоходячі ссавці (такі, як ведмеді та мармоти) показали різке збільшення розмірів тіла після Міоценового кліматичного оптимуму, що може частково бути пояснено правилом Бергмана (за Lovegrove & Mowoe, 2013).

*NB! Правило Бергмана: серед видів, які відносяться до одного роду, в умовах холодного клімату зустрічаються більш крупнорозмірні види порівняно з видами, що мешкають в умовах з більш теплим кліматом. Правило Коупа: в ході еволюції груп має місце загальний тренд на збільшення розмірів організмів.
Розквіт шаблезубих хижаків. Неоген - це час розквіту шаблезубих хижаків, у яких довжина верхніх ікл досягала 15-20 см. Шаблезубість виникала неодноразово у різних груп хижаків. Шаблезубі коти (Machairodontinae) – вимерла підродина Котячих. Шаблезубими котами іноді помилково називають деякі види Німравід і Барбурофелід, хоча, вони не належать до родини Котячих. Шаблезубі тварини зустрічалися і в інших рядах, наприклад, у Креодонтів (махероіди) і у Сумчастих (сумчастий шаблезубий тигр).

Шаблезубі коти з'явилися в ранньому - середньому Міоцені в Африці. Результати аналізу ДНК, опубліковані в 2005 році, показали, що підродина Шаблезубих котів (Machairodontinae) виділилася від ранніх предків сучасних котів і не пов'язана з будь-якими сучасними представниками котячих. Шаблезубі і конічнозубі коти конкурували один з одним за харчові ресурси, поки перші не вимерли. *NB! У всіх сучасних котів є верхні ікла більш-менш конічної форми (за https://ru.wikipedia.org/wiki/).
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Гомотерій (Homotherium serum) – представник шаблезубих котів (за https://ru. wikipedia.org/wiki/).
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Череп смілодона – представника шаблезубих котів. Довжина шаблеподібних ікл
до 28 см (за https://ru.wikipedia.org/wiki/).



Таксони, конвергентні шаблезубим котам. Довгі шаблевидні ікла є адаптацією організмів до умов полювання на здобич. Такі ікла багаторазово і незалежно з'являлися в різних лініях тетрапод. Вперше шаблевидні ікла з'явилися ще у предкової для ссавців групи - у звіроящерів терапсид. Наприклад, в родині Горгонопсів у представників роду Іностранцевія були довгі ікла. Правда, їх ікла в перерізі були округлими, а не сплощені, як у Шаблезубих котів. Потім, такими ж довгими іклами обзавелися сумчасті ссавці Тілакосміли, які жили в Південній Америці. Тілакосміли вимерли незабаром після формування сухопутного моста між Америками - вважають, що вони не витримали конкуренції з боку Котячих, які прийшли з Північної Америки. Великі ікла також мали махероїди - представники Креодонтів. У Німравід - також були довгі ікла. Німравіди походять від спільного зі справжніми Котячими предка в середньому Еоцені, приблизно 50 млн.р.т., але - відносяться до іншого підряду. У ранньому Міоцені в Африці з'явилися Барубурофеліди - ще одна вимерла родина Котячих хижаків з шаблевидними іклами (за https://ru.wikipedia.org/wiki/).
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Можливий зовнішній вигляд махероїда (Machaeroides). Махероїди - це рід шаблезубих Креодонтів (ряд Креодонти, клас Ссавці), що жили в Еоцені Палеогенового періоду. Ряди Креодонтів і Хижих - мали спільного предка (за https://ru.wikipedia.org/wiki/).

	


	Череп німравіди (Hoplophoneus mentalis) - шаблезубого хижака. Німравіди - не родичі шаблезубих котів! З'явились в Еоцені, 37 млн.р.т. в Північній Америці. Потім розселились в Азії і Європі. Вимерли в Міоцені 9 млнл.р.т. (за https://ru.wiki2. org/wikipedia/).
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Сумчастий шаблезубий тигр або тілакосміл (Thȳlacosmīlus). Міоцен. Південна Америка. Не є родичем тигрів! Крім шаблезубих ікл - мали довгі лопаті на нижній щелепі. Вимерли в Пліоцені не витримавши конкуренції з першими шаблезубими котами (смілодонами), які мігрували з Північної Америки (за https://ru.wikipedia.org/wiki/).
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Вимерлі шаблезубі форми хижих ссавців - приклад паралельної (або конвергентної!) еволюції. Зліва - південно-американські шаблезубі тигри, праворуч - австралійський сумчастий вовк (за http://catss.at.ua/26.jpg).


Великий обмін біотою між Америками. Приблизно 10 - 7 млн.р.т. через Панамський перешийок почався обмін біотой між Північною і Південною Америками. NB! Повне завершення формування Панамського перешийка датується приблизно 3 млн.р.т. При цьому: Північно-Американські копитні (верблюдові, тапіри, олені, коні), хижаки (шаблезубі коти, псові, ведмежі та ін.), гризуни та ін. - розселились в Південній Америці і їх розселення було успішним. Більше того, це розселення призвело до пригнічення і витіснення місцевих видів.
З Південної Америки до Північної Америки переселились: жахливі птиці, гліптодонти, капібарі, макраухенії, токсодонти (всі ці та ряд інших груп надалі вимерли, не витримавши конкуренції з місцевими видами); опосуми, броненосці, дикобрази, лінивці (міграція цих видів виявилася досить успішною і вони прижились на новому континенті).
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	Гліптодонт (Glyptodon) – представник вимерлих ссавців родини гліптодонтів. Довжина тіла 3 м. Південна Америка. Пліоцен - пізній Плейстоцен. Успішно мігрували в Північну Америку.
(за https://en.wikipedia.org/wiki/Glyptodon).
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Токсодон (Toxodon platensis) – Південно-Американські копитні. Вижили після біоінвазії Північно-Американських видів. Довжина тіла 2,7 м, висота 1,5 м, вага 1500 кг. Пліоцен - Плейстоцен (за https://en.wikipedia. org/wiki/Toxodon).
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Макраухенії (Macrauchenia) - Південно-Американські копитні. Неоген - Антропоген. Вижили після біоінавазії Північно-Американських видів. 7,0 - 0,01 млн.р.т. (за https://en.wikipedia.org/ wiki/Macrauchenia).
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	Еремотерій (Eremotherium eomigrans) - представник вимерлої родини мегатерій (гігантських лінивців). Еремотерії -  одна з небагатьох груп Південно-Американських тварин, що успішно розселились в Північну Америку 2,2 млн.р.т. Довжина тіла 6 м, висота в холці 5,2 м, вага 5 тонн (за http://en.academic.ru/pictures/ enwiki/69/Eremotherium.jpg).



Антропогенез
Приблизно 20 - 15 млн.р.т. з'явились дріопітеки - це були спільні предки для підродини гомінін (горили + шимпанзе + люди).

NB: Родина Гомініди складається з двох підродин: 1) підродина Понгіни (орангутанги); 2) підродина Гомінін (горили, шимпанзе, люди).

Приблизно 7 - 6 млн.р.т. в Африці жили сахелантропи - спільні предки людини і шимпанзе. Цей висновок підтверджується порівнянням викопних решток і даними молекулярного годинника про час розходження ліній людей і шимпанзе. 
6 млн.р.т. - жили ороріни - перші вірогідні предки людей. Вони вийшли з лісів у савани (оскільки через засухи площі екваторіальних дощових лісів сильно скоротились). І у них вперше з'явилось двоноге ходіння (біпедалізм) - як адаптація до умов життя на відкритих просторах. NB: палеонтологічні дослідження показали, що біпедалізм неодноразово з'являвся в різних лініях давніх людей, які перейшли до життя на відкритих просторах.
	[image: image32.jpg]



Дріопітеки (реконструкція). Міоцен. 20 - 15 млн.р.т. Східна Африка. До цього роду входить загальний предок горил, шимпанзе і людей. Гібонові і орангутанги відділились раніше (за http://collection.edu.yar.ru/dlrstore/).
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Сахелантроп (Sahelanthropus tchadensis), 6-7 млн.р.т. Це - загальний предок людини і шимпанзе (за http://pandia.ru/ text/78/049/images/ image002_211.jpg).


4,2 млн.р.т. в Африці з'явились австралопітеки. Вони вимерли близько 1 млн.р.т. Слід підкреслити, що всі відомі останки австралопітеків приурочені до системи Великих африканських грабенів - великої рифтової системи з високим природним фоном радіації.
2,7 млн.р.т - з'явились парантропи - масивні австралопітеки з мощними зубами і щелепами.

2,6 млн.р.т. - австралопітеки почали виготовляти примітивні знаряддя праці (з'явилась примітивна Олдувайська культура обробки каменя).
         2,4 млн.р.т. австралопітеки дали початок людині вмілій, Homo habilis.
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Череп ардіпітека (Ardipithecus ramidus). Ранній Пліоцен. 5,8 - 4,4 млн.р.т. Предок австралопітеків (за https://en.wikipedia.org/wiki/Ardipithecus).
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Австралопітек. 4 млн.р.т., предок парантропів і людей.
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Котрольні питання:

1. Розташування континентів в Неогеновому періоді. Екологічні наслідки закриття основних   

    океанічних шляхів в Неогені.

2. Загальна характеристика клімату в Неогеновому періоді.

3. Аридифікація Африки.

4. Мессінська сольова криза в Середземному морі.

5. Спустелювання Патагонії.

6. Загальна характеристика біоти Неогенового періода.

7.  Формуваня Голоарктичного флористичного царства в Крейді – Неогені.
8. Формування Кейпського (The Cape region) флористичного регіону в Південній Африці.

9. Сучасні голонасінні рослини - це еволюційно молода група, яка сформувалася в Палеогені-Неогені.

10. Екологічні передумови появи псевдозубих птахів. Закон незворотності еволюційних змін Долло.

11. Причини екологічного успіху сумчастих ссавців в Австралії в Палеогені-Неогені. 

12. Екологічне підґрунтя острівного ефекту.

13. Екологічне правило Бергмана. Екологічне правило Коупа.

14. Поява біпедалізму в умовах лісових екосистем у тушканчиків.

15. Поява верблюдів і їх адаптація до умов пустелі.

16. Формування екологічних адаптацій у жирафових ссавців.

17. Екологічні причини інтенсивної диверсифікації жуйних в Неогеновому періоді.

17. Масові викидання морських ссавців на узбережжя через цвітіння токсичних водоростей в 
      Міоцені.

18. Екологічні передумови антропогенезу в Неогеновому періоді.
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