Лекція 11

Мезозойська ера (251 – 65,5 млн.р.т.)

Мезозойська ера складається з трьох періодів: Тріасового (251 – 199 млн.р.т.), Юрського (199 - 145 млн.р.т.) і Крейдяного (145 – 65,5 млн.р.т.). Наприкінці Тріасу почався розкол Пангеї і до кінця Мезозою Пангея розпалась на сучасні континенти. 

Тема: Палеоекологія Тріасового періода (251 – 199 млн.р.т.)
У 1834 р. Фредерік Август фон Альберті виявив три різні формації на півдні Німеччини, які він об'єднав в Тріас. Таким чином, період отримав свою назву Тріас через те, що в геологічному літописі цей інтервал представлений трьома типами порід, які морфологічно чітко відрізняються.

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

	Юрський
	Рання Юра
	Хетангій (Hettangian)
	199,6 – 196,5 млн.р.т.

	Тріасовий
	Пізній Тріас
	Раетій (Rhaetian)
	203,6 – 199,6 млн.р.т.

	
	
	Норій (Norian)
	216,5 – 203,6 млн.р.т.

	
	
	Карній (Carnian)
	228,0 – 216,5 млн.р.т.

	
	Середній Тріас
	Ладиній (Ladinian)
	237,0 – 228,0 млн.р.т.

	
	
	Анісій (Anisian)
	245,0 – 237,0 млн.р.т.

	
	Ранній Тріас

(Scythian)
	Оленекій (Olenekian)
	249,7 – 245,0 млн.р.т.

	
	
	Індій (Induan)
	251,0 – 249,7 млн.р.т.

	Пермський
	Лопінгій (Lopingian)
	Чангсінгій (Changhsingian)
	253,8 – 251,0 млн.р.т.


Розташування континентів в Тріасі
В Тріасі усі континенти входили до складу суперматерика Пангеї. А оскільки суперматерики провокують саморуйнування, то в Тріасі, через виверження базальтових магм, почався поступовий розкол Пангеї.
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Розташування континентів в середньому Тріасі, приблизно 237 млн.р.т. (за Palaeos.com).
В середньому Тріасі з'явився розкол між Африкою та Євразією. В цей розкол увійшов рукав океану Тетіс, який сформував т.зв. Морський шлях Тетіс. Крім того, через океан Тетіс під прямим кутом до Кіммерійського хребта з'явився розкол між Африкою і Індієй, який дав початок відокремленню західної Гондвани (Африка, Південна Америка) від східної частини Гондвани (Індії, Антарктиди, Австралії). При цьому Індія і Австралія залишались приєднаними до Антарктиди. З'явився розкол між Африкою та Лаврентією. В середньому Тріасі між Євразією та Сибіром-Казахстаном утворився морський шлях, який з'єднав холодний приполярний океан і теплий океан Палеотетіс.

У пізньому Тріасі Північна Америка почала відділятися від Європи на сході і від Африки-Південної Америки на півдні. Велика частина території Європи і Росії була покрита водами Тетіса (за Palaeos.com). У Тріасовому періоді почався Кіммерійський цикл гороутворення.

Клімат в Тріасі (за Рalaeos.com)
На початку Тріаса було жарко. Навіть у приполярних районах температури не опускались нижче +120С +150С і за полярним колом Пангеї II мешкали земноводні та рептилії. Надалі температури піднялися ще вище. Але, в середині Тріасу інтенсивність вулканізму зменшилась, почали підійматись гірські системи (почався т.зв. Кіммерійський цикл горутворення), що сприяло ослабленню напружень стискання в земній корі і призвело до поступового зниження температури навколишнього середовища.
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Зміни концентрації кисню (%), вуглекислого газу (ppm), середніх глобальних температур (0С) і рівня моря (м) в Фанерозої (за Benton, 2010).
NB*: За часом температурний максимум раннього Тріасу співпав з піком кліматичного макроциклу, пов’язаного з черговим проходженням Сонячної системи через диск Галактики, і з піком мегациклу, пов’язаного з формуванням суперконтиненту. Відсутність подвійного температурного ефекту може бути результатом прогресивного зниження рівня парникових газів (і, зокрема, СО2) в атмосфері Землі протягом її геологічної історії.

В ранньому Тріасі рівень моря був найнижчим в Фанерозої (епоха максимальної збірки суперматерика Пангеї). Низький рівень моря і велика протяжність суперматерика Пангеї II сприяли поширенню в центрі Пангеї II пустель і напівпустель.

Перша половина Тріаса була сухою і різко сезонною, з різкими річними стрибками температури на просторах Пангеї. Температурним екстримам також сприяв низький рівень моря. Великі площі Пангеї були пустелями. З іншого боку слід зазначити, що аридність багатьох прибережних регіонів була сезонною. При цьому в сезон мусонних дощів умови життя поліпшувались (за Рalaeos.com).

Хімічний склад атмосферних газів

Рівень кисню в атмосфері різко впав (з 25% наприкінці Пермського періоду до 12% наприкінці Тріасового періоду). Можливі причини: а) витрати кисню на окислення вивержених магматичних порід; б) витрати кисню на окислення органіки після пізньо-Пермського масового вимирання видів; в) зміна хімічного складу вивержених магм.
Рівень вуглекислого газу в атмосфері зріс з 300 ppm до 1500-2000 ppm, що забезпечило посилення парникового ефекту і сприяло зростанню температур навколишнього середовища, спровокованого зміною характеру процесів в надрах Землі (зростанням напружень стискання гірських порід, посиленям вулканізму).
Біота в Тріасовому періоді
Тривалість відновлення екосистем після термінальної Пермської катастрофи. Екосистемам Тріасу після Пермської катастрофи знадобилось близько 6 млн. років для відновлення видового різноманіття, характерного для Пермських екосистем. Вважають, що причинами такого тривалого відновлення біоти були ступінь порушеності екосистем пізньо-Пермською кризою і несприятливі умови ранньо-Тріасового періоду для розвитку життя (високі температури, нестача кисню, посушливість клімату, пролонговані виверження в зоні Сибірських трапів і т.н.). Складні умови навколишнього середовища не сприяли збільшенню чисельності організмів. Відомо, що найважливішим механізмом, який запускає диверсифікацію видів, є не абіотичний стрес, а стрес перенаселення екосистем. Незаселеність територій і акваторій Тріасових екосистем, мабуть, була найважливішою причиною пролонгованого відновлення видового різноманіття на Землі.
Ранньо-Тріасова екваторіально-тропічна катастрофа (вимирання Сміта-Спатіана, Smithian - Spathian extinction). В ранньому Тріасі, приблизно 249 млн.р.т., всього через 3 млн. років після Пермської катастрофи, в екваторіальній і тропічних зонах відбулось масове вимирання морських і наземних видів живих організмів через дуже високі температури навколишнього середовища (температура води в тропічних морях досягала +400С). Крупнорозмірні і мобільні види живих організмів мігрували із зон з аномально високими температурами, а сидячі тварини і рослини - вимерли. Рослини і тварини знову заселили тропіки і екваторіальні райони Пангеї II приблизно 247 млн.р.т. (за Sun et al., 2012).
Висока швидкість відновних сукцесій в екосистемах за сприятливих умов для існування організмів. Після термінального Пермського вимирання біоти протягом перших п’яти мільйонів років раннього Тріаса – екосистеми практично не відновлювалися. Потім, всього за півмільйона років - вони дуже швидко набули рівень біорізноманіття аналогічний пізньо-Пермським до-катастрофічним екосистемам. Наприклад, Європа в пізній Пермі була вкрита хвойними лісами. В ході термінальної Пермської катастрофи – ці ліси зникли і на цій території протягом всього раннього Тріасу росли лише плавуни плейромейя (Pleuromeia). Але надалі, різко, всього за пів-мільйона років, плавуни були заміщені перехідними групами рослин - чагарникоподібними примітивними хвойними. А після них - знову з'явилися хвойні ліси, домінуючою групою дерев в яких була вольтція (Voltzia). Таким чином, на території Європи на межі між раннім та середнім Тріасом сформувалася та ж домінуюча група рослинності, яка існувала в пізній Пермі в Лопінгії на цих же територіях.

Отже, хвойні ліси відновилися досить швидко. Чому вони не могли відновитися за п'ять мільйонів років раннього Тріаса? Що їм заважало? Більш того, такий же самий характер носило відновлення не тільки флор по всій земній кулі, але і фаун. Причому, таке тривале невідновлення екосистем неможливо пояснити ні амплітудою термінального Пермського вимирання, ні кліматичними умовами раннього Тріасу (спека, посухи, гіпоксії були характерними і для пізньої Пермі). Вважають, що найбільш імовірною причиною тривалого невідновлення екосистем після Пермської катастрофи була пролонгована серія вивержень в районі Сибірських трапів в ранньому Тріасі (за http://palaeos.com/mesozoic/triassic/ olenekian.html).
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Плаун - плейромейя (Pleuromeia). Ці плавуни - домінували в екосистемах Землі в ранньому Тріасі.
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Вольтція (Voltzia). Дуже швидко ліси з вольтції поширилися по Європі на початку середнього Тріасу.




Плевромейя - це спорова трав'яниста рослина групи плауновидих, яка мала нерозгалужене стебло з відсутньою вторинною тканиною довжиною 30 см і товщиною 2-3 см у ранніх видів і до 2 м довжини у пізніх груп. Щільні популяції плевромеї при ледь помітній присутності інших видів реєструвалися по всьому світу від напів-посушливих територій до місць проживання, що піддаються впливу припливів і відпливів. Даний рід рослин був першопрохідцем (піонерні рослини), який виростав на мінеральних грунтах в умовах низької конкуренції. Цей рід рослин поширився в ранньому Тріасі в високих широтах при парникових кліматичних умовах після подій масового Пермського вимирання (за https://ru.wikipedia.org/wiki/).

Морська біота

Зміна фаун молюсків амоноідей на границі епох Смітіанта-Спатіана пов’язана зі змінами клімату. Наприкінці раннього Тріаса на границі епох Смітіанта-Спатіана в океанах відбулась зміна фаун молюсків амоноідей (вимирання з наступною за ним радіацією нових груп). Причиною зміни фаун амоноідей Galfetti T. з колегами (2007) називають значні зміни клімату. Зокрема, якщо наприкінці епохи Смітіана клімат був теплим і рівномірним по всій Землі (про це свідчать приповерхневі температури води в океанах в напрямку від полюсів до екватора), то в епоху Спатіана - градієнт приповерхневих температур вже відповідав значним широтним відмінностям в кліматичних умовах. При цьому аналіз седиментів показав перехід від вологого жаркого клімату в Смітіані до посушливого клімату в Спатіані (за Galfetti et al., 2007).

Рифи. Наприкінці Пермі більшість рифових систем була спустошена без можливості відновлення – голе каміння без риб навколо. Замість них розвинулись грибоподібні строматоліти. Все океанічне життя було вбито аноксією. У Мезозої поступово рифи, головним компонентом яких були коралові поліпи, відновились (за Рalaeos.com).

Причина екологічного успіху склерактинієвих коралів в Тріасі - симбіоз з фотосинтезуючими морськими організмами. Склерактинієві корали вперше з`явилися ще в Палеозої. В Тріасовому періоді, приблизно 240 млн.р.т., почалася швидка експансія і диверсифікація склерактинієвих коралів в прибережних морських водах.
Відомо, що екологічний успіх сучасних склерактинієвих коралів пов'язаний з їх симбіозом з фотосинтезуючими найпростішими - динофлагелятами. Аналіз показників фракціонування ізотопів вуглецю, кисню та азоту дозволив Frankowiak K. з колегами (2016) показати, що Тріасові коралові поліпи вступали в фотосимбіоз з морськими організмами (за Frankowiak et al., 2016). Але які це були організми – за даними ізотопного аналізу і дослідження фосилій встановити не можливо. Проте, відомо, що сучасний симбіоз склерактинієвих коралів з фотосинтезуючими найпростішими динофлагелятами –  сформувався значно пізніше: не раніше Крейди-Палеогену (за Zapalski M.K., 2013).
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Склерактинієвий (мадрепоровий) корал (за Stolarski et al., 2011).

	Вважають, що ранні склерактинієві корали були не здатні до фотосимбіозу. Аналіз показника фракціонування ізотопів вуглецю дозволяє припустити, що симбіоз коралів з фотосинтезуючими організмами міг з'явитися ще в Силурі. Тріасові склерактинієві корали були вже здатні до формування ендосимбіозу з фотосинтезуючими організмами. Однак за ізотопними даними важко судити, які організми були симбіонтами в ті геологічні епохи. Сучасний симбіоз склерактинієвих коралів з фотосинтезуючими найпростішими динофлагелятами роду Symbiodinium з'явився не раніше кордону Крейда-Палеоген (цитовано за Zapalski M.K., 2013).


Поступове екологічне заміщення брахіопод двостулковими молюсками. Брахіоподи дуже постраждали наприкінці Пермі. У пізньому Тріасі відбулося відновлення брахіопод на карбонатних рифових шельфах. Однак, вони так і не змогли досягти колишнього різноманіття і були екологічно заміщені двостулковими молюсками. У чому полягає екологічна перевага двостулкових молюсків в порівнянні з брахіоподами? В наслідок підняття рівня моря в Юрі і ранній Крейді рифи виявились розташованими нижче рівня надходження сонячного світла, що призвело до колапсу шельфових екосистем. І це дозволило двостулковим молюскам пробити собі дорогу, оскільки вони виявились краще адаптованими до м'якого і не стабільного піску і бруду морського дна в новій фотичній зоні, на відміну від брахіопод. Найбільш яскраво це проявиться в наступні геологічні періоди (в Крейді) з еволюцією молюсків-рудистів, які виявилися здатними створювати власні рифи на дуже м'якому субстраті.

Таким чином, брахіоподи, що вижили в Мезозої, стали групою, яка зайняла глибоководні екологічні ніші далеко від фотичної зони, оскільки мілководні екологічні ніші були заселені двостулковими молюсками, які змогли, на відміну від брахіопод, зайняти м'яку підстелюючу поверхню.

У деяких брахіопод з`явились отруйні тканини. Найбільш крупні брахіоподи, такі, як Terebratella і деякі види Tichosina – могли вільно переміщатись по субстрату. Мезозойські брахіоподи, подібно іншим безхребетним, демонструють значну диференціацію між тропічними типами (Тетіс) і субтропічними і помірними типами (бореальні) в пізньому Тріасі і Юрі. Ці відмінності, як і для інших безхребетних, зникають у Крейді, оскільки зростання рівня моря і одноманітності кліматичних зон гомогенізували більшу частину морської фауни (за Palaeos.com).

Багаторазова поява в ході еволюції екологічної групи хижих брюхоногих молюсків-свердлильників. Раковини пізньо-Тріасових двостулкових молюсків, знайдені у відкладеннях північної Італії Fürsich F.T. і Jablonski D. (1984), містять просвердлені ходи, зовні подібні до тих, що роблять сучасні хижі черевоногі молюски родини Naticidae. До цієї знахідки - найбільш ранні просвердлені в раковинах ходи виявляли тільки у відкладеннях Крейдяного періоду. Автори дослідження дійшли висновку, що здатність хижих черевоногих молюсків просвердлювати ходи в раковинах була ними втрачена незабаром після її придбання в пізньому Тріасі і потім з'явилась незалежно вже в Крейдяному періоді через 120 млн. років (за Fürsich & Jablonski, 1984).

*NB! Сучасні хижі молюски-свердлильники родини Naticidae мають т.зв. свердлильну залозу. Під час полювання хижий молюск за допомогою своєї ноги викопує з мулу молюска-жертву, потім обволікає його своєю ногою і зі свердлильної залози випускає кислоту, яка розм'якшує раковину молюска-жертви. Потім за допомогою радули хижак робить отвір в розм'якшеній раковині і поїдає молюска, що живе в цій раковині. Представники родини Naticidae з'явилися в пізньому Тріасі і існують по сьогоднішній день (за https://en.wikipedia.org/wiki/Naticidae).
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Сучасний молюск-свердлильник з родини Натицид – Naticarius orientalis (за https://en. wikipedia.org/wiki/Naticidae).
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Круглий отвір, який просвердлив хижий молюск родини Naticid в раковині Stewartia (за https://en. wikipedia.org/wiki/Naticidae).



Голкошкірі. Тиск хижаків в середньому Тріасі. Під час пізньо-Пермського вимирання морські міхури вимерли, а морські лілії сильно постраждали. Ті морські лілії, що вижили, в Мезозої були важко озброєні кістковими пластинами, які захищали їх від поїдання. Крім того, деякі з них перестали вести сидячий спосіб життя і стали рухливими внаслідок тиску хижаків.
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	Плаваюча морська лілія Roveacrinus. Зліва - реконструкція зовнішнього вигляду, праворуч - фосилізований залишок тварини (за Рalaeos.com).


Так, сучасні дослідження показали, що морські їжаки харчуються морськими ліліями, залишаючи на поверхні їх скелетних елементів сліди укусів. Аналогічні сліди укусів були знайдені Baumiller T.K. з колегами (2010) на поверхні фосилізованих морських лілій, починаючи з Тріасового періоду. Baumiller T.K. з колегами (2010) вважають, що поява і подальший еволюційний успіх рухливих морських лілій пов'язані з тиском бентосних хижих морських їжаків (за Baumiller et al., 2010). *NB! Слід зазначити, що Палеозойські морські лілії були виключно сидячими організмами.

Поява скатів в пізньому Тріасі. В пізньому Тріасі з'явилась нова група хрящових акулоподібних риб - скати. Для скатів характерна сплощена форма тіла, яка надає екологічні переваги при придонному способі життя, для деяких груп – показана наявність електричних органів для полегшення проживання в каламутній воді і т.н. Електричні скати відокремились від предкової групи скатів в Юрському періоді, приблизно 164,2 млн.р.т., а диверсифікація сучасних електричних скатів вибухоподібно відбувалась наприкінці Крейди (72,8 млн.р.т.) – на початку Палеогену. Цікаво відзначити, що інтенсивна диверсифікація скатів почалась в наступні періоди – на межі Крейди і Палеогену, т.т. майже через 150 млн. років після першої появи даної групи (Aschliman et al., 2012). Досить ймовірно, що причиною пізньої диверсифікації скатів стало звільнення екологічних ніш після термінальної Крейдяної катастрофи.
Після Девонського вимирання - моря захопили хрящові риби, а після Пермського вимирання - моря захопили кісткові риби. Дослідження, проведені Romano C. з колегами (2016), показали, що після Девонського вимирання біоти морські екосистеми були поступово захоплені хрящовими рибами. Але, в пізньому Гваделупії Пермського періоду відбулося масове вимирання хрящових риб. В ранньому і середньому Тріасі завдяки спалаху процесів диверсифікації - кількість груп кісткових риб значно зросла. При цьому дослідники звертають увагу на той факт, що спалах диверсифікації кісткових риб почався тільки після вимирання хрящових риб і звільнення ними екологічних ніш. Таким чином, в інтервалі Пермь - Тріас композиція фаун риб змінилася драматично: типові співтовариства хрящових риб Карбона і Пермі прийшли в занепад в ході пізньо-Гваделупської кризи і потім - в ході термінального Пермського вимирання. У співтоваристві риб почали домінувати кісткові риби - і ця ситуація збереглася і до сьогоднішніх днів (за Romano et al., 2016).
Основна причина початку домінування в морських екосистемах Тріасу костистих риб (Телеостів) - більш ефективна, порівняно з іншими групами риб, система оксигенації клітін організму. Після термінального Пермського вимирання біоти - аквальні екосистеми поступово відновилися. При цьому серед риб почали домінувати костисті риби. Відомо, що після Девонського масового вимирання біоти - океани захопили Хрящові риби. Чому після Пермської катастрофи ситуація не повторилася і в аквальних екосистемах почала домінувати інша група риб - Костисті риби (Телеости)? Слід відзначити, що Костисті риби вже були присутні в екосистемах Девону, але – вони виявилися не спроможними захопити провідні екологічні ніші в Кам`яновугільному періоді. Наприкінці Девону розпочався ріст концентрації кисню в навколишньому середовищі і відновлення екосистем Землі після серії Девонських вимирань відбувалося за умов високого рівня оксигенації вод океанів (на відміну від Тріасових аквальних екосистем, які після термінального Пермського вимирання страждали від нестачі кисню). Вочевидь, в Карбоні за умов високого рівня кисню в навколишньому середовищі - хрящові риби виявилися більш конкурентоспроможними, ніж костисті риби (Телеости). Дослідження, проведені Randall D.J. з колегами (2014), показали, що найбільш вірогідною причиною еволюційного успіху костистих риб (Телеостів) в Тріасовому періоді, порівняно з іншими групами риб, стала їх стійкість до нестачі кисню в навколишньому середовищі внаслідок формування більш ефективної системи оксигенації клітин організму (Randall et al., 2014).

Поява в Тріасі рослинноїдності серед променеперих риб. Променепері риби (Actinopterygii) з'явилися ще в Силурі. Але, згідно методу фосилій, тільки в Тріасі деякі актиноптерігії перейшли від хижацтва до рослинної дієти. Так, Gibson S.Z. (2016) на підставі будови зубів фосилізованих залишків Тріасових променеперих риб Hemicalypterus weiri - був зроблений висновок про те, що рослинноїдність у променеперих риб з'явилася не пізніше Тріаса.
[image: image7.emf]
Реконструкція будови Тріасової променеперої риби Hemicalypterus weiri - першої з відомих на сьогоднішній день рослинноїдної риби класу променеперих (Актиноптерігії) (за Gibson, 2016).
*NB! Рослинноїдність у риб, як і у наземних хребетних, пов'язана зі збільшенням довжини травного тракту, з перебудовою зубного апарату: харчування водною рослинністю супроводжується появою зубів певного типу. Крім того, відомо, що для перетравлення водоростей - сучасні риби використовують симбіотичних бактерій, що мешкають в їх травному тракті (Choat et al., 2002). 
Морські рептилії Тріасу. Перші вторинно-водні рептилії з'явились ще в пізній Пермі. Але ці групи вимерли під час пізньо-Пермської кризи. Проте, в Тріасі зареєстровано появу численних нових груп морських рептилій. Яким були причини переходу рептилій до життя у воді? Це - і нестача їжі на суші через спустелювання Пангеї II після пізньо-Пермської екологічної кризи. Це і конкуренція з сородичами на суші. Це - і порятунок від хижих наземних рептилій. 
Морські рептилії групи завроптерігій. На початку Тріаса з'явились завроптерігії - надряд водних і напівводних рептилій. Завроптерігії були однією з найбільш успішних груп морських рептилій в Мезозої, але наприкінці Мезозою ця група повністю вимерла. У перших водних завроптерігій кінцівки ще зберігали наземний вигляд. Однак, згодом у ряда завроптерігій з'явились ласти замість передніх кінцівок, а потім - і замість задніх кінцівок як адаптація до водного способу життя.
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Кейхонозавр (Keichousaurus) - примітивний ранній завроптерігій. Тріас (за https://en.wikipedia. org/wiki/Keichousaurus).
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Нотозавр (Nothosaurus) - морський ящір з надряду завроптерігій. Довжина тіла 3 м. Тріас

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




Сучасні дослідження молекулярних біологів свідчать про те, що перехід від кінцівок наземного типу до ластоподібних і плавцеподібних кінцівок водного типу контролюється активністю декількох регуляторних генів. Зниження активності цих генів і призводить до заміни кінцівок наземного типу на кінцівки водного типу. Оскільки такі переходи в ході еволюції вимагають близько 10 млн. років (причому, як в лініях вторинно-водних рептилій, так і в лініях вторинно-водних ссавців), то вочевидь, частота виникнення мутацій, що забезпечують зміну типу кінцівок, є досить високою (оскільки інтервал у 10 млн. років в геологічному літописі Землі вважається маленьким).
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Ларіозавр (Lariosaurus) - морський ящір з надряду завроптерігій. Передні кінцівки перетворились в ласти. Тріас (за https://en.wikipedia. org/wiki/ Lariosaurus).
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Більш пізні завроптерігії (Sauropterygia) - у яких і задні, і передні кінцівки видозмінені в ласти (за https://ru.wikipedia.org/wiki/ Sauropterygia).


Морські рептилії групи плезіозаврів. Одна з гілок завроптерігій в першій половині Тріаса дала початок ряду плезіозаврів, характерними рисами яких були довга шия і маленька голова. Довга шия є адаптацією, що забезпечує краще виживання видів. У чому полягала корисність довгої шиї для плезіозаврів? Плезіозаври були рибоядними тваринами. Вважають, що така форма тіла забезпечувала більш ефективне полювання у засаді. У наступному, Юрському періоді, плезіозаври дали початок новій гілці вторинноводних рептилій - підряду пліозаврів, для яких вже були характерними коротка шия і велика голова. Означені зміни в будові тіла пліозаврів пов'язують зі зміною стратегії полювання у даної групи морських рептилій.
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Плезіозавр таністрофей (Tanystropheus) - рибоїдна рептилія. Довжина тіла сягала 6 м, довжина шиї – 
3 м. Середній Тріас (245 - 228 млн.р.т.) (за https://en.wikipedia.org/wiki/Tanystropheus).

Поява перших морських рослиноїдних рептилій. Chun L. з колегами (2016) реконструювали будову щелеп морського ящера атоподентатуса (Atopodentatus unicus), який жив в середньому Тріасі, приблизно 242 млн.р.т.
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Фосилізовані залишки голови морської рептилії Atopodentatus unicus. Будова ротового апарату цієї тварини свідчить про її харчування водоростями. 1 бар = 1 см (за Chun et al., 2016).
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Реконструкція зовнішнього вигляду атоподентатуса (Atopodentatus unicus). Середній Тріас (за http://paleonews.ru/index.php/new/735-atopodentatusnew).


Щелепи цих тварин були спрямовані убік і надавали їм схожість з акулою-молотом. Аналіз будови щелеп і зубів атоподентатуса показав, що це були перші в історії морських рептилій рослинноїдні тварини, які харчувалися водоростями: довгі прямі передні краї верхньої і нижньої щелеп несли батареї зубів, які використовувалися тваринам для відділення водоростей від субстрату; а зуби, розташовані в глибині ротової порожнини, формували гольчату сітку для фільтрування водоростей: тварина, закривши рот, видавлювала воду назад, використовуючи тонкі зуби в якості фільтра, приблизно як кити відціджують їжу за допомогою китового вуса (http://paleonews.ru/index.php/ new/735-atopodentatusnewза; за Chun et al., 2016).

Морські рептилії групи іхтіозаврів. В морях раннього Тріасу також з'явилися іхтіозаври (Ichthyosauria). Ці морські рептилії мали плавці замість кінцівок наземного типу і характеризувались живородінням. Іхтіозаври вимерли в середині Крейди, переживши за весь час свого існування кілька хвиль вимирання. На кордоні між Тріасом і Юрою ця група рептилій пройшла т.зв. «пляшкове горлечко еволюції» (за Thorne et al., 2011).

	[image: image15.png]



	Шонізавр (Shonisaurus) - представник іхтіозаврів. Пізній Тріас (за https://ru.wikipedia. org/wiki/).


Живородіння у морських рептилій. Слід підкреслити, що для вторинноводних рептилій, які придбали ласти або плавці замість кінцівок наземного типу, показано живородіння. Необхідність ознаки живородіння для таких тварин була пов’язана з тим, що відкладання яєць на суші при наявності плавців або ласт - стає складним і небезпечним. А відкладання яєць в мул водойм - призводить до їх загибелі через гіпоксію. 
Традиційно, живородіння у Мезозойських морських рептилій вважається адаптацією до водного способу життя. Motani R. з колегами (2014) описали скам'янілості хаохузаврів (Chaohusaurus) - ранньо-Тріасових базових іхтіоптерігій. Ці скам'янілості - суперечать усталеній точці зору на походження живородіння у морських рептилій.
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	А, В - у базового іхтіоптерігія хаохузавра (Chaohusaurus) ембріон повернутий головою до родового отвору материнського організму, як у всіх наземних живородячих амніот; С - у продвинутого іхтіоптерігія - стеноптерігія (Stenopterygius) - ембріон повернутий хвостом до родового отвору материнського організму, як у всіх вторинно-водних живородячих амніот

(за Motani et al., 2014).


Хаохузаври є найбільш древніми з відомих на сьогоднішній день Мезозойських морських рептилій (248 млн.р.т., ранній Тріас). У знайденого хаухузавра положення ембріона всередині материнського організму відповідає положенню ембріонів наземних живородячих хребетних - тобто ембріон спрямований головою до родового отвору.

Таким чином, отримані дані свідчать про те, що живородіння з'явилось ще у сухопутних предків морських Мезозойських рептилій, що суперечить загальновизнаній гіпотезі появи живородіння у рептилій, які повернулись до водного способу життя. Положення ембріона хвостом до родового отвору материнського організму характерно для продвинутих іхтіоптерігій і є ознакою, яка конвергентно з'явилась в аналогічних умовах у китових і у морських корів і є адаптацією до живонародження малюка тварин в водних умовах проживання. На сьогоднішній день відсутні безперечні приклади появи живородіння у вторинно-водних хребетних тварин вже після їх повернення у водне середовище проживання: усі облігатні морські амніоти походять тільки від наземних предкових організмів у яких вже було живородіння. Автори роботи вважають, що це сталось на пізній фазі відновлення екосистем після пізньо-Пермського масового вимирання біоти (за Motani et al., 2014).

Зміна фаун морських ящерів на кордоні між раннім і середнім Тріасом. У морях раннього Тріаса домінували базові іхтіозавроморфи, які вже мали ласти замість кінцівок наземного типу. Крім того, у них були довгі в формі парасольок хребці, які свідчать про те, що базові іхтіозавроморфи плавали за рахунок вугреподібних згинань тіла. Jiang D.Y. колегами (2016) показали, що ранні іхтіозавроморфи швидко вимерли на кордоні між раннім і середнім Тріасом через пертурбації рівня кисню в навколишньому середовищі, зміни рівня моря і інтенсивний вулканізм. Екологічна катастрофа на кордоні між раннім і середнім Тріасом призвела до зміни фаун морських ящерів: домінуючі до цього базові іхтіозавроморфи були заміщені фаунами завроптерігій. *NB! Наприкінці середнього Тріаса групи базових іхтіозавроморф, що вижили, дали початок справжнім іхтіозаврам (за Jiang et al., 2016).

Морські рептилії групи плакодонтів. В ранньому Тріасі з'явились плакодонти - ряд рептилій з надряду завроптерігії, які були лише частково водними мешканцями і велику частину часу проводили на суші. Вони були покриті захисними пластинами і харчувались молюсками (будова зубів знайдених тварин свідчить про строгу дурофагію даної групи, тобто розгризання твердих раковин і т.п.). Слід підкреслити, що подібність у будові захисного панцира у плакодонтів і черепах є конвергентною, тобто ці лінії рептилій не є прямими близькими родичами і захисні структури у них з'явились незалежно одна від одної.

*NB! Плакодонти вимерли 200 млн.р.т. під час пізньо-Тріасового масового вимирання біоти.
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Псефодерма (Psephoderma) - морський ящір з ряду плакодонти (надряд завроптерігії). Тріас (за https://en.wikipedia.org/wiki/Psephoderma).
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Плакохеліс (Placochelys) - морський ящір з ряду плакодонти (надряд завроптерігії). Тріас (за https://en.wikipedia. org/wiki/Placochelys).



Формування кісткового панцира у морських рептилій. На території Китаю в відкладеннях раннього Тріаса Chen X.H. з колегами (2014) були знайдені скам'янілості морської рептилії Parahupehsuchus longus. У цієї тварини був кістковий панцир навколо всього тіла (довжиною 50 см і завтовшки 6,5 см), подібний панциру черепах. Однак, детальний аналіз показав, що анатомічно, будова панцира у знайденої тварини і у черепах – була різною. Автори дослідження прийшли до висновку, що кістковий панцир багаторазово конвергентно з'являвся у різних ліній морських рептилій (за Chen et al., 2014).
[image: image19.emf]
Фосилізовані залишки ранньо-Тріасової морської рептилії Parahupehsuchus longus, знайдені на території Китаю. Ця тварина навколо всього тіла мала кістковий панцир, схожий на панцир черепахи, але не гомологічний йому. 1 бар = 10 см (за Chen et al., 2014).
Черепахи. В пізньому Тріасі з'явились перші справжні черепахи, у яких повністю зрослись шкірні кісткові пластини з ребрами і хребцями. У пізньому Тріасі у черепах були захисні пластини на шиї, лапах, хвості. Проте, в ранній Юрі у черепах вже відсутні захисні смуги на цих частинах тіла і з'являється стратегія втягування їх під панцир. Вважають, що перші черепахи вели наземний спосіб життя і лише пізніше (в Юрському періоді) перейшли до життя у воді. Однак згідно з іншими даними, перші черепахи були вже водними мешканцями. Цікаво, що черепахи, незважаючи на перехід до водного способу життя, не набули механізм живородіння. Scheyer T.M. і Sender P.M. (2007) провели гістологічний аналіз будови кісток панцира пізньо-Тріасових базових черепах Proterochersis robusta і Proganochelys quenstedti і показали, що ці черепахи вели не напівводний спосіб життя, як їх сучасні родичі, а були повністю наземними тваринами (за Scheyer & Sander, 2007).

[image: image20.emf]
Походження панцира черепах від гіпотетичної предкової групи (а, b); c - пізньо-Тріасова черпаха Proganochelys quenstedri; d - ранньо-Юрська черепаха Kayentachelys aprix, у якої вже відсутні захисні дермальні кісткові пластини на шиї, лапах і хвості. Сірим кольором виділені дермальні кістки (за Joyce et al., 2009).
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