ВСТУП

Розвиток життя на нашій планеті – це унікальне космічне явище. І не лише в тому розумінні, що далеко не всі зірки та їх планетні системи мають необхідні передумови для його формування, що само по собі ще не гарантує його виникнення. Загадковими є й властивості життя, а також інші питання: як космічні сили за стільки років не призвели до знищення живої матерії внаслідок певних катастроф; коли і як виникло життя: за деякими поглядами, майже одночасно з формуванням самої Землі чи пізніше? Яким має бути загальновизнане визначення поняття “життя” і які його найважливіші характеристики?

1. Геохронологія

І все ж таки не можна заперечувати, що біологічним поняттям зазвичай властивий історичний елемент, відсутній в поняттях фізики й хімії .

М. Рьюз
1. 1. Методи визначення геологічного віку 

Увесь період існування планети Земля, за сучасними визначеннями, становить 4 600 млн. років і поділяється на кілька геологічних періодів (епох). Вони характеризують розвиток географічних, кліматичних та інших особливостей планети, які зумовлювали специфіку еволюціонування життя. Для розуміння еволюційних процесів необхідне як усвідомлення, так і визначення тривалості періодів, у межах яких відбувалися ці процеси. При цьому слід враховувати, що в житті тривалі процеси існують разом із швидкоплинними, а часовий відтінок навіть недавніх геологічних епох виходить за межі наших звичайних уявлень. Складність життя полягає в інтеграції кількох шкал часу: філогенез та онтогенез відбуваються одночасно, вони взаємопов’язані та взаємозалежні. Ідентифікація подібних шкал безпосередньо залежить від технічних можливостей використаних методів датування.

Всі способи датування поділяють на дві великі групи: відносні, коли визначення віку подій або предметів здійснюють стосовно одне одного, та абсолютні, коли вік визначається в астрономічному часі.  Основним методом відносного датування вважають стратиграфію, або геологічне накладання. При накладанні кількох геологічних прошарків їх взаємне положення надає свідчення про певну послідовність геологічних подій. 

Одним із найважливіших способів відносного датування є біостратиграфічна кореляція, при якій викопні залишки зниклих тварин або рослин використовують для впорядкування геологічних відкладень. Шари, які містять одні й ті ж види організмів або їх сукупності, можуть розцінюватись як еволюційно одночасні. Тобто, припускається, що істоти, які збереглися у вигляді морфологічно схожих окам’янілостей, існували на Землі приблизно в один і той же час. Біостратиграфію використовують переважно для визначення загальної хронології на основі еволюційних послідовностей генеалогічних ліній викопних істот. 

Одним із цікавих біостратиграфічних об’єктів є трилобіти, які проіснували з кембрію (близько 600 млн. років тому) до кінця пермського періоду (близько 130 млн. років тому) і добре вивчені палеонтологами. Упродовж зазначеного періоду відбувалися зміни багатьох форм цих тварин. Враховуючи їх учені можуть скласти уявлення про відносний вік усього досліджуваного шару відкладень лише завдяки знаходженню того чи іншого виду трилобітів.

Для досягнення більшої точності датування використовують додаткові способи, найбільш відомим з-поміж яких вважається датування за вмістом фтору. Метод спирається на здатність викопних решток поглинати фтор або інші елементи з оточуючих відкладень. Тому кількість подібних елементів у досліджуваних зразках може свідчити про їх відносний вік або, принаймні, про синхронність подій. Обмежує використання подібної методики різний вміст речовин у породах на різних територіях.

Для абсолютного датування використовують методи точних наук, в основі яких лежить принцип радіоактивного розпаду. Базуються вони на існуванні в природі радіоактивних ізотопів, які з певною швидкістю розпадаються на стабільні ізотопи. Період напіврозпаду є постійним, упродовж його половина наявної кількості нестабільного ізотопу переходить до стабільної форми і визначає швидкість розпаду. Таким чином, співвідношення між стабільними та нестабільними ізотопами дозволяє датувати минулі події. 

Одними з перших методів цієї групи почали використовувати визначення віку за періодом напіврозпаду радіоактивного урану, який перетворюється на свинець (уран-свинцевий) та напіврозпаду торію з перетворенням його на свинець (торій-свинцевий). Точність означених методів становить кілька мільйонів років і використовуються вони разом. 

Точнішим та сучаснішим методом вважається калій-аргонієвий метод, який базується на перетворенні калію в аргон. Проте, у зв’язку з великим періодом напіврозпаду калію датування за співвідношенням 40К/40Ar використовується лише для відносно стародавніх подій з віком, не менше, ніж 500 тис. років.

Для вивчення молодших порід використовують радіовуглецевий метод, який ґрунтується на здатності живої матерії поглинати з атмосфери нестабільний ізотоп вуглецю 14С. Після смерті цей процес припиняється, і за співвідношенням 14С/12С можна встановити час смерті. Цей метод дає задовільні результати для невеликого часового інтервалу – не більше 40 000 років. Існує ще кілька методів визначення віку порід, що спираються на використання періодів напіврозпаду інших радіоактивних ізотопів.

Крім перелічених, використовують і менш відомі (рубідій-стронцієвий; термолюмінісцентний; амінокислотний, що спирається на процеси рацемізації – втрати хоральної чистоти після смерті; метод електронного парамагнітного резонансу, палеомагнітний, аналіз стабільних ізотопів кисню в скам’янілостях тощо).

1.2. Теорії походження життя

Проблему виникнення життя можна вважати до цього часу найзагадковішою в усьому природознавстві. Запропоновані теорії походження життя на планеті Земля, принаймні більшість з них, використовують один і той же фактичний матеріал, але роблять наголос на різних аспектах. При цьому одним із найсуперечливіших питань є протистояння між науковими та теологічними поглядами. 

До нашого часу не вирішено проблему точного визначення самого терміна „життя”, що пов’язане з намаганням виокремити у визначенні сутність живого та тут же вказати й на носія цієї сутності. Підтвердженням цього є визначення статусу вірусів – одна частина вчених вважає їх живими організмами, а інша –  неживими органічними утвореннями. 

Зараз більшість учених дотримується думки, що між живою та неживою матерією немає жодних якісних відмінностей – всі властивості живої матерії в тому чи іншому вигляді властиві й неживій природі (очевидно, спрацьовує закон переходу кількісних змін у якісні). Тому зараз живе характеризують, спираючись на п’ять аксіом теоретичної біології:

1. Аксіома А. Вейсмана: всі живі організми є результатом єдності фенотипу та генотипу, який надає програму для його побудови й успадковується з покоління в покоління.

2. Аксіома М.К. Кольцова: генетична програма утворюється матричним шляхом, а в якості матриці для генів майбутнього покоління використовується ген попереднього покоління.

3. 1 Аксіома Ч. Дарвіна: під час передачі з покоління в покоління генетичні програми з різних причин змінюються випадково та неспрямовано, і лише випадково ці зміни можуть виявитись вдалими в конкретних умовах.

4. Аксіома М.В. Тимофєєва-Ресовського: випадкові зміни генетичних програм при реалізації фенотипу можуть багаторазово посилюватись.

5. 2 Аксіома Ч. Дарвіна: багаторазово посилені зміни генетичних програм підпадають добору умовами навколишнього середовища.

Проблеми походження життя слід відрізняти від його подальшої еволюції. Всі теорії походження життя об’єднують у п’ять великих груп.

1) Теорія стаціонарного стану (життя існувало завжди).

Відповідно до цієї теорії, Земля ніколи не виникала, а існувала завжди й здатна була підтримувати життя. Види так само існували завжди і мали тільки дві можливості: зміна чисельності та вимирання. Ця теорія не визнає, що наявність або відсутність викопних решток може вказувати на час появи або вимирання того чи іншого виду. 

Так, згідно з палеонтологічними даними, кистепері риби вимерли не менше ніж 70 млн. років тому, але в ХХ столітті поблизу о. Мадагаскар було знайдено їх представника – латимерію. Раптове знаходження будь-якого викопного в зазначеному шарі прихильники цієї теорії пояснюють не як наслідок еволюційного розвитку, а результат збільшення чисельності його популяцій або переміщення до місць, які сприяли збереженню його залишків. Більшість доказів на користь цієї теорії ґрунтується на розривах у палеонтологічному літописі. 

Близькі погляди до наведеного стосовно вічності життя висловлював і наш вітчизняний вчений В.І. Вернадський. Він вважав, що все живе походить виключно від живого. З самого початку життя представляло собою складну систему, здатну до саморегулювання. Тому проблема формування життя на Землі насправді повинна розглядатись як проблема формування Біосфери. Але вчений при цьому визнавав можливість подальшого еволюційного розвитку живої матерії.

2) Креаціонізм (життя виникло внаслідок певної надприродної події в минулому), якого дотримуються прихильники релігійних учень.

Процес створення світу Богом уявляється таким, що мав місце лише один раз, і тому вважається недоступним для спостереження. Так архієпископ Ашер в 1650 році вирахував, що Бог створив світ у жовтні 4004 року до нашої ери і закінчив цей акт створенням людини 23 жовтня о 9 годині ранку. Такі точні дати Ашер отримав шляхом складання віку біблійських людей від Адама до Христа. Зрозуміло, що подібні погляди суперечать археологічним даним – згідно з ними Адам жив у той час, коли на Ближньому Сході вже існувала добре розвинена міська цивілізація. Вирішити це протиріччя намагаються шляхом встановлення тривалості „доби”: одні вважають, що світ було створено за шість діб тривалістю 24 години кожна, і не сприймають інших поглядів, інші ж визнають Книгу Буття теологічним одкровенням. Спираючись на доступність подання матеріалу для всіх людей усіх часів, Біблію не можна вважати науковою книгою, а тому наведену в ній інформацію слід сприймати філософськи. На думку багатьох теологів, слово „день” слід розуміти не як добу тривалістю в 24 години, а як певний період, упродовж якого відбуваються якісь надзвичайні події.

Зокрема, в Біблії створення світу зображується в кілька певним чином упорядкованих етапів: 1) початок; 2) створення планети, яка знаходилась в темряві та оточувалась газами й водяними парами; 3) досягнення через хмари світла; 4) створення атмосфери; 5) виникнення материків; 6) поява рослин; 7) очищення атмосфери, формування пори року; 8) виникнення морських тварин та перших птахів; 9) формування ссавців; 10) поява людини. Питання, яким чином хронологічна послідовність подій у Книзі Буття викладена більш-менш правильно, залишається відкритим. Богослов’я осягає істину через Божественне одкровення та віру. Наука займається лише тими явищами, які підтверджуються фактами, тому вона ніколи не буде в змозі ні довести, ні спростувати цих концепцій. 

3) Довільне зародження (життя постійно виникає з неживої речовини).

Ця теорія була поширена в стародавньому Китаї, Вавилоні та Єгипті і виступала як альтернатива креаціонізму, з яким співіснувала упродовж певного часу. Арістотель не лише дотримувався цієї теорії, але й розвинув її, поєднавши всі організми в сходинки природи. Згідно з Арістотелем, певні частки речовини містять активне начало, яке за відповідних умов започатковує живі організми. Види живих організмів між собою ніяким чином не пов’язані – кожний виникає сам по собі і розвивається незалежно від інших. При цьому, еволюційно розвинені види виникли дуже давно і мали багато часу для досягнення високих еволюційних щаблів, а примітивні форми (в першу чергу бактерії) тільки-но виникли і знаходяться лише на початковому етапі свого розвитку. Після поширення християнства ця теорія відійшла на другий план, хоча мала своїх прихильників ще й у XVIІ столітті. Так, Ван Гельмонт (1577 – 1644) за три тижні „створив” мишей за допомогою темної шафи, брудної білизни та жмені пшениці. Але подальші досліди (Реді, Левенгук, Спаланцані) піддали сумніву теорію спонтанного зародження. Остаточно спростував її Луї Пастер, який експериментально довів справедливість теорії біогенезу (життя може виникнути лише з попереднього життя). В останньому випадку виникає нове запитання – а звідки ж узявся перший організм?
4) Теорія панспермії (життя занесено на нашу планету ззовні).

Ця теорія не пропонує ніякого механізму для пояснення початкового виникнення життя, переносячи саму проблему його походження в інше місце – за межі Землі. Відповідно до цієї теорії, життя могло виникати кілька разів у різні часи в різних місцях Всесвіту. Одним із підтверджень цієї теорії можна вважати виявлення в останній час органічних сполук на метеоритах та кометах. Саме ці речовини вважаються „насінням”, з якого й розвинулося життя на Землі. Існують і інші, більш екстравагантні гіпотези цієї групи.

Згідно з поглядами Хохла та Вікрамасингха, космічний пил представляє собою суміш целюлози та інших органічних полімерів і навіть мікроорганізмів. Під час формування нових зірок більшість мікроорганізмів гине через невідповідність умов для їх існування, але живі мікроорганізми разом з метеоритами та кометами можуть заноситись на планети. Експериментально підтверджено, що спори деяких бактерій здатні існувати в міжкосмічному просторі навіть упродовж 45 млн. років, що вважається достатнім для досягнення нових планет.

Згідно з гіпотезою В.І. Гольданського, при температурах, близьких до абсолютного нуля, правило Арреніуса не спрацьовує, і під впливом ультрафіолетового випромінювання в космічному просторі утворюються біополімери, в тому числі такі складні молекули, як білки. Підраховано, що при проходженні Землі через космічну пилову хмару упродовж 1 – 10 млн. років на її поверхні могло осісти 10 – 100 млрд. т. органічної речовини (такі цифри перевищують обсяги сучасної біомаси нашої планети). Другим етапом розвитку життя було порушення дзеркальної симетрії та формування хірально чистого середовища (ліві амінокислоти та праві цукри). Третім етапом було формування полінуклеотидів, що створює передумови для формування самореплікації та подальшого підтримання хоральної чистоти.

Найцікавішим варіантом у цій групі можна вважати теорію інопланетного експерименту. Життя на Землі (можливо, й саму планету) створили істоти, які значно розвиненіші за нас, постійно контролюють здійснення процесів розвитку та періодично втручаються в загальний хід історії (Біблію ж у цьому випадку пропонується розглядати як літопис спілкування людей з інопланетянами).

5) Біохімічна еволюція (життя виникло внаслідок процесів, які підпорядковані фізичним та хімічним законам).

Згідно з теорією І.О. Опаріна (1923), атмосфера первинної Землі була відновною, а не окислювальною, як зараз. У подібних умовах органічні сполуки могли утворюватися з простіших речовин під впливом інтенсивної сонячної радіації (в першу чергу – ультрафіолетової частини спектру) через відсутність на той час озонового шару. Поступове накопичення органічної речовини в океані врешті-решт сприяло формуванню первинного бульйону, з якого в поступово й виникло життя. В подальшому експериментально було доведено, що органічні речовини створюються значно легше у відновному середовищі, аніж у присутності кисню. Підтверджено було також можливість отримання амінокислот та інших низькомолекулярних органічних сполук з неорганічних елементів з їх подальшою полімеризацією. Наступним етапом розвитку життя вважається поєднання здатності нуклеотидів до самовідтворення з каталітичною активністю поліпептидів, що після формування первинної клітинної оболонки призвело до появи найпростішого організму, який живився первинним бульйоном. 

В цій теорії слабким місцем є необхідність високої концентрації органічної речовини в первинному водоймищі для виникнення коацерватів або інших добіологічних утворень. Протидіяти утворенню подібного бульйону могло кілька факторів: сонячна радіація не лише сприяла створенню органічних речовин, але й їх розпаду; органіка може відфільтровуватись в підземні води, осідати в намуляннях та виноситись на берег. 

Згодом було висунуто гіпотезу про вирішальне значення у виникненні життя мулких часток глини. Глина – це тонкодисперсна фракція усадочних порід, на окремих частках якої виникають складні органо-мінеральні комплекси. Специфічна структура цих комплексів зумовлює відповідну адсорбцію амінокислот і ліпідів частками глини. Таким чином виникає примітивний код, якому підпорядковується абіогенний синтез поліпептидів та утворюються добіологічні системи. 

В подальшому з’ясувалося, що глини зовсім не підходять для цієї вище ролі, оскільки концентрують переважно воду та іонні компоненти. Тому перевагу в якості біохімічних адсорбентів та каталізаторів віддають зараз лужним польовим шпатам (рис. 1), які внаслідок вивітрювання мають мікропористу поверхню й були досить поширені на поверхні Землі понад 3,5 млрд. років тому. Пори шпатів могли захоплювати органічні речовини і перетворюватись на каталітичні мікрореактори, захищені від ультрафіолету та інших негативних впливів, сприяючи концентрації органіки та здійсненню добіологічної еволюції. Але поки що найменш ґрунтовно розроблено самий перехід від коацерватної краплини (або інших добіологічних утворень) до найпростішого організму.

1. 3. Геохронологія життя

Учені припускають, що за часів виникнення Землі (близько 4600 млн. років тому) температура її поверхні була досить високою й сягала 4000 – 8000о С. Згодом планета охолола, тугоплавкі метали та вуглець конденсувалися, й утворилася земна кора, яка була тоді голою й нерівною через вулканічну активність та постійні зсуви. Сьогодні більшість вчених вважає, що атмосферно-океанічна система Землі на той час мала інший склад: легкі гази (водень, кисень, гелій, азот та аргон) залишали атмосферу через недостатньо сильне гравітаційне поле, яке було не в змозі їх утримувати; в атмосфері були наявні аміак, вуглекислий газ та метан. Доки температура кори не впала нижче 100о С, вода знаходилася у вигляді пари. Після цього поблизу полюсів почалася конденсація первісних океанів, поверхня планети почала підкорятися впливу сонячної радіації, пішли перші процеси осадконакопичення.

Охолодження Землі та добіологічна еволюція тривали понад один мільярд років. Всю історію розвитку Землі поділяють на великі відрізки часу – еони, ери, періоди та епохи, виділення яких пов’язане з геолого-кліматичними подіями на нашій планеті. Зміни біотичного середовища (формування материків та світового океану, горотворні процеси, зміна клімату тощо) впливали й на еволюцію органічного світу.

Хід еволюції життя на планеті поділяють на два великі еони: Криптозой та Фанерозой (табл. 1). Незважаючи на те, що Криптозой за своєю тривалістю перевищує Фанерозой у чотири рази, викопні рештки цього періоду вивчені значно гірше, оскільки живі організми того часу були переважно малих розмірів, без твердого скелету й погано збереглися. Відкладення Фанерозою вивчені докладно, особливо континентальні відкладення.

КРИПТОЗОЙ
Криптозой (ще його називають докембрієм) – містить найдавніші задокументовані ери.

Архейська ера (почалася понад 3 500 млн. років тому).

Характеризується активною вулканічною діяльністю і відсутністю викопних решток. В цей час продовжується творення земної кори (упродовж всього архею вона відзначалася ще високими температурами, повсюдною рухливістю та складними пластичними змінами), формуються ядра всіх найдавніших платформ. Атмосферу того часу більшість учених вважає безкисневою (вміст вільного кисню не перевищував 1 % від сучасного рівня). 

Первісний світовий океан за своїми обсягами був у 10 разів менший від сучасного і поповнювався за рахунок дегазації глибинних надр планети. Океан відрізнявся за хімічним складом від сучасного при збереженні загальної солоності на одному рівні; сольовий вміст формувався за рахунок розчинення у воді газів та руйнування гірських порід. 

Вважається, що в пізньому археї (рештки будь-яких організмів у древніх шарах не відомі) на дні невеликих водоймищ могли виникнути протобіонти – перші примітивні живі організми, які були первинно гетеротрофами й живились органічними сполуками первинного бульйону, накопиченими під час добіологічного розвитку планети. З появою складніших біологічних систем деякі з них почали використовувати сонячну енергію для синтезу нових клітинних матеріалів, що призвело до формування автотрофності (з такою послідовністю подій погоджуються не всі вчені, про що докладніше далі). В той же час, згідно з деякими палеонтологічними знахідками, виникнення фотосинтезу датується приблизно 4 млрд. років тому, а формування гетеротрофів – ще більш ранніми строками, що відсуває час появи життя на нашій планеті практично до моменту її формування як небесного тіла.

Протерозойська ера (почалась близько 2 500 млн. років тому).

Тривала довше за інші – майже два мільярди років; характеризувалася ерозійними процесами на необмежених просторах, інтенсивним осадкотворенням, пізньою вулканічною діяльністю та багаторазовими зледеніннями. Протерозой складається з двох періодів: карелія та рифея.

Таблиця 1. Геохронологічна таблиця (за різними авторами).

	Еон
	Ера
	Період
	Епоха
	Початок, млн. років

	Фанерозой

(тривалість 570 ± 20 млн. років)

Криптозой, або Докемб-рійський (тривалість понад 3500 млн. років)


	Кайнозойська

Мезозойська

Палеозойська

Протеро-зойська

Архейська
	Четвертинний (антропоген)

Неоген

Палеоген

Крейда

Юра

Триас

Перм

Карбон

Девон

Силур

Ордовик

Кембрій

Венд

Рифей

Карелій

-
	Голоцен

Плейстоцен

Пліоцен

Міоцен

Олігоцен

Еоцен

Палеоцен

Пізня

Рання

Пізня

Середня

Рання

Пізній

Середній

Ранній

Пізня

Рання

Пізній

Середній

Ранній

Пізній

Середній

Ранній 

Пізній

Ранній

Пізній

Середній

Ранній

Пізній

Середній

Ранній

-

Верхній

Середній

Нижній

-

-
	0,01

Близько 2

5,1

25 ± 2

38

54

66 ± 3

97,5

137 ± 5

163

188

195 ± 5

-

-

230 ± 10

258

285 ± 10

295

320

350 ± 10

374

387

405 ± 10

421

440 ± 10

450

478

500 ± 15

525

540

570 ± 20

650 – 690 ± 20

1000 ± 50

1350 ± 20

1650 ± 50

2500 ± 50

Понад 3500




В Карелії (біля 2 500 млн. років тому) охолоджена земна кора почала розколюватися, внаслідок чого виокремлюються області платформ та геосинкліналей (прогинів) – формуються давні платформи. Термічний режим земної кори та її рухливість порівняно з археєм знизились, почалася тектонічна стабілізація. В цей час відбувається один з найважливіших ароморфозів в еволюції життя – з’являються справжні рослини (синьо-зелені водорості), які поряд з бактеріями та амебоподібними організмами були панівними мешканцями водойм того часу.

У Рифеї (близько 1650 млн. років тому) відбулося кілька тектоно-магматичних епох, упродовж яких сформувалися западина Тихого океану й сталося виокремлення платформ північної півкулі та південного суперконтиненту Гондвана. В світі живих організмів відбуваються дві найважливіші події: з’являються еукаріоти та багатоклітинні організми. 

З появою еукаріотичних форм виникає необхідність у процесі точної передачі спадкової інформації, у зв’язку з чим виникають мітоз, мейоз та статеве розмноження. Зародження багатоклітинності сприяло урізноманітненню існуючих життєвих форм, що підвищило стабільність екосистем, а також зумовило зникнення безсмертя. З появою вільного кисню фотосинтетичного походження розпочалася перебудова складу атмосфери і гідросфери, посилилися процеси вивітрювання і ґрунтоутворення. Окислення аміаку призвело до утворення молекулярного азоту і викликало суттєву зміну хімічного складу атмосфери. Окислення метану й окису вуглецю збагачує морську воду карбонатами, а сірчаних сполук – сульфатами (хімічний склад наближається до сучасного). 

Вважається, що рифей був часом надзвичайного розвитку синьо-зелених водоростей, оскільки саме на цей період припадає їх надзвичайне систематичне урізноманітнення. Згодом (на межі з вендом) відбувається значне скорочення як чисельності, так і розмаїття цих форм через невитримування конкуренції з еукаріотами. Докладніше про розвиток тваринного світу, на жаль, поки що говорити складно через нестачу фактичного матеріалу.

Венд (близько 650 млн. років тому).

В учених виникає багато суперечок щодо виділення цієї ери (дехто вважає її останнім періодом протерозоя). Характеризувалася вона значними об’ємами суші та великою вулканічною активністю. 

На початку венду мало місце значне зледеніння, яке передувало суттєвій перебудові органічного світу (різко знизився рівень Світового океану, підвищилася його солоність). Згодом почалася вендська морська трансгресія (наступ моря на сушу), що створило сприятливіші умови для розвитку організмів, викликавши еволюційний „вибух” різноманітних форм органічного світу. 

Незначна диференційованість рельєфу земної поверхні та наявність великої кількості вуглекислоти в атмосфері сприяли розвитку спекотного та досить вологого клімату на більшій частині планети. На безжиттєвій суші панував пустельний ландшафт. У рослинному світі відбувається активний розвиток водоростей, з’являються гриби (актиноміцети). Особливого розвитку набувають бентосні багатоклітинні водорості, численним був і дрібний фітопланктон.

На відміну від попередніх періодів, у цей час активно розвивається тваринний світ, причому більшість груп з’являється начебто раптово, що може пояснюватись виключно надзвичайними екологічними перебудовами клімату. Незважаючи на значне різноманіття систематичних категорій високого рангу, в більшості груп ще не було значного видового багатства.

Для вендської фауни найбільш характерні безскелетні форми (у викопних залишках немає форм з добре вираженим скелетом) – з’являються радіолярії, губки, кишковопорожнинні, аннеліди, безчерепашкові молюски та голкошкірі, а також перші членистоногі. Вчені пояснюють добре збереження решток тварин без скелетних утворень відсутністю або незначною роллю трупоїдів та інших деструкторів у біосфері того часу. Таким чином, вже наприкінці криптозою існували майже всі типи тварин.

ФАНЕРОЗОЙ

Фанерозой (від грецького фанерос – помітний, явний, відкритий, та зое – життя) – еон явного життя з хорошим зберіганням слідів останнього.

Палеозой (570 млн. років тому): найважливішою подією цієї ери можна вважати вихід живих організмів на суходіл, що прискорило загальний хід еволюції органічного світу. Значний вплив на цей процес справляли суперконтиненти (Пангея, Гондвана, Лавразія) та їх перетворення.

Кембрій (570 млн. років тому). На початку періоду відбувалася загальна трансгресія моря (рівень океану піднявся на 140 м), а в середині його стався певний відступ води (регресія). Різких температурних відмінностей між полярними та екваторіальними територіями в цей час не існувало – загальна температура сягала 20 – 28о С. 

У рослинному світі відбувається поширення синьо-зелених, вапнякових, золотистих та частково зелених водоростей. Цей та два наступні періоди вважають часом водоростей.

На зміну вендській фауні приходять тварини зі скелетом, черепашками та панцирами. Пояснюють набуття покривних оболонок безхребетними тваринами різних систематичних груп появою у них здатності до мінералізації (раніше цьому заважав високий вміст у воді вуглекислого газу, хлору й аміаку, які розчиняли мінеральні компоненти). Особливого розвитку в цей час зазнають трилобітоподібні – підтип морських членистоногих, з’являються і вимирають археоціати (схожі на губки рифотворні тварини з вапняковим скелетом), відбувається поява форамініфер, губок, коралів, двостулкових та черевоногих молюсків, хіолітів (група вимерлих тварин, близьких за своєю організацією до молюсків) та брахіопод (плечоногих) з хітиновим скелетом. На думку окремих фахівців, у цей період з’являються й перші хребетні. В кембрії стався “вибух” видоутворення, але значна кількість форм так само швидко зникла.

Ордовик (500 млн. років тому). Його перша половина возначена однією з найбільших у протерозої трансгресією моря (загалом було затоплено майже половину сучасних континентів). Підвищення відносної площі океану викликало загальне пом’якшення (гумідизацію) клімату на Землі. Але наприкінці періоду рівень океану значно знизився, що посилило аридизацію (континентальність) клімату, звузився тропічний пояс, утворилися численні льодовики й температурні перепади між полярними та екваторіальними поясами. 

У рослинному світі переважали синьо-зелені, зелені, золотисті, евгленові та деякі інші водорості. Припускається, що в цьому періоді вже виникли вищі рослини (знайдено спори примітивних риніофітів), які ще не мали великого значення в біосфері того часу. 

В тваринному світі найбільш важливою подією слід вважати появу граптолітів (представники геміхордових), морських їжаків з голкошкірих, головоногих молюсків, багатьох інших форм безхребетних, а також перших хребетних – безщелепних (геміцекласпіс, пораспіс та інші).

Силур (440 млн. років). Клімат періоду багато в чому був схожий на ордовик, але середня температура підвищувалася (наприкінці періоду – до 18 – 22о С), внаслідок чого розтанули долинні льодовики й з’явилися теплолюбні асоціації біоти. Континенти мали слабо розчленований рельєф, великі гірські системи були відсутні. Північні материки почали об’єднуватись і зміщуватись на південь. 

В органічному світі відбуваються суттєві перебудови палеоекосистем. У морському середовищі надзвичайно поширюються водорості, зокрема багрянки та бурі. Саме в цей час вищі рослини виходять на суходіл (спочатку формуються риніофіти, а згодом – плавуноподібні). Найдавнішим представником цієї рослинності вважається куксонія (клас риніофіти). 

Серед безхребетних найбільшого розмаїття досягають рифотворні корали – табуляти і ругози, ракоподібні з двостулковою раковиною – остракоди та великі морські членистоногі завдовжки до 2 метрів – ракоскорпіони, або гігантські щитні. Перші безхребетні виходять на суходіл (вважається, що в той час материки ще не були опановані хребетними тваринами). У цей період з’являються в невеликій кількості перші панцирні риби (птераспіс).

Девон (405 млн. років тому). Продовжується інтенсивний розвиток суші і скорочення площі океану (особливо зменшилася акваторія внутрішньоконтинентальних морів). Розвиток суходолу супроводжувався значними розколами та вулканічними виливами. Клімат періоду характеризується як тропічний та екваторіальний. Середні глобальні температури сягали 24о С (максимальні – 28о С – у середньому девоні), що пояснюється розташуванням континентів у низьких і середніх широтах, великою кількістю епіконтинентальних морських басейнів та значним вмістом вуглекислого газу в атмосфері. 

В ранньому девоні з ринієвих рослин виникають зостерові (навколоводні рослини), але, починаючи з середнього девону трав’яниста псилофітова рослинність починає змінюватися на перші ліси з плавуноподібних, хвощеподібних та папоротеподібних (рис. 2). Вважається, що швидке розселення вищих насінних рослин (насіннєві папороті, прогімносперми – проміжні форми між споровими та голонасінними) в девоні відбулося завдяки високому вмісту водяної пари в повітрі і рясним опадам, що зблизило умови існування у водному середовищі й приморських низинах. Надзвичайний розвиток рослинного покриву переважно в прибережних регіонах сприяв насиченню повітря киснем (вважається, що його рівень вже практично досяг сучасного).

Рис. 2 – Рослинність девонського періоду (за А.А. Яковлєвим, 1941).

В цілому девон вважається “віком риб” – водночас існували панцирні, хрящові та кісткові риби. Широкого розвитку набувають головоногі молюски (наутилуси та амоніти), панцирні риби (птераспіс, кокстеус, птерихтіс), з’являються кистепері риби, які дають початок першим земноводним – стегоцефалам (відбувається вихід хребетних на суходіл). На суші виникають скорпіони, кліщі, багатоніжки, колемболі, бабки. Починають вимирати граптоліти та стародавні щупальцеві, наприкінці періоду вимерли всі безщелепні (еволюційний шлях класу круглоротих поки залишається багато в чому загадковим).

Карбон, або кам’яновугільний період (350 млн. років тому), в якому виділяють дві епохи: нижній (Міссісіпій) та верхній (Пенсільваній) карбони. На початку карбону відбулося зіткнення Гондвани з північними материками, внаслідок чого утворилася Пангея, що можна вважати головною подією цього періоду. Сталися дві фізичні трансгресії та регресії, а наприкінці карбону значна частина суходолу вкрилася болотами. Перетворення континентів призвело до суттєвих змін кліматичних умов. Відбуваються значні похолодання, з’являється виразна кліматична зональність, внаслідок чого – в Гондвані мало місце покривне й гірське зледеніння. 

Карбон вважається періодом виключного розвитку рослинного життя. Ліси були утворені каламітами (гігантськими хвощовими), лепідодендронами, сигіляріями (деревоподібними плавунами) тощо. Активно розвиваються насінні рослини – спочатку насінні папороті, голонасінні кордаїти, а наприкінці періоду – хвойні. Наприкінці карбону в південній півкулі через суттєве похолодання в рослинному світі переважали низькорослі кущисті та трав’янисті форми.

З безхребетних тварин широкого розповсюдження набувають великі форамініфери (фузуліни). Виникають перші белемніти, численні павуки, таргани та літаючі комахи (гігантські бабки, прямокрилі, рівнокрилі). Хрящові та кісткові риби стають переважаючими формами в морському середовищі, а на суходолі значного розвитку досягають стегоцефали. У південній, більш прохолодній, півкулі виникають перші примітивні рептилії (котилозаври). У цей період зникають граптоліти, тентакуліти, панцирні риби та деякі інші організми.

Перм (285 млн. років тому). Період починався значною регресією моря, що викликало тривалу засушливу епоху, яка продовжувалася навіть у тріасі. Упродовж всього періоду Пангея розташовувалася від південного полюса до північного. В південній половині (Гондвана) все ще поширювалося зледеніння, наслідки якого залишились не лише в Антарктиді, а й в Африці, Індостані, Австралії та Південній Америці.

 На початку періоду рослинний покрив нагадував кам’яновугільний, але краще простежувалися його зональні зміни. Різка зміна клімату (в напрямку аридізації) викликала масове вимирання спорових рослин, особливо в Лавразії (утворили поклади кам’яного вугілля), і значне поширення голонасінних – хвойних, саговникових та гінкгових. 

У морському середовищі розвиваються фузуліни, плечоногі, головоногі та акули; на суходолі поширюються комахи (виникають сітчастокрилі, прямокрилі, жуки тощо). У південній частині переважають рептилії (мезозаври, батрахозаври, терапсіди, лепідозаври та деякі інші), а в північній – стегоцефали. Наприкінці пермі вимирають трилобіти, ракоскорпіони, рипідистії, зменшується значення таких поширених раніше форм, як голкошкірі, табуляти, ругози, майже повністю вимирають стегоцефали. Зникає багато життєвих форм, які були найважливішими представниками палеозойської ери. 

Мезозой (230 млн. років тому) – епоха рептилій. Її вважають перехідною від пізньопалеозойської біоти (переважала на початку ери) до кайнозойської, яка починає формуватись в останньому періоді. Упродовж усього часу відбувався розпад суперконтиненту Пангея, спочатку – на Гондвану та Лавразію, а потім на сучасні материки. Рептилії в цій епосі були пануючими формами на суходолі, у воді й повітрі.

Тріас (230 млн. років тому). Початок тріасу відзначався досить засушливим кліматом, що зумовлювалося підвищенням материків, а в другій половині мала місце трансгресія моря та остаточний розподіл Пангеї на Гондвану та Лавразію. Ці масштабні тектонічні процеси супроводжувались інтенсивною вулканічною діяльністю. Клімат поступово стає ариднішим (прохолоднішим та сухим). 

Продовжується зміна флористичного складу суші, а також морської й суходільної фауни. Вимирають насінні папороті, а з голонасінних широко розповсюджуються цикадові, гінкгові, бенетитові та хвойні. 

Широкого розвитку набувають шестипроменеві корали, двостулкові молюски, амоніти, морські їжаки. Зникають палеозойські акули та кистепері, з’являються перші плезіозаври та іхтіозаври. Наприкінці періоду з’являються перші костисті риби. На суходолі вимирає більшість стародавніх стегоцефалів в обох півкулях та починається панування рептилій (виникають черепахи, примітивні динозаври, крокодили та птерозаври). В цьому ж періоді виникають перші справжні ссавці (дрібні, не спеціалізовані першозвіри та сумчасті). Суттєво збагачується й фауна комах: значно поширюються двокрилі, перетинчастокрилі, лускокрилі та деякі інші.

Юра (195 млн. років тому). В юрському періоді Гондвана, яка проіснувала як єдиний материк понад 350 млн. років, почала розділятися на чотири великі фрагменти: Індостан, Антарктиду з Австралією, Південну Америку та Африку з Аравією. Саме ці процеси привели до початку формування Індійського океану, а пізніше, з розходженням Африки та Південної Америки, почалось формування Атлантичного океану. В цей же час спостерігаються дві фази Альпійського гороутворення, а також почалось відокремлення Північної Америки від Європи (значну частину цих континентів було вкрито мілководними морями). 

В рослинному світі цього періоду основною подією була поява покритонасінних рослин (згідно багатьох новітніх поглядів, формування цієї групи слід датувати значно раднішим часом). В той же час пануючими формами цього періоду були різноманітні папороті та голонасінні (саговникові, гінкгові, бенетитові, цикадові, хвойні тощо – рисунок 3).

В морській фауні спостерігалася зміна видового складу амонітів, коралів, ракоподібних, широкого розповсюдження набули белемніти, голкошкірі, 

Рис. 3 – Рослинність юрського періоду (за Дж. Мітчеллом, 1984).

1 – Williamsonia, 2 – Bennettites, 3 – Voltzia, 4 – Araucarites.

іхтіозаври та плезіозаври. Розквіт рептилій відбувався у водному і повітряному середовищі, а також на суходолі. Найвідомішою групою є динозаври, яких зараз відомо близько 600 видів, що розподіляються на два ряди: ящеротазових та птахотазових. Деякі з них (переважно рослиноїдні) сягали величезних розмірів (завдовжки до 30 м і вагою понад 30 тонн). В небі панували птеродактилі, рамфоринхи (деякі з розмахом крил до 15 м). Ссавці за своєю організацією майже не змінились, з’являються первісні птахи, або ящерохвості (археоптерикс).

Крейда (137 млн. років тому). Упродовж цього періоду Гондвана остаточно розділилася, сформувалася південна частина Атлантичного океану; в цей же період починається розходження Північної Америки та Європи. Ці події призводять до скорочення площі океанів Тетис та Тихий, але спостерігається зростання обсягів Індійського та Атлантичного океанів. Відбувається також активне гороутворення (формуються Анди, Альпи, Гімалаї та інші гірські системи). 

В рослинному світі покритонасінні (магнолієві, лаврові, платанові, деякі бобові, букові, вербові, шовковицеві, з однодольних – пальми, деякі злаки та значна кількість інших форм) починають витискати голонасінних. Наприкінці крейди зникають бенетитові, кейтонієві, більшість гінкгових та інші групи.

Рептилії ще знаходяться на стадії свого розквіту, саме в цей період з’являються такі сучасні форми, як змії, ящірки, справжні черепахи. Наприкінці періоду спостерігається поява справжніх птахів (гесперорніси, іхтіорніси, а пізніше – й беззубі форми) та плацентарних ссавців (комахоїдні та перші кондилартри). Значна частина груп (амоніти, белемніти, молюски-рудісти, переважна більшість динозаврів) починає практично безслідно вимирати – так зване велике мезозойське вимирання (зникає майже 2/3 видів біоти).

Кайнозой (майже 66 млн. років тому): саме в цю еру сформувалися материки в сучасному вигляді. На зміну динозаврам у водному просторі приходять справжні костисті риби, в повітрі – птахи, а на суходолі – ссавці.

Третинний період (в подальшому було виділено дві епохи):

- Палеоген (66 млн. років тому). В цій епосі виділяють три віки (палеоцен, еоцен та олігоцен). Загалом період характеризується інтенсивними горотворними процесами (формуються основні хребти багатьох гір Євразії). виникають розломи рифтових зон східної Африки, завершується формування північної Атлантики. 

Рослинний світ майже зберігає тенденції розвитку, які почалися наприкінці мезозою – квіткові стають пануючими формами. Важливим є формування відповідної кліматичним особливостям зональності флористичного складу. Через суттєве погіршення клімату в олігоцені (суттєве похолодання та значна аридизація клімату) відбулося поступове зменшення лісових масивів та формування відкритих ландшафтів степового типу. Ліси з вічнозелених рослин (мирти, лаври, фікуси, деякі пальми тощо) починають замінюватися листопадними.

Події цієї епохи призвели до остаточного вимирання представників багатьох систематичних груп: безслідовно зникають амоніти й белемніти, більшість мезозойських рептилій, змієподібні та панцирникоподібні з риб. Починається активна еволюція двостулкових та черевоногих молюсків, справжніх костистих риб, типових птахів та ссавців; відбувається швидка еволюція комах (особливо перетинчастокрилих та лускокрилих), яка зумовлює споріднену еволюцію комах-запилювачів і квіткових рослин. В палеоцені спостерігається розквіт примітивних ссавців: хижаків – креодонтів; копитних – кондилартрів; комахоїдних, хоботних, вторинноводних та інших форм. В еоцені до них приєднуються сучасніші форми – коні (спочатку чотирьохпалі, а потім трьохпалі), свині, лемури, мавпи. В олігоцені креодонти та кондилартри вимирають, а їм на зміну приходять такі форми як котячі, собачі, бобри, носороги, тапіри, гризуни та інші ссавці.

- Неоген (25 млн. років тому). Ця епоха складається з міоцену та пліоцену. Її особливістю є найбільша засуха на континентах за весь Фанерозой. Крім цього, завершується формування гірських систем Альпійської складчастості, Антарктида вкривається кригою, утворюються льодовики в гірських країнах (спостерігається загальне похолодання на Землі). Відповідно до цих змін відбувається зменшення площі лісів, збіднення флори Європи та Північної Америки (рис. 4).

Рис. 4 – Міоценові савани Північної Америки (за Дж. Мітчеллом, 1984).
1 – Parahippus, 2 – Dinohypus, 3 – нори, в яких мешкали певні гризуни,  4 – Diceratherium,  5 – Stenomylus, 6 – Moropus.

В міоцені палеогенна рослинність (пальми, мирти, лаври та інші вічнозелені види) змінюються на широколистяні ліси, формуються степи. В пліоцені похолодання та підсилення континентальності клімату відбувалися ще енергійніше, у зв’язку з чим виникає така формація, як тайга. Наприкінці епохи всі вибагливі до тепла та вологи форми (ліквідамбар, секвоя, каштан, горіх, граб) практично зникають з помірного поясу, саванностепи змінюються сухими степами. Наприкінці пліоцену встановлюється дуже близький до сучасності рослинний покрив.

Найрізноманітнішою фауна Євразії була саме в цей час: комахоїдні, рукокрилі, численні дрібні гризуни, мастодонти, хоботні динотерії, болотяні носороги, справжні антилопи тощо. У зв’язку з широким розвитком степів формується так звана фауна гіпариона (страуси, жирафи, антилопи, носороги, верблюди, свині, шаблезубі тигри, гіпарион – трьохпалий кінь тощо). Розмаїття в Північній Америці було значно меншим. В Південній Америці розвивалися сумчасті, своєрідні копитні, гризуни, широконосі мавпи. Австралія залишалась ізольованою, завдяки чому відбувався подальший розвиток сумчастих (існувало кілька незалежних центрів розвитку ссавців). Особливістю періоду був розвиток людиноподібних мавп.

Четвертинний період, або антропоген (близько 2 млн. років тому). Цей період відзначається багаторазовими похолоданнями та потепліннями. Під час похолодання на континентах утворювалися льодовики, у зв’язку з чим рівень океану знижувався на 100 – 150 м (відбувалися глобальні коливання рівня моря). Все це викликало подальшу зміну флори і фауни практично на всій планеті. Основний напрямок змін зберігся ще з третинного періоду – південні теплолюбні лісові форми рослин і тварин змінювалися холодолюбними степовими. Через відсутність шляхів для відступу під час зледенінь більшість теплолюбних представників флори зникають – вона набуває практично сучасного вигляду.

Період льодовиків (плейстоцен) характеризувався значними коливаннями температури і клімату взагалі, що приводило до відповідних міграцій тварин і рослин, а також до появи нових, специфічних форм (під час Вюрмського зледеніння з’являються мамонти та шерстисті носороги). Фауна північних материків дуже збідніла та набула сучасного вигляду. В цей же час відбувається антропогенез, який завершується формуванням Homo sapiens sapiens (сучасної людини розумної). Останні 10 – 11 тис років, так званий післяльодовиковий період (голоцен), характеризуються активним впливом людини на довкілля (особливо – останні 400 років).

2. Розвиток нижчих організмів
Якщо б еволюція цілком і повністю залежала лише від природного добору, то від бактерій походили б лише численні форми бактерій.

С. Оно
Органічний світ поділяють на два надцарства: доядерні організми (Procariota) та ядерні (Eucariota). Перше надцарство включає лише одне царство дроб’янки, що розпадається на два підцарства: бактерії та синьо-зелені водорості. В надцарстві Eucariota виділяють три царства: рослин (Vegetabilia, або Plante), грибів (Fungi, або Mycota) та тварин (Animalia). У вивченні розвитку найдавніших форм життя існує кілька проблем: це зародження життя (формування первинної живої системи органічних молекул), виникнення еукаріотних форм та багатоклітинних організмів, поява вірусів.

2. 1. Уявлення про добіологічну еволюцію

Органічні речовини синтезувалися абіотичним шляхом в умовах, які існували на Землі понад 3500 млн. років тому. Окремі органічні молекули (амінокислоти та нуклеотиди) здатні до об’єднання з утворенням великих полімерів (поліпептидів та полінуклеотидів). Цілком зрозуміло, що перші такі полімери виникали випадково, але потім вони були здатні впливати на утворення інших полімерів, що пов’язане з принципом компліментарності окремих нуклеотидів і механізмами матричного синтезу, які займають центральне місце в процесах перенесення інформації в біологічних системах.

Протометаболізм – це невідомий точно набір хімічних реакцій, який призвів в решті-решт до формування біологічно активних макромолекул, з яких РНК відігравали найважливішого значення. Зараз доведено можливість каталізу рибозимами (каталітичні РНК) різноманітних хімічних процесів, враховуючи процеси фосфорилювання тощо.

У будь-якому процесі копіювання трапляються помилки, які в решті-решт спричиняють суттєве урізноманітнення цих полімерів. У той же час, молекули з різною послідовністю своїх складових мають відмінні хімічні властивості, які зумовлено їх третинними (унікальними) структурами. Трьохмірне укладення полінуклеотида впливає на його стабільність та здатність до реплікації. Експериментально було доведено, що молекула РНК, яка реплікується, ніби підпадає під дію природного добору – в залежності від конкретних умов починає переважати та або інша послідовність. Таким чином, молекула РНК має дві важливих ознаки, які є необхідними передумовами еволюційного процесу: інформаційна (закодована в послідовності нуклеотидів генетична інформація, яка передається в процесі реплікації) та функціональна (унікальна структура, яка зумовлює характер взаємодії молекули з її оточенням).

На подібні властивості спирається теорія так званого “РНК-світу”, згідно з якою РНК та кофактори складали необхідний набір ферментів для здійснення всіх хімічних реакцій в первинних клітинних структурах. Вважається, що з появою реплікації РНК вперше стає можливим принцип дарвіновської еволюції, що спирається на добір певних молекул. Наслідком подібного добіологічного розвитку стало домінування одного з видів молекул, який оптимально об’єднав здатність до реплікації та стабільність (можливість подібного процесу доведено в лабораторних умовах).

Нуклеїнові кислоти добре пристосовані до зберігання та передачі інформації, а каталітичні можливості у поліпептидів значно вищі. Тому на певному етапі еволюції виникає генетичний код, за допомогою якого РНК почали спрямовувати первинний синтез білків. Оскільки генетичний код фактично єдиний в усіх живих організмів, припускається, що всі вони є нащадками однієї примітивної лінії клітин, які випадково розробили ефективний механізм синтезу білка.

Як тільки нуклеїнові кислоти почали кодувати ферменти, що забезпечували безпосередньо їх відтворення, постало питання про необхідність зовнішньої мембрани. Відбір молекул РНК за якістю білків, які вони кодували, почався лише після того, як з’явився замкнутий простір, в межах якого зберігалися білки, відтворені цією РНК. Час появи клітинної мембрани точно не відомий, але після її виникнення молекули РНК не лише еволюціонували на основі своєї власної структури, але почали впливати й на ознаки цілої клітини.

Експерименти з абіогенного синтезу показали достатню легкість отримання значної кількості речовин, необхідних для подальшого утворення мембранних структур. Ліпідні плівки, які формувалися на поверхні води, при перемішуванні можуть утворювати сферули та бішар внаслідок спонтанної агрегації (рис. 5).
Таким чином виникла примітивна первинна клітина, яка від усіх сучасних клітин відрізнялася тим, що в ній генетична інформація зберігалася не в ДНК, а в РНК. Вважається, що РНК як активніші молекули першими залучилися до добіологічної еволюції (імовірно, що перші клітини містили значно меншу кількість компонентів порівняно навіть з сучасними мікроплазмами). Процес реплікації та репарації ушкоджень в молекулах ДНК відбувається значно ефективніше, ніж в РНК, тому після вироблення механізму синтезу білка та значного ускладнення клітини, більш стабільні та переважно дволанцюгові молекули ДНК взяли на себе функцію збереження інформації. Білки, що синтезуються первинною клітиною, стають основними каталізаторами всіх процесів, а РНК починає виконувати функцію налагодження зв’язку між ДНК та білками.

В той же час, існують певні труднощі щодо можливості існування РНК-світу. Однією з найважливіших є необхідність формування великої кількості рибози в добіологічні часи для подальшого створення РНК. Складність утворення подібних запасів пояснюється з одного боку тим, що синтезується значна кількість різноманітних вуглеводів, а з іншого – вони є дуже нестійкими і відносно швидко руйнуються (при 25о С тривалість періоду напіврозпаду рибози не перевищує 300 діб). Вирішити їх намагаються введенням пре-РНК-світу, де одним з імовірних претендентів на значення генетичного матеріалу можуть бути пептидні нуклеїнові кислоти. Також поки не має пояснення механізмів формування цитозіну (швидкість його розпаду значно перевищує всі імовірні механізми синтезу), без якого здійснення механізмів реплікації в сучасних клітинах вважають неймовірними. Для зняття цієї проблеми запропоновано деякі теорії, в яких макромолекули мають інші механізми реплікації.

Однією з цікавих гіпотез є неорганічна еволюція А. Дж. Кернса-Сміта, згідно з якою основою для формування життя слугували кристали глини. В певних умовах глинисті частки можуть утворювати своєрідні “кристалічні гени”, здатні до тиражування та реплікації (рис. 6). Органічні речовини поступово, взаємодіючи з кристалами та впливаючи на їх форму й ріст, замінили неорганічну основу, а закінчився цей процес повною “відмовою” від глиняного каркасу. 

Слід підкреслити, що існує ще ціла низка інших достатньо цікавих поглядів на схему еволюціонування добіологічних структур. Так, згідно сучасних поглядів багатьох фахівців, через низьку випромінюючу здатність молодого сонця на початку розвитку Землі слід передбачати на її поверхні наявність суцільних зледенінь та температур до –40о С. В той же час вважається, що подібні низькі температури не лише не перешкоджають розвитку життя, але й навпаки – саме в подібних умовах суттєвим чином зростає тривалість збереження різноманітних органічних молекул. Подібна концепція дозволяє прибрати й ще один парадокс – концентрація органіки в “первинному бульйоні” навіть при використанні всього вуглецю Землі не перевищувала б 1 %. Процеси виморожування могли сприяти концентруванню органічних речовин до рівня, необхідного для нормального процесу їх полімеризації.

Ще екстравагантнішою є теорія зародження життя глибоко в надрах – в умовах відсутності доступу сонячного світла та кисню атмосфери (а також незалежно від інших подій на поверхні). Геохімічна енергія, що виділяються на дні океанів, може забезпечувати повністю незалежне від сонця джерело енергії (сучасні гідротерми існують саме подібним чином). Зрозуміло, що подібні умови підходять виключно для розвитку бактерій, але їх розвиток може відбуватись майже без будь-яких обмежень.

2. 2. Типи живлення

Живі організми поділяють відповідно до джерел енергії та вуглецю, які вони використовують. Для живих істот підходять тільки дві форми енергії – світлова та хімічна. Організми, які синтезують необхідні їм речовини за рахунок енергії світла, називаються фототрофними, а ті, яким для цього потрібна хімічна енергія, – хемотрофними. Щодо джерел вуглецю, організми, які використовують для життєвих потреб неорганічний вуглець (СО2), називаються автотрофними, а організми, що потребують тільки вуглець органічного походження, – гетеротрофними. Враховуючи обидві найважливіші потреби живих організмів, останні можна поділити на чотири групи:

1. Фотоавтотрофні: всі зелені рослини, синьо-зелені водорості, зелені та пурпурні сіркобактерії.

2. Фотогетеротрофні: нечисленна група (деякі пурпурні несіркові бактерії).

3. Хемоавтотрофні: деякі бактерії, які беруть участь в кругообігу азоту тощо.

4. Хемогетеротрофні: всі тварини та гриби, більшість бактерій, деякі паразитичні квіткові рослини (повитиця, омела).

Найважливішими та численними групами вважають фотоавтотрофів (зелені рослини) та хемогетеротрофів (тварини й гриби). Їх важливість зумовлюється не стільки значною кількістю представників, скільки тим, що саме вони утворюють біотичний кругообіг речовин, який виступає найважливішим підґрунтям існування Біосфери.

Зараз вважається, що первинні реакції фотосинтезу, зокрема – фотоліз води та абіогенний синтез органічних сполук з вуглекислого газу за допомогою сонячної енергії могли здійснюватися і в добіологічний період (експериментально доведено можливість абіогенного створення органічних сполук з неорганічних під впливом сонячної енергії). На цьому етапі були відсутні проміжні цикли – фосфорилювання, цикл Кальвіна тощо, притаманні лише живим клітинам. З появою перших фотосинтезуючих організмів, процес фотосинтезу набуває ендоенергетичного характеру, що полягає в поглинанні енергії ззовні.

На ранніх етапах еволюції існувала велика кількість різноманітних способів засвоєння енергії та карбоксилювання, причому обидва процеси здійснювалися незалежно один від одного.

Традиційно вважається, що хемосинтез передує фотосинтезу (це припущення ґрунтується на відсутності кисню в первинній атмосфері Землі). Але встановлено, що у хемосинтетиків процес дихання відбувається за циклом Кребса, як у тварин та рослин. Виникнення його в безкисневому середовищі немає сенсу, чому, імовірно, фотосинтез виник паралельно.

В той же час, існують погляди, які відкидають класичну гіпотезу та кладуть в основу організації життя автотрофність і початкове переважання метаболізму над реплікацією. Так, за гіпотезою Г. Вехтершойзера, формування первинних органічних речовин відбувались в умовах анаеробного, достатньо гарячого водного середовища (щось на зразок сучасних гейзерів). В цьому випадку в якості джерела енергії виступає реакція утворення піриту:

FeS + H2S →FeS2 + H2
Важливим моментом теорії є також здатність кристалів піриту зв’язувати органічні сполуки, завдяки чому відповідні реакції могли відбуватись не в розчині, а на поверхні цих кристалів, де утворювалася поверхнева реакційна система (поверхневий метаболізм).  Виокремлення на поверхні ліпідів могло сформувати перші передмембранні структури. Подальший напрямок еволюції призвів до виключення піритного кристалу та переходу до справжньої клітини. Достатньо складним моментом теорії є перехід до першого автокаталітичного циклу (передбачається, що першим міг виникнути відновний цикл лимонної кислоти).

Таким чином, на першому етапі формування життя з’являється метаболізм на поверхні піриту, а лише в подальшому відбувається виникнення генетичного апарату. Передбачається, що в цьому випадку формування генетичних механізмів спочатку спиралося не на РНК та ДНК, а на так звані “трибонуклеїнові кислоти”. При цьому, синтетичний автокаталітичний цикл мав внутрішню тенденцію до еволюції з ускладненням та відповідним розширенням реакційних можливостей.

У перших фотосинтезуючих організмів фотосинтез здійснювався лише за допомогою фотосистеми І, де найважливішу роль виконував хлорофіл А. В подальшому, під впливом природного добору, фотосинтетичний апарат постійно ускладнювався. Хлорофіли В, С, D, E, фікоцианіни та фікоеритрини, що виникли пізніше, стали головними компонентами фотосистеми ІІ, яка поліпшила ефективність фотосинтезу. Суттєві зміни в еволюції фотосинтетичного апарату почали відбуватись після формування хлоропластів, які забезпечили просторове розмежування реакцій обміну речовин в середині клітини.

Гетеротрофний тип живлення також пройшов довгий шлях еволюції. Поглинання органічних речовин – це не пасивний, а фізіологічно активний процес, еволюція якого почалася ще у прокаріотів. У перших живих систем не було необхідності в метаболічних реакціях: вони могли жити й рости за рахунок первинного бульйону. Згодом, через вичерпування його запасів, все більшого поширення набували організми, які виробляли ферменти для утворення органічних молекул, а не лише вживали їх у готовому вигляді. На цьому етапі еволюції як у тварин, так і у рослин виникає потреба в створенні з засвоєної або синтезованої органіки всіх необхідних для життєдіяльності сполук, що зумовлює відповідну еволюцію їх біохімічних реакцій. Метаболічні шляхи в своїй основі властиві всім живим істотам і мають дуже схожі реакції та ферменти, які їх каналізують. Ферменти також еволюціонували разом з організмами, але їх основна функція при цьому практично не змінювалася.

Еволюція всіх типів живлення пішла значно ефективніше після ускладнення організмів, тобто після формування багатоклітинності.

2.3. Три ароморфози протерозою

Протерозойську еру можна сприймати як один із найважливіших етапів загального ходу еволюції організмів, оскільки саме в цей час відбуваються три глобальних ароморфних перетворення, що мали суттєвий вплив на подальший розвиток життя на Землі. Відбулися ці ароморфози практично водночас, чому розмова про них ведеться в одному розділі. Першою надзвичайно важливою подією можна вважати появу еукаріотичної клітини.

Бактерії – найпростіші та дрібні організми, які здатні розмножуватись шляхом простого поділу на два. В природі бактерії займають всі екологічні ніші, що пояснюється значним різноманіттям їх біохімічного складу. Вважається, що з переходом від відновлювальної атмосфери до окислювальної (накопичення О2), первинні анаеробні форми перестають відігравати помітну роль у розвитку біосфери (порівняно з аеробними формами). Вільний кисень, який взаємодіє з більшістю компонентів цитоплазми, був токсичним для анаеробів. В той же час завдяки його високій реакційній здатності аероби отримують значно ефективніше джерело хімічної енергії. 

Вирішувати означену проблему можна було принаймні двома основними шляхами: перехід до анаеробних умов існування; формування аеробних організмів. Зараз процес дихання виступає основним окислювальним шляхом в переважної більшості організмів. Одним з найважливіших виявів пристосування до аеробних умов існування стає формування еукаріотичної клітини, яка набуває більшої стабільності порівняно з прокаріотами.

Існують дві принципово протилежні теорії походження еукаріотичних організмів: симбіогенезу та несимбіотичного походження шляхом виокремлення клітинних структур з протоплазми прокаріотичної клітини. Теорія симбіогенезу, яку запропонував К.С. Мережковський у 1905 році, містить найбільш логічне пояснення виникнення такого складного утворення як еукаріотична клітина.

Припускається, що еукаріоти виникли внаслідок симбіозу анаеробної прокаріотичної клітини амебоїдного типу та аеробних бактерій (останні дають початок мітохондріям – рис. 7). Без мітохондрій клітини тварин та грибів були б облігатними анаеробами і цілком залежали б від малоефективного процесу гліколізу. З набуттям мітохондрій, плазматична мембрана клітини передає їм енергетичну функцію і починає виконувати нові, такі як контроль проходження іонів тощо, чого не спостерігається в прокаріотів. Саме поява мітохондрій надає клітинам ефективне джерело енергії.

Імовірність можливості симбіотичного походження мітохондрій підтверджується наявністю деяких сучасних анаеробних форм (такі амеби як Pelomixa palustris), які не мають своїх мітохондрій, а окислювальний метаболізм здійснюють завдяки симбіозу з аеробними бактеріями. 

Рис. 7 – Схема основних послідовних етапів симбіогенезу при формуванні найважливіших груп організмів (за А.Л. Тахтаджяном з                  О.В. Яблокова, А.Г. Юсуфова, 1989).

Найважливіший органоїд аеробної клітини – ядро, також утворився симбіотичним шляхом (йому дає початок джгутикова прокаріотична клітина).

Наступним ароморфним перетворенням слід вважати появу фотосинтезу та формування рослин, як особливої групи організмів. Хлоропласти здійснюють фотосинтез за тим же принципом, що і прокаріоти (ціанобактерії), а з деякими їх видами спостерігається й морфологічна схожість. Хлоропласти так само, як і ціанобактерії розмножуються поділом, а нуклеотидна послідовність ДНК майже повністю гомологічна певним ділянкам їх хромосом. Можливо, що хлоропласти мали спільного предка з ціанобактеріями і утворилися з прокаріот, які були поглинуті еукаріотичними клітинами. 

Мітохондрії та хлоропласти мають не лише спільні риси з сучасними аеробними бактеріями та ціанобактеріями, але й багато відмінностей. Це пов’язано з тим, що вони пройшли довгий шлях суттєвих еволюційних перетворень і стали досить залежними від клітин-хазяїв.

За теорією несимбіотичного походження еукаріотичної клітини, утворення органел (ядро, мітохондрії тощо) відбувалося шляхом інвагінації клітинної стінки з подальшим її виокремленням та ускладненням (рис. 8).

Оскільки генетична інформація еукаріотичної клітини зосереджена в ядрі й замкнена його оболонкою, це унеможливлює прямий поділ самої клітини. В цьому випадку виникає необхідність в усуненні оболонки ядра і в чіткому механізмі розподілу генетичної інформації між дочірніми клітинами. Саме таким механізмом стає мітоз.

Новим етапом еволюції еукаріотичних організмів є поява статевого розмноження, яке пов’язане з виникненням мейозу. В його ході відбувається перемішування та рекомбінація геномів (виникає комбінативна мінливість), в наслідок чого з’являються особини з новими генотипами. Поява подібних процесів певним чином позначається й на самому ході подальшої еволюції – відбувається прискорення процесу формування нових ознак.

Вищі рослини (крім мохоподібних) та тварини більшу частину життєвого циклу проводять в диплоїдній фазі, а гаплоїдна фаза в них дуже коротка. Процес еволюції сприяв статевому розмноженню тому, що випадкова генетична рекомбінація підвищує шанси організмів на виживання в дуже мінливому навколишньому середовищі. Статевий процес також необхідний для підтримання диплоїдності та створення умов для швидкого вироблення нових генів у рослин і тварин. Це значно прискорює загальний плин еволюції.

Одноклітинні організми відносно добре пристосовані до умов навколишнього середовища, деякі з них мають дуже складну форму. Але, за багатством життєвих форм та структурою утворених ними екосистем вони значно поступаються перед багатоклітинними організмами. Саме поява багатоклітинності (третє ароморфне перетворення протерозою) призвела до значного урізноманітнення організмів на планеті, що підвищило „тиск життя” і, як наслідок, прискорило загальний хід еволюції.

Існує кілька теорій походження багатоклітинних організмів, з яких найбільш відомі дві: теорія гастреї та теорія фагоцители.

Теорію гастреї запропонував німецький вчений Е. Геккель в 1872 році (теорія походження багатоклітинних тварин від гіпотетичного первісного організму – гастреї). Згідно з його поглядами, гастрея нагадувала одну зі стадій зародкового розвитку багатоклітинних організмів – гаструлу і мала вигляд видовженого мішкоподібного тіла з двошаровою стінкою і центральною порожниною, яка відкривалася в навколишнє середовище бластопором (первинним ротом). Гастрея виникла з бластеї (одношаровий кулястий організм) шляхом інвагінації. Ця теорія не доказова, оскільки не існує достатніх підстав вважати інвагінацію первинним способом гаструляції. За цією ж теорією, треба вважати, що такі первиннороті тварини, як плоскі та круглі черв’яки, у яких немає целома, втратили його вторинно, що не відповідає дійсності.

Теорію фагоцители (походження багатоклітинних організмів від джгутикових колоніальних форм) запропонував І.І. Мечников у 1877 році. Згідно з його уявленнями, еволюція предків багатоклітинних, тобто подібних до бластули колоніальних джгутиконосців відбувалася шляхом диференціації клітин на локомоторні й травні, а також зростання їх взаємозалежності: травні клітини втрачали джгутики, переходячи до амебоїдного стану, занурювалися в порожнину і утворювали внутрішню масу клітин – фагоцитобласт; джгутикові ж клітини зберігали свою локомоторну функцію. Так сформувався загальний двошаровий предок багатоклітинних тварин – фагоцитела (рис. 9).

За сучасними поглядами вважається, що багатоклітинні організми походять з колоніальних форм. Особливо добре ймовірність цього процесу простежується при вивчені зелених джгутиконосців, серед яких є одноклітинні, колоніальні та багатоклітинні організми. З-поміж колоніальних найбільший інтерес викликають вольвоксові, в яких вже спостерігається розподіл функцій між клітинами колонії: репродуктивна функція властива лише незначній кількості клітин, а всі інші клітини втратили свою здатність до розмноження, а також до самостійного існування. Таким чином, у вольвокса в примітивній формі проявляються дві суттєві риси всіх багатоклітинних організмів: клітини 1) спеціалізуються і 2) кооперуються, що призводить до утворення єдиного координованого організму, який має більше можливостей, ніж його будь-яка складова частина. А.В. Іванов передбачає, що початок багатоклітинним могли дати незабарвлені колоніальні джгутиконосці. Відкриття наприкінці ХІХ століття трихоплакса дозволило заповнити проміжок між одно- та багатоклітинними організмами. Наближеність цієї тварини за будовою до фагоцители підтверджує правильність поглядів І.І.Мечникова.

Рис. 9 – Шляхи формування деяких груп тварин від фагоцителоподібного предка (за В.Н. Беклемішевим із С.І. Льовушкіна та І.О. Шилова, 1994)

А – фагоцитела-концентратор; Б – Фагоцитела-седиментатор; В – безкишковий плоский черв’як; Г1-Г2 – перехід до трохофорної тварини; 1 – аморальний орган; 2 – бластопор та його похідні; 3 – парагастральна порожнина та її похідні; 4 – нервова система; 5 – циркумбластопоральне нервове сплетіння та його похідні.

2.4. Віруси та їх місце в еволюції життя

Через простоту будови можна було б подумати, що віруси походять від перших самовідтворючихся структур, від яких також походять й перші клітини. Але через можливість вірусів розмножуватись лише в середині клітини-хазяїна, вони могли виникнути лише після клітин, коли вже відбулася стабілізація генетичного коду.

Питання „Віруси: що це, або хто це?” – є одним з найпроблематичніших в біології. Ця проблема безпосередньо пов’язана з визначенням життя. На думку Ф. Енгельса, життя є спосіб існування білкових тіл, суттєвим моментом якого є постійний обмін речовиною з оточуючим їх навколишнім середовищем. Згідно з цим, віруси є неживі структури, оскільки їм не властивий самостійний обмін речовин та енергії. За теорією Шлейдена і Швана, всі живі організми складаються з клітин, при цьому найпростіші форми – одноклітинні, тому віруси також слід вважати речовиною. Якщо виходити з п’яти аксіом теоретичної біології, то можна зробити висновок:

1. Всі живі організми становлять єдність фенотипу та генотипу. Генотипом у вірусів вважається послідовність нуклеїнових кислот, а фенотипом – просторова організація макромолекул. 

2. Генетична програма утворюється матричним шляхом, де в якості матриці використовується ген попереднього покоління. Треба враховувати, що у вірусів функціонує лише один тип нуклеїнових кислот – ДНК або РНК, що суттєво відрізняє реалізацію їх генетичних програм від усіх інших організмів.

3. Під час передачі з покоління в покоління генетичні програми змінюються випадково та не спрямовано. Не дивлячись на особливості функціонування генетичної системи, віруси здатні до випадкових та не спрямованих спадкових змін.

4. Випадкові зміни генетичних програм при становленні фенотипу багаторазово підсилюються. Відповідно зі змінами нуклеотидної послідовності, відбуваються і зміни зовнішньої конфігурації макромолекул вірусів.

5. Багаторазово посилені зміни генетичних програм підпадають дії добору умовами навколишнього середовища. оскільки доведено, що віруси еволюціонують разом з іншими організмами (що практично неможливе без дії природного добору), то це положення також можна вважати істинним щодо них.

Виходячи з цього можна вважати, що віруси мають ознаки як живих об’єктів, так і неживої речовини і займають проміжний стан між органічною речовиною та біологічними клітинами. Зараз вчені дійшли висновку, що віруси мають свою особливу еволюційну історію, якщо й не повністю, то принаймні в значному ступені незалежну від еволюції організмів, у яких вони репродукуються.

Не менше проблем викликає питання і про їх походження: зараз існує принаймні три теорії походження вірусів:

1) віруси – нащадки бактерій (результат їх глибокого морфофізіологічного регресу);

2) віруси – це клітинні органоїди, що заблукали (рибосоми, фрагменти хромосом);

3) віруси – нащадки доклітинних форм життя, з яких виникли як клітини, так і сучасні віруси.

За поглядами деяких учених, віруси мають надто оригінальну неклітинну будову, яку не можна виводити з клітини. У зв’язку з цим перша теорія окремими вченими відкидається. Другу та третю теорії також довести не можна, але більше прихильників має перша з них.

Віруси є внутрішньоклітинними паразитами (інколи їх називають суперпаразитами), які за межами клітини не функціонують. Але їх роль в еволюції є дуже важливою: по-перше, як ушкоджуючого фактора (посилюють боротьбу за існування), а по-друге, як способу вертикального та горизонтального обміну генетичною інформацією між різними систематичними групами організмів.

3. Основні напрямки розвитку живих організмів

Природа створила істо-ти за одним планом, однакові за принципом, але відмінні за деталями.

Жоффруа Сент-Ілер
Еволюція багатоклітинних організмів пов’язана зі здатністю еукаріонтих клітин до різної експресивності спадкової інформації, а також з їх можливістю функціонувати разом. У вищих рослин клітини пов’язані між собою плазмодесмами, а також целюлозними прошарками, які виробляють самі клітини. Клітини тварин об’єднуються міжклітинним матриксом, а також за рахунок адгезії (злипання) плазматичних мембран. Одним з перших етапів на шляху до багатоклітинності, можливо, стала поява епітелію. В ньому клітини об’єднані в шари, які відокремлюють внутрішнє середовище організму від зовнішнього. Подальша еволюція йшла в напрямку створення все більшої кількості спеціалізованих клітин і витончених методів координації їх активності (клітини хребетних тварин мають понад 200 різних типів спеціалізації).

3. 1. Основні моменти розвитку рослин
Переважна більшість представників рослин є фотосинтезуючими автотрофними організмами, які відіграють важливу роль у біогенному кругообігу речовин, поповнюючи запаси органіки та насичуючи атмосферу Землі молекулярним киснем. Більшості рослинам властиві прикріпленість до субстрату, ріст протягом всього життя, своєрідність циклів розвитку та способів закладання органів (модулярні організми), наявність у клітинах пластид. Їх тіло диференційоване на вегетативні та генеративні органи і має значну розчленованість, що збільшує відносну поверхню (пристосування до живлення).

Флора як історично складена сукупність видів рослин певної території формується під час еволюції рослинного світу у взаємозв’язку з геологічною історією та фізико-географічним середовищем. Сучасна флора значно відрізняється від флори минулих часів. 

Перші найпростіші представники рослинного світу мали амебоподібну форму тіла без твердої клітинної оболонки (властива навіть деяким сучасним представникам золотистих, жовто-зелених та пірофітових водоростей – рис. 10). Важливим моментом розвитку водоростей можна вважати формування опорної системи (скелету) клітини – пружної суцільної полісахаридної оболонки, як збереглася в усіх рослин в їх подальшому розвитку.
Рис. 10 – Еволюція структурної організації тіла водоростей (за різними авторами)

1 – амебоїдна структура (Chrysamoeba); 2 – монадна (Chlamydomonas); 3 – кокоїдна (Chlorococcum); 4 – колоніальна (Eudorina); 5 – сифональна (Vaucheria); 6 – сифональна (Botridium); 7 – сифональна (Caulerpa); 8 – різнонитчаста (Fischerella); 9 – пластинчаста (Prasiola).

Оскільки елементи живлення рослин розсіяні в оточуючому середовищі більш-менш рівномірно, ці організми поступово в еволюційному розвитку втрачають здатність рухатись (діатомові та деякі інші водорості без джгутиків та псевдо подій) і переходять до прикріпленого способу існування. В подальшому простежується тенденція до збільшення поверхні контакту рослин з оточуючим середовищем (рис. 10).

При збільшенні лінійних розмірів тіла без диференціювання клітин формуються сифональні організми (вошерія, ботридіум та інші), які гинуть навіть при незначному ушкодженні. Тому основним напрямком прогресивного розвитку рослинного світу можна вважати перехід до багатоклітинних організмів, у яких стає можливим функціональне диференціювання окремих клітин.

Найпростішою формою тіла стає так звана слань, або талом, яка не має розчленування на окремі тканини (корінь, стебло тощо). Так звані нитчасті водорості набувають нових відмінностей, властивих всім іншим рослинним організмам – вони набувають відкриту систему росту. При цьому вони мають як апікальний (верхівковий), так інтеркалярний (вставний – в середині) та навіть базальний (в основі) ріст. Подальше диференціювання до різнонитчастих та пластинчастих форм (наприклад, ламінарія) призводить до подальшого диференціювання клітин (кількість типів зростає до 10). В той же час, одноманітне водне середовище не дозволяє водоростям диференціювати тіло до утворення справжніх органів.

3.2. Вихід рослин на суходіл

Однією з імовірних причин виходу на суходіл могла бути зростаюча конкуренція за певні фактори (наприклад – за світло). Нижчі рослини, які першими вийшли з водного середовища, не мають стабілізованого водного обміну, через що в засушливі періоди впадають до стану анабіозу. 

Наземні умови існування значно відрізняються від умов життя у воді, оскільки на суходолі вищі рослини одночасно існують в двох принципово відмінних середовищах: надземні частини – в атмосфері, а підземні – в ґрунті. Повітряне середовище характеризується значно більшим вмістом кисню, ніж водне, а в ґрунті умови мінерального живлення та водний режим (постійний водообмін між рослинами і навколишнім середовищем) є іншими. Тому перехід предків вищих рослин в ці нові умови існування міг відбутися лише після набуття ними спеціальних пристосувань.

Одним з перших, а може й головнішим пристосуванням вищих рослин до суходільних умов існування слід вважати створення епідерми (епідермісу) – особливого захисного шару, який складається зі щільно зімкнених клітин покривної тканини (рис. 11). Епідерма запобігає висиханню рослин, негативному вплив температурних коливань, проникненню всередину різних хвороботворних організмів тощо. Вона виникла шляхом відповідного перетворення та спеціалізації зовнішніх клітин тіла рослини. Поверхня епідерми в більшості вищих рослин вкрита особливою захисною плівкою – кутикулою, яка стійка до хімічного впливу і має водовідштовхуючі властивості.

Рис. 11 – Стебло Psilotum nudum (з П. Рейвна, Р. Еверта та С. Айкхорна, 1990)

А – поперечний зріз стебла; Б – протостела.

В той же час, якби шар кутикули був безперервним, це б позбавило рослини можливості газообміну з середовищем і викликало б їх загибель. Тому в процесі еволюції виникають спеціальні дрібні утворення – продихи, через які відбувається інтенсивна дифузія водяної пари, кисню та вуглекислого газу. Наявність продихів є однією з основних рис вищих рослин, починаючи з рініофітів. Ні продихів, ні епідерми майже не спостерігається в покривних тканинах коренів та у вторинноводних рослин, що слід розглядати результатом редукції останніх.

Виникнення покривної тканини було не єдиною умовою переходу рослин до наземного існування. Організація епідерми відповідає двом протилежним вимогам: з одного боку, запобігати висушуванню тіла рослини, а з іншого, – дозволяти повітрю з вуглекислим газом проникати до зелених клітин з хлоропластами. В той же час продихи не лише пропускають вуглекислий газ, а й дозволяють вільно випаровуватися воді в процесі транспірації. Тому вже на початку еволюції вищих рослин виникає необхідність в підтриманні їх водного режиму на відповідному рівні.

Вищі рослини стали відносно незалежними від коливань рівня вологості в ґрунті й атмосфері після набуття здатності стабілізувати вміст води в своєму тілі. Вирішення цієї проблеми призвело до утворення ксилеми, яка спеціально пристосована до виконання функцій проведення води. Виникають також і флоемні елементи, але аналогічні структури спостерігалися ще у водоростей, чому флоема вважається значно старшою в еволюційному плані, порівняно з ксилемою.

          Зі збільшенням розмірів організму спостерігається зміна співвідношення поверхні та об’єму, для підтримання якого на оптимальному біологічному рівні здійснюється розчленування рослинного організму. В. Ціммерманом було запропоновано теломну теорію походження органів сучасних вищих рослин, яку зараз підтримують більшість ботаніків. Згідно з нею, органи більшості рослин сформувались із сукупності тел омів риніофітів шляхом сплющення, перевершинювання, зростання та редукції теломів (рис. 12).

Ці процеси викликали диференціацію спорофіта (нестатеве диплоїдне покоління) та розподіл функцій між його частинами, а також утворення особливого органу, де містяться спори, – спорангія, який виник внаслідок видозміни кінцівок гілок. Його стінка стає стерильною, захищає внутрішній вміст від висихання.

На суходолі розмноження спорами набуває особливого значення, оскільки переважна більшість їх потрапляє в умови, які не підходять для проростання. На відміну від водного середовища, оболонка спор стає жорсткою, мало проникною для води й виконує захисну функцію. Як наслідок, у рослин в суходільних умовах виникає необхідність утворення великої кількості спор, що потребує достатнього накопичення органічних речовин і відповідного збільшення розмірів спорофіта.

Водночас з формуванням захисної стінки спорангію виникає проблема вивільнення спор та їх подальшого поширення в довкіллі. В риніофітів розсіювання спор відбувалося після розтріскування стінок спорангію, а в подальшому з’являються спеціальні механізми, що поступово вирішує проблему нестатевого розмноження (рис. 13).
Рис. 13 – Спорангії та спори (з І.В. Гончаренко, 2004).

А – риніофіти; Б – різноспорові плауноподібні; В – хвощеподібні; Г – рівноспорові папоротеподібні; 1 – термінальний спорангій; 2 – стінка спорангію; 3 – спорогенна тканина; 4 – мікроспорангій; 5 – мега-спорангій; 6 – мікроспора; 7 – мегаспора; 8 – спорангії на спорангіо-форах; 9 – спора з флатерами; 10 – маргінальні спорангії; 11 – спорангій.

Еволюційні процеси зачепили внутрішні структури рослин – відбувався як розвиток тканин, що були в риніофітів, так і формування нових. Вдосконалювалися провідні системи, в яких найрозвинутішим елементом вважаються судини (судинні рослини). Через необхідність підтримання вертикального положення тіла, в рослин розвиваються склеренхімні волокна в стеблах, формуються деревинні та луб’яні волокна тощо. Поступово з’являється камбій, що забезпечує вторинний ріст та потовщення стебла, гілок та коріння.

У водоростей, які живуть у водному середовищі, не існує проблеми з заплідненням жіночих статевих клітин (яйцеклітин), оскільки чоловічі гамети здатні вільно рухатись. З виходом рослин на суходіл виникає потреба в захисті статевих органів від висихання та забезпеченні статевого процесу в нових умовах. Гаметангій в цих умовах зазнає певних видозмін: зовнішній шар стінки стерилізується і, як в спорангії, виконує захисну функцію (відбувається формування антеридіїв – чоловічих та архегоніїв – жіночих репродуктивних органів – рис. 14). 
В той же час, формування зовнішнього захисного шару гаментангіїв не вирішує всіх проблем статевого розмноження, оскільки рух сперматозоїдів можливий лише за умови наявності води. Таким чином, постає проблема поєднання нерухливого способу життя та процесу запліднення статевих клітин, що суттєво стримує поширення вищих рослин суходолом. Наслідком цього стає зменшення ролі гаметофіту та його поступова редукція у переважної більшості вищих рослин.

Вважається, що всі вищі рослини виникли з якихось водоростей (рис. 15). Доказом цього є схожість риніофітів – найбільш стародавніх, давно вимерлих представників вищих рослин – з водоростями, особливо подібні їх типи галуження. Близькими є будова й функції хлоропластів, чергування поколінь вищих рослин та багатоклітинних водоростей, наявність джгутиків та здатність до самостійного плавання чоловічих статевих клітин багатьох вищих рослин.
Рис. 15 – Схема еволюційних взаємин відділів вищих рослин (за І.В. Грушвицьким та ін., 1978).

Припускається, що вищі рослини походять скоріш за все від прісноводних або солонуватоводних зелених водоростей. Доказами на користь цієї думки може бути те, що головним фотосинтезуючим пігментом в обох групах є хлорофіл А, а допоміжним – хлорофіл В та каротиноїди; целюлоза є найважливішим компонентом клітинної оболонки; крохмаль відкладається в хлоропластах, а не в цитоплазмі, як у інших водоростей, та інші ознаки. У водоростей спостерігаються найрізноманітніші співвідношення диплоїдної та галоїдної фаз життєвого циклу. Але у водоростевого предка вищих рослин, можливо, диплоїдна фаза була розвинена краще, ніж гаплоїдна.

Найбільш давнім та примітивним відділом вищих рослин є риніофіти, які виникли в силурі й проіснували до пізнього девону. Завдяки надзвичайній простоті своєї організації деякі риніофіти зовнішньо були більше схожі на водорості, ніж на вищі рослини. Вони характеризувалися розташуванням спорангіїв на верхівках пагонів, відсутністю кореневої системи та листя, дихотомічним або несправжньомоноподіальним галуженням спорофіта, дуже примітивною анатомічною будовою та рівноспоровістю (утворення у рослин спор, однакових за розміром та фізіологічними особливостями). 

Їх провідна система була слабко розвинена і являла собою суцільну масу провідної тканини з центральним ядром ксилеми, яке повністю оточене флоемою. Це найбільш примітивний тип стели – центрального циліндру. Ксилема складається з трахеїд; на відміну від більшості судинних рослин, у ринієфітів механічні (опорні) тканини були відсутні. Вже для цих рослин характерною була наявність невеликої кількості продихів простої будови: продих складався лише з двох замикаючих клітин та продихової щілини. Оскільки меристема розташовувалася лише на верхівках пагонів, риніофіти ще не мали здатності до вторинного росту.

Спорангії у риніофітів були товстостінними, різної форми та розмірів. У них відбувається розвиток численних спор, типових за своєю будовою для вищих рослин, але ще не було спеціальних пристосувань для розкриття спорангіїв або вони були дуже примітивними. У ринії спорангії ззовні ще практично не відрізнялися від верхівок звичайних пагонів.

Відсутність у палеонтологічних відкладеннях гаметофітів цих рослин є причиною недостатньо чітких уявлень про їх організацію. Виходячи з даних порівняльної анатомії гаметофітів сучасних рослин, вчені припускають, що гаметофіт риніофітів був добре розвинений, переважно підземний, мікоризний (симбіоз вищих рослин з грибами), дихотомічно розгалужений, з провідною системою, але питання про його будову залишається поки відкритим.

3.3. Мохоподібні як тупикова гілка вищих рослин

Мохоподібні є дуже своєрідною, сліпою гілкою розвитку вищих рослин, які за своєю загальною організацією наближені до водоростей. Здавна вони зайняли своє особливе екологічне місце, яке зберегли до сьогодення без втрат морфологічного й біологічного різноманіття в складних умовах формування континентів, змін клімату й рослинного покриву. Своєрідність мохоподібних спостерігається в особливості їх життєвого циклу: чергування поколінь у них відрізняється від судинних рослин тим, що гаметофіт розширює свої функції забезпечення статевого розмноження і перебирає на себе виконання основних вегетативних функцій (фотосинтез, водопостачання, мінеральне живлення тощо). Спорофіт же навпаки, обмежується практично тільки спороутворенням. 

Найдревніші представники мохоподібних таломні печіночники – метцгерієві, реєструються з девону. В карбоні з’являютья маршанцієві та бріїди, а в юрському періоді – річчієві, сферокарпальні та сфагнові.

Переважна більшість мохоподібних – багаторічні рослини, але незалежно від тривалості життя, всі вони низькорослі. Ця група відрізняється порівняно простою зовнішньою та внутрішньою організацією: покривні, механічні, запасні та провідні тканини виражені достатньо слабо (в деяких групах не спостерігаються), спеціалізовані вегетативні органи практично відсутні (у деяких групах умовно можна виділити листя та стебла). Пояснюється це тим, що структурні можливості гаметофіта обмеженіші, порівняно зі спорофітом, що спричиняє поганий розвиток провідної системи та обмежений ріст в гору.

Проблема походження мохоподібних викликає суперечки, оскільки проміжних форм між ними та іншими сучасними вищими рослинами поки не знайдено. Виходячи з цього, висловлюється зараз достатньо поширена думка про розвиток мохоподібних безпосередньо від водоростей (древні зелені водорості), незалежно від інших рослин (Д.К. Зеров, Р. Веттштейн та інші). Ця гіпотеза підтверджується даними з різних галузей біології, зокрема наявністю спільних біохімічних, цитологічних, генетичних ознак: наявність однакових хлорофілів а і b, подібних каротиноїдів, крохмалю, целюлозно-пектинової оболонки тощо.

Але схожість у більшості безнасінних рослин як статевих органів, так і спорангіїв суперечить цим поглядам. Тому деякі ботаніки вважають, що мохоподібні та судинні рослини мають спільне походження. Так було висловлено гіпотезу про походження мохоподібних від риніофітів внаслідок загальної редукції спорофіта та прогресивного розвитку гаметофіта (Б.М. Козо-Полянський, А.Л. Тахтаджян, інші). В цьому випадку редукція спорофіта вважається наслідком пристосування мохоподібних до специфічних умов існування (наявність підвищеної вологості). 

3.4. Виникнення насінини як етап еволюції вищих рослин

Риніофіти дали початок плавуноподібним, хвощеподібним та папоротеподібним, які виявилися краще пристосованими до наземного існування. Ці рослини відрізнялися значними еволюційними надбаннями порівняно зі своїми предковими формами: в них виникає типова судинна система, а в папоротей – навіть листя та коріння. Найважливішим їх недоліком слід вважати збереження способу розмноження, яке вимагало наявності водного середовища, як і в риніофітів – чоловічі статеві клітини для запліднення повинні доплисти до архегоніїв. Чергування життєвих поколінь – спорофіт – гаметофіт – у них ще зберігається, хоча останній й підпадає суттєвій редукції (так званий заросток рис. 16).


Рис. 16 – Життєвий цикл на прикладі папороті Polidorium sp. (за І.В. Груш-вицьким, С.Г. Жиліною, 1978).

З початком засухи в пермському періоді, а потім і в тріасі (близько 300 млн. років тому) починається масове вимирання рослин, запліднення в яких потребувало наявності водного середовища. В цей час на арену еволюції виходять насінні рослини (рис. 17), в яких цей процес здійснюється без наявності краплинно-рідинного середовища (ароморфна риса). 

Всі насінні рослини, як і деякі папороті, є різноспоровими. Вони мають спори двох типів: мікроспори (чоловічі) та мегаспори (жіночі), які відповідно дають початок чоловічому та жіночому гаметофітам. Але у насінних рослин, на відміну від безнасінних, єдина зріла мегаспора не залишає мегаспорангія, де і відбувається розвиток жіночого гаметофіта та процес запліднення.

Оскільки насіння має захисну оболонку, а всередині знаходиться зародок та поживні речовини для його розвитку, воно стає значно ефективнішим способом розмноження порівняно зі спорами. Внутрішнє запліднення, розвиток зародка в середині насінного зачатка, а також поява дуже ефективної одиниці 

Рис. 17 – Насіннєподібні структури палеозойських рослин (з П. Рейвна,            Р. Еверта та С. Айкхорна, 1990).

А – Archeosperma arnoldii; Б – Genomosperma kidstonii; В – G. lateens; Г – Euristoma angulare; Д – Stamnostoma huttonense; 1 – розташування мегаспори в насінині; 2 – купули (бокалоподібні утворення, що охоплюють мегаспорангії). Простежується поступова заміна пальцеподібних виростів (Б) на інтегументні лопасті, які повністю зростаються (Д).

розмноження – насінини – є головними біологічними набутками насінних рослин, які й дали можливість останнім краще пристосовуватись до умов суходолу й зайняти значно важливіше місце в рослинному світі.

Голонасінні рослини суттєво відрізняються від спорових як розвитком гаметофіта, так і самим процесом запліднення (рис. 18). Жіночий гаметофіт в усіх голонасінних рослин розвивається в середині мегаспорангія і ніде не контактує з повітряним середовищем. Доступ до нього здійснюється лише через мікропіле (пилковхід), що створює найсприятливіші умови для захисту жіночого гаметофіту від висихання. Як наслідок, відбувається поступова редукція й спрощення жіночого гаметофіту з архегонієм та починається раннє формування яйцеклітини.

Чоловічий гаметофіт також спрощується, а його розвиток значно прискорюється. На відміну від папоротей, у голонасінних перший поділ ядра мікроспори відбувається ще всередині мікроспорангія. Свого остаточного розвитку чоловічий гаметофіт набуває на мегаспорангії, паразитуючи на останньому. Він вже зовсім позбавлений антеридіїв.

Виникненню голонасінних рослин передувало кілька важливих еволюційних подій, які відбувались переважно в девоні. В сфері репродукції це торкалося формування різноспоровості (різноспорові форми відомі ще з 
Рис. 18 – Цикл розвитку сосни (за С.С. Морозюк та ін., 1991).

1 – гілка сосни; 2 – мікростробіли; 3 – шишки; 4 – дозріла шишка з насінням; 5 – розріз через мікростробіл; 6 – група пилкових зерен; 7 – пилкове зерно; 8 – проростання пилку; 9 – насінна луска з насінними зачатками; 10 – насінний зачаток; 11 – луска з насінинами; 12 – насінина; 12 – паросток; А – сперматогенна клітина; Б – пилкова трубка; В – повітряні камери; Г – сифоногенна клітина; Д – інтегумент; Е – нуцелус; Є – мікропілє; Ж – ендосперм; З – архегоній.

середнього девону – близько 400 млн. років тому). Вегетативна частина рослин також набула деяких змін – приблизно в цей час виникає камбій, який надає рослинам можливість вторинного росту, а згодом  з’являються й деревні форми. 

Оскільки перші голонасінні виникли близько 370 млн. років тому, їх не можна виводити зі справжніх папоротей (існували водночас, а деякі з останніх за своєю організацією перевищують примітивні голонасінні). Виходячи з цього, безпосередніх предків голонасінних слід шукати серед примітивних папоротеподібних – різноспорових деревних форм, яким був властивий вторинний ріст.

3. 5. Квіткові, як вершина еволюції вищих рослин

Квіткові (покритонасінні) є найчисельнішим відділом рослинного світу (близько 250 000 видів). Вони поширені в усіх кліматичних зонах і в найрізноманітніших екологічних умовах: від тропічних лісів – до тундри, від боліт – до пустель, від морських узбереж – до високогір’їв. Саме ці рослини досягли вершини на всіх напрямках пристосування до умов суходолу. 

В першу чергу це стосується найглибшої спеціалізації як їх тканин, так і органів. В провідній системі, зокрема ксилемі, виникають судини, які значно покращують її функціонування порівняно з трахеїдами, а також виокремлюються спеціальні товстостінні трахеїди, що виконують опорну функцію. Флоема теж набуває суттєвого перетворення – в ситоподібних трубок з’являються клітини-супутники. Запасні тканини починають розташовуватись навколо провідних елементів, що підвищує ефективність їх функціонування. Первинно єдиний центральний циліндр (стела) розпадається на кілька складових елементів (пучків), що сприяє диференціюванню органів рослин.

Чіткий розподіл функцій між органами рослини дозволяє значно краще пристосовуватися до конкретних умов існування, в залежності від яких одні й ті ж функції можуть виконувати різні органи рослини. Так, і лист, і стебло, і коріння можуть виконувати функції запасання, безстатевого розмноження, утримання рослини відносно довкілля у певному стані, а стебло й лист – ще й функції фотосинтезу (формуються аналогічні та гомологічні органи). 

Добра розгалуженість стебла, складна структура та форма листя, своєрідна будова пагону дозволяють максимально використовувати життєві ресурси не лише окремій рослині, а й всьому рослинному покриву. Саме в цих рослин суттєву роль починає відігравати ярусність – вони виявилися єдиною групою рослин, здатною до утворення складних багатоярусних угруповань. Це сприяє повнішому використанню середовища існування та швидшому захопленню нових територій.

Найбільші перетворення спостерігаються в генеративній частині покритонасінних (рис. 19). В першу чергу – це утворення принципово нової, достатньо складної системи – квітки. До її функцій входять: мікро- і мегаспорогенез, запилення, запліднення, формування зародка й утворення плоду. Всі насінні рослини мають насінний зачаток, основою якого є перетворений мегаспорангій. Але його будова, особливості статевого процесу та розвитку насінини є суттєво відмінними в голонасінних та покритонасінних. В останніх гаметофіти набувають максимальної редукції й остаточно втрачають статеві органи. Таким чином, ця ароморфна риса виникає за рахунок практично повної дегенерації статевого покоління квіткових рослин. Спеціальні пристосування квітки суттєво підвищують імовірність запліднення, а утворення захисного шару насінини (плодова оболонка) значно підвищує її життєздатність. Плід виконує дві особливі функції: захист насіннєвого зачатка та розповсюдження насінин.

Рис. 19 – Цикл розвитку квасолі (за П. Рейвном, Р. Евертом, С. Айкхорном, 1990).

Труднощі, пов’язані з визначенням шляху виникнення квіткових, викликані відсутністю проміжних етапів між ними та іншими групами вищих рослин. Тому дуже велике значення має походження генеративних органів цієї рослинної групи, в першу чергу – квітки. Зрозуміло, що ця проблема остаточно не вирішена, але існують дві найбільш поширені теорії формування квітки: псевдантова (несправжньої квітки) та евантова (справжньої квітки). 

Евантова (або стробілярна) теорія передбачає певний історичний зв’язок квітки зі стробілом нині вимерлих груп голонасінних рослин (імовірно – бенетитів). Згідно цієї теорії, архаїчний двостатевий стробіл бенетитів був вихідним для формування як статевих органів голонасінних, так і покритонасінних. Він значно відрізнявся від квітки покритонасінних в першу чергу будовою мікро- та мегаспорофілів. Але імовірно його можна розглядати в певному ступені прообразом квіток сучасних магнолієвих, лататтєвих та інших відносно примітивних груп квіткових рослин.

В якості можливих предків покритонасінних пропонувалися різні систематичні групи голонасінних і навіть вищих спорових рослин. В той же час порівняльний аналіз структури стробіла бенетитів та квітки виключає можливість гомології між ними. Відкидаються також можливості походження квіткових від хвойних, гнетових, кейтонієвих, кордаїтових, саговникових та інших груп. Можливо, що покритонасінні походять від якоїсь предкової групи голонасінних, яку ще не знайдено палеонтологами. Деякий інтерес викликає також теорія гібридогенного походження квіткових.

Теломна теорія передбачає паралельне утворення квітки з вегетативним пагоном із теломів псилофітів. В той же час, ця теорія практично вкладається в межі евантової теорії.

Основні етапи еволюції квітки уявляються такими: 

1. Згортання мегаспорофілів (насінної луски), зростання їх країв. Так, з мегаспорофілів, де насіннєвий зачаток лежить відкрито (голонасінні), виникає маточка, в якій насіннєвий зачаток розташовується всередині зав’язі (покритонасінні). Плід розвивається з мегаспорофілів (у покритонасінних – плодолистиків).

2. Мікроспорофіли також підпадають метаморфозу: вони стають листоподібними, кількість мікроспорангіїв скорочується до 4, вони зростаються попарно (виникає чотирьохгніздний пиляк). Листоподібний мікроспорофіл перетворюється на тичинкову нитку.

3. Формування гамет та статевий процес набувають у покритонасінних суттєвих змін: принципові зрушення спостерігаються в процесах розвитку жіночого гаметофіта, його запилення та запліднення.

Завдяки суттєвому урізноманітненню як зовнішньої, так і внутрішньої організації квіткових рослин, часто виникають думки про незалежне походження їх різних груп від кількох голонасінних предків, а інколи – й від різних відділів вищих рослин. Але погляди про їх поліфілетичне походження суперечать сучасним знанням. Єдність походження всіх рослин цього відділу спирається на наявність значної кількості спільних загальноморфологічних, анатомічних та ембріологічних ознак у представників різних сімейств та порядків покритонасінних. Виходячи з цього, зараз вважається, що квіткові мають монофілетичне походження.

Невідомі також і безпосередні предки цих рослин. Жодна з сучасних рослин не має всіх тих примітивних ознак, які були властиві первинним квітковим, оскільки навіть відносно примітивні представники різних таксонів пристосувалися до специфічних умов. Якщо ж виходити з порівняльної морфології, первинні квіткові були деревними рослинами, скоріш за все невеликими деревами або кущами. Листки були вічнозеленими, розташовувалися на пагоні почергово, з ксероморфними ознаками і простим перистим жилкуванням. Їх двостатеві квітки були зібрані в примітивні верхівкові суцвіття, чашолистики, тичинки та маточки розташовувалися по спіралі, плоди являли собою багатолистівку.

Виходячи з цього, більшість вчених вважає, що першими покритонасінними рослинами були ті, що нагадують сучасні багатоплідникові, при цьому найбільш імовірно, що вони наближалися до магнолієвих. Але з самого початку еволюція квіткових йшла шляхом широкої адаптації (адаптивна радіація) і великими темпами, завдяки чому вони дуже швидко – вже до середини крейдяного періоду – досягли значного розмаїття форм і пристосувалися до найрізноманітніших умов існування. Особливо велике значення в поширенні квіткових відігравали комахи-запилювачі (споріднена еволюція) та птахи, які сприяли розповсюдженню насіння, а в подальшому – і плодів.

Аналіз географічного поширення і філогенетичних зв’язків найбільш архаїчних груп сучасних квіткових рослин свідчать про те, що імовірним первинним центром формування й диференціації цих рослин є південно-Східна Азія. Це один з найбільш складних в тектонічному відношенні регіонів земної кулі. Імовірно, що деякі частини Лавразії спочатку належали Східній Гондвані і в юрський період рифтували на північ. Не виключено, що саме на одному з таких спочатку ізольованих елементів і виникли квіткові як група.

Відділ покритонасінних поділяють переважно на два класи: дводольні та однодольні. Щодо послідовності виникнення означених класів та дрібніших систематичних одиниць, досі ведуться наукові дискусії. Загальним напрямком розвитку цих рослин слід вважати перехід від деревних до трав’янистих форм, прискорення здійснення життєвого циклу, зменшення кількості та відповідну стабілізацію елементів квітки (дія стабілізуючої форми природного добору) та деякі інші перебудови. Але в різних систематичних групах вони вирішувалися по-своєму.

4. Основні етапи розвитку багатоклітинних тварин

Те, що гусінь називає Кінцем Світу, Вчитель називає метеликом.

Р. Бах

Багатоклітинні тварини характеризуються тим, що їх тіло складається з численних клітин та їх похідних, які завжди диференційовані як за своєю будовою, так і функціонально. У зв’язку з цим у життєвому циклі Metazoa спостерігається поява складного індивідуального розвитку – онтогенезу, під час якого відбувається розвиток дорослого організму з заплідненої яйцеклітини (зиготи). Онтогенез багатоклітинних передбачає дроблення яйця на велику кількість бластомерів та послідовну їх диференціацію на зародкові листки і зачатки органів. Клітинам усіх тварин, крім покривників (личинковохордових), характерна відсутність целюлозної клітинної оболонки. За винятком деяких форм, тварини здатні рости до певного віку. Суттєвою відмінністю цієї групи живих організмів від рослин та грибів є їх індивідуальна активність, яка зумовлює появу поведінки. Рухливість тварин дозволяє їм знайти найрізноманітніші екологічні ніші, тому їх загальна чисельність (як кількісна, так і якісна) значно перевищує інші групи еукаріотів.

4.1. Перші представники та найважливіші напрямки еволюції багатоклітинних

Найбільш примітивними багатоклітинними тваринами, які практично зберегли особливості будови перших Metazoa, є представники типу Placozoa (рис. 20). Зараз відомі лише два представники цього типу (трихоплакси – Trichoplax adhaerens i Treptoplax reptans), які було описано ще в ХІХ столітті, але встановити їх систематичне положення вдалося лише в 70-х роках ХХ століття.

Рис. 20 – Схема розрізу трихоплаксу (за Ю.І. Полянським, 1987).

1 – веретеноподібна клітина; 2 – дегенеруючи клітина; 3 – амебоїдна клітина; 4 – “спинний” епітелій; 5 – “черевний” епітелій; 6 – травна вакуоля; 7 – мітохондріальний комплекс; 8 – жир.

За рівнем організації пластинчасті тварини дуже нагадують паренхимулу – личинку губок та кишковопорожнинних, за яку їх спочатку й приймали. Можливо, що вони є першими нащадками фагоцители, які перейшли від вільно плаваючого способу життя до повзання і через подібну спеціалізацію втратили передньо-задню полярність та перетворилися на тонку пластинку. Вважається, що вторинно цей вид набув і здатності до зовнішнього травлення, що також пов’язане з бентосним способом життя.

Пластинчастих ще дуже важко віднести до справжніх багатоклітинних тварин передусім через обмежену диференціацію їхніх клітин. В той же час, верхній та нижній шари джгутикових клітин можна порівняти з зачатком ектодерми, а внутрішні амебоподібні – з ентодермою (простежується основа для подальшого закладання зародкових листків). Нещодавно були описані безстатеве та статеве розмноження цих тварин. Таким чином, відкриття пластинчастих та вивчення їх біології підтверджує погляди І.І. Мечникова на походження багатоклітинних від загального предка – фагоцители (рис. 21).
Рис. 21 – Найважливіші передбачувані стадії раннього філогенезу багатоклітинних організмів (за Ю.І. Полянським, 1987).

1 – колонія джгутиконосців; 2 – міграція частини клітин всередину; 3 – фагоцитела; 4 – губка; 5 – трихоплакс; 6 – пізня фагоцитела з ротовим отвором; 7 – первинна білатеральна тварина; 8 – спільний предок кишковопорожнинних; 9 – первинний плоский черв’як.

Вже на цьому етапі еволюції, багатоклітинні тварини стикаються з кількома суттєвими проблемами. Живлення в них стає переважно голозойним (захоплення твердих поживних часток), при чому, чим більших розмірів тварина, тим більшу здобич вона може з’їсти. Тому в еволюції багатьох груп спостерігається загальна тенденція до збільшення розмірів тіла. В той же час, згідно з загальними принципами еволюціонування груп, надвеликі розміри тіла можуть бути однією з причини вимирання груп.

Задоволення зростаючих потреб живлення зумовлює виникнення принципово нових засобів руху, які дозволяють все ефективніше вести пошук їжі. Саме ці обставини викликають в подальшому формування м’язової та скелетної систем, які забезпечують: підтримку певної форми тіла, захист та опору для внутрішніх органів, рух організму. В такому стані організмові необхідно координувати роботу окремих клітин, що викликає появу нервової системи, яка стає основою для розвитку поведінки тварин тощо. Від успіху вирішення саме цих питань безпосередньо залежала подальша еволюція багатоклітинних тварин.

Деяким тваринам властива зміна статевого та безстатевого поколінь (губки, кишковопорожнинні, деякі паразитичні форми плоских черв’яків, покривники). Але на відміну від рослин, у тварин як статеве, так і нестатеве покоління є диплоїдним – спостерігається пізня поява статевих форм (метагенез). Метаморфоз відбувається переважно без зміни поколінь і простежується в багатьох групах (у черв’яків, членистоногих, молюсків, голкошкірих, міног, деяких риб та земноводних). При розвитку з метаморфозом з яйця виходить личинка, яка може істотно відрізнятися від дорослої тварини. Під час подальшого розвитку в неї зникають личинкові органи і з’являються інші, властиві дорослій формі – відбувається перетворення личинки на імаго.

4.2. Ускладнення будови тіла тварин як необхідний етап їх еволюції

Розвиток багатоклітинних тварин безпосередньо пов’язаний з диференціацією їх тіла, що зумовлює появу в онтогенезі зародкових листків. Спочатку виникають ектодерма та ентодерма, які й розвиваються з відповідних зародкових листків. 

Від усіх інших багатоклітинних форм суттєво відрізняються відсутністю нервової системи, органів чуття та спеціалізованих м’язових клітин губки, тіло яких побудоване зі сполучної тканини (мезенхіми). Через специфіку зовнішнього вигляду та будови губок тривалий час відносили до так званих зоофітів – проміжних організмів між рослинами та тваринами.

Клітини тіла губок диференційовані і мають тенденцію до утворення тканин. Мезенхіма містить різні типи клітин: археоцити, які здатні давати початок іншим клітинам, амебоцити, що виконують фагоцитарну функцію, статеві клітини, які дифузно розміщені по мезенхімі, хоаноцити (комірцеві джгутикові клітини), які захоплюють їжу за допомогою цитоплазматичного комірця тощо. 

Оскільки шар хоаноцитів розвивається з покривів личинки, а амебоцити – з її внутрішніх клітин, то подальший розвиток губок можна сприймати як збочення зародкових листків. В інших випадках тіло тварини складається з двох шарів клітин – зовнішнього, захисного та внутрішнього “травного”. Між цими шарами дифузно розташовані нервові та деякі інші клітини. Подібна організація притаманна кишковопорожнинним тваринам. Їх особливістю є радіальна симетрія тіла, що пов’язане з первинно їх пасивним способом життя або малою рухливістю, а також наявністю змін статевого й безстатевого поколінь.

Зараз відомо, що кишковопорожнинні були домінуючою групою тварин у вендський період, при чому тоді спостерігалась велика кількість гігантських безскелетних форм (понад 0,5 м у діаметрі). Імовірно, що гігантизм цих представників завів їх у тупик та викликав поступову заміну дрібнішими формами.

Згідно з поглядами більшості зоологів, першим етапом еволюції кишковопорожнинних слід вважати формування поліпу, що при сидячій формі життя та утворенні колоній покращує їх шанси в боротьбі за існування (разом ловлять та засвоюють здобич, захищаються від ворогів тощо). Але прикріплений спосіб життя має свої недоліки: нащадки оселяються поряд з батьківськими формами, що викликає перенаселення та зростання конкуренції. Тому формування рухливих статевих форм (медузи) можна розглядати як своєрідний ароморфоз, який сприяв подальшому розквіту цієї групи організмів. Дуже цікавими є корали, які часто формують різноманітні коралові рифи (досі відсутня єдина теорія, яка б задовільно пояснювала цей процес). Коралові рифи інколи порівнюють з оазисами життя серед малопродуктивних вод тропічного океану (первинна продукція перевищує в 100 разів оточуючі території).

Дуже близькими за своєю організацією до кишковопорожнинних є реброплави: в них також є лише два шари клітин, поділених мезоглеєю. Особливими рисами їх організації слід вважати поєднання двох типів симетрії – двопроменевої та восьмипроменевої, а також відсутність зміни поколінь. В ембріональному розвитку в цих тварин спостерігаються залишки закладання мезодерми, а також деяким видам властива білатеральна симетрія тіла. Імовірно, що реброплави відокремилися від спільного з кишковопорожнинними ствола ще до того, як останні перейшли до сидячого способу існування.

Плоскі черв’яки мають найпростішу будову тіла серед усіх тришарових тварин (рис. 22). Вони є найбільш давньою групою тварин, у якої вперше з’являються органи та їх системи, утворені з мезодерми. Але переважна маса мезодерми в їх тілі залишається не диференційованою і являє собою обгортаючу тканину – мезенхіму, або паренхіму, яка забезпечує внутрішні органи опорою та захистом, а також відіграє суттєву роль в обмінних процесах тощо.

Щодо походження цієї групи тварин єдиної думки не існує. А. Ланг пов’язує походження турбелярій як вихідної групи плоских черв’яків з повзаючими реброплавами (обидві групи пересуваються за допомогою війок, травна система має спільні риси будови, наявність статоциста й деякі інші ознаки). Згідно з іншою теорією (В.Н. Беклемішев та інші), турбелярії походять від планулоподібних предків (планула – личинка кишковопорожнинних). Слід відзначити, що обидві теорії мають як свої переваги, так і вади.

Рис. 22 – Схема будови без кишкової турбелярії (за Ю.І. Полянським, 1987).

1 – фронтальний орган; 2 – стато цист; 3 – спермії; 4 – травна паренхіма; 5 – периферійна паренхіма; 6 – орган спаровування; 7 – яйця.
Через наявність спрямованого руху, в тілі плоских черв’яків (як і більшості інших багатоклітинних тварин) спостерігається формування поздовжньої вісі, яка збігається з напрямком цього руху. Завдяки подібним перетворенням, права та ліва половини тіла стають білатеральносиметричними, а нервові центри переміщуються на передній кінець тіла. Нервова система в цих організмів побудована за принципом ортогона. Кровоносної системи ще немає, оскільки її не потребує загальна будова тіла: всі ділянки його розташовуються поряд з джерелами їжі та кисню. У багатьох форм цих тварин є розгалужена кишка, яка пронизує все тіло, що значно полегшує травлення та всмоктування поживних речовин.

Навпаки, органи розмноження, переважно гермафродитних плоских черв’яків, у яких спостерігається внутрішнє запліднення та наявність копулятивного апарату, мають найскладнішу будову в тваринному світі. Особливими пристосуваннями цих тварин до паразитичного способу існування стає формування складного життєвого циклу зі зміною хазяїв (інколи – кількох), у трематоди до того ж відбувається зміна статевого та безстатевого поколінь.

4. 3. Перехід до паразитизму

Паразитизм як комплекс найрізноманітніших біологічних співвідносин виник із симбіозу, хижацтва або сапрозойного способу життя. В процесі еволюції у паразитів розвинулися прогресивні адаптації до організму хазяїна, але у деяких – ще й до умов навколишнього середовища, що сприяло їх значному поширенню в природі. Зародження та еволюція паразитичних відносин між паразитом та хазяїном відбувалася упродовж тривалого часу. При цьому еволюція торкалася не окремих паразитів, а групи особин зазначеного виду в межах певного ареалу.

Адаптація найпростіших до паразитичного способу існування викликала необхідність пристосовуватись до живлення й руху в нових умовах. Ці форми мають складнішу будову, якщо вони є не внутрішньоклітинними паразитами – їм не властивий морфо-фізіологічний регрес, що часто спостерігається в багатоклітинних паразитів. Пояснити це можна тим, що найпростіші є організмом-клітиною, у зв’язку з чим редукція органоїдів може порушити необхідні фізіологічні та біохімічні функції. У деяких форм навпаки спостерігається процес полімеризації органоїдів (опаліна та інші).

Внутрішньоклітинні паразити обмежуються розмірами клітини хазяїна, що викликає інші шляхи їх еволюції. Ні збільшення розмірів тіла, ні полімеризації, ні ускладнення організації в них не спостерігається. Часто внутрішньоклітинні паразити підпадають глибокій морфо-фізіологічній дегенерації, частину їх біохімічних процесів починають виконувати ферментативні системи клітин хазяїна. В той же час, форми з вільно існуючими стадіями зберігають відносно складну організацію (кокцидії).

Досить складним процесом є розвиток кров’яного паразитизму. На думку більшості вчених, це є вторинним явищем, яке виникло з кишкового паразитизму. Вивчення біології окремих видів свідчить, що деякі кровопаразити хребетних розвинулися з кишкових паразитів тих же хребетних (кокцидії). Але в інших, наприклад джгутиконосців, первинними хазяїнами були кишкові паразити безхребетних, переважно комах.

У багатоклітинних організмів (Metazoa) процес переходу до паразитизму супроводжувався певними змінами їх морфології, способів живлення, обміну речовин, особливостей розмноження. При цьому модифікаційні зміни біології ендо- та ектопаразитів мали різні тенденції. Наприклад, у більшості кровосисних Diptera, як ектопаразитів, вигляд практично не змінився, але органи живлення зазнали значних перетворень. Зокрема, їх хоботок набув можливості проколювати шкіру, а слинні залози почали виробляти секрет, що попереджує скипання крові, – антикоагулянт. Ендопаразити під час адаптації до нових умов існування втрачали деякі морфологічні структури. Так, у цестод відсутній кишечник, слабо виражений м’язовий шар. Але у гельмінтів виникають прогресивні морфофізіологічні адаптації, що забезпечують їх найкраще існування як паразитів. До таких змін слід віднести розвиток тегументу (захисний покрив), появу різноманітних органів фіксації. До того ж, паразитам властива велика плодючість завдяки прогресивному розвитку статевої системи.

Окремі збудники паразитарних хвороб мають швидкі темпи росту – деякі цестоди за добу збільшуються на 10 см і більше. Ця особливість, як і велика плодючість, стали можливими завдяки більш досконалому живленню порівняно з вільноіснуючими організмами. Паразит поглинає з організму хазяїна більшу кількість поживних речовин, що й забезпечує ріст його тканин. У кишкових паразитів кутикула запобігає перетравлюванню їх ферментами організму хазяїна – як тільки паразит гине, відбувається його лізис.

Найбільш імовірним вважається походження ектопаразитів від вільноіснуючих організмів, у першу чергу хижаків. Особливо добре такий перехід простежується у членистоногих, які від тимчасового паразитизму (клопи, комарі тощо) через тривалий зв’язок з хазяїном (кліщі, блохи) перейшли до постійного ектопаразитизму (воші).

Дещо іншою була схема переходу до ектопаразитизму у кліщів, що живляться пір’ям (Sarcoptiformes), та пухоїдів (Mallophaga). Найбільш імовірно, що походять вони від мешканців гніздової підстилки, де вони живились рослинними і тваринними рештками. В подальшому ці організми почали переходити на господарів гнізда і живитись ороговілими виростами їх покривів, а в деяких випадках і кров’ю.

Ектопаразитизм міг виникнути від форм, що мають сидячий спосіб життя. Так можна пояснити походження паразитизму у вусоногих раків (Cirripedia), окремі з яких досить глибоко занурюються в шкіру хазяїна (Coronula).

Формування ендопаразитизму в деяких випадках може бути пов’язаним з попереднім ектопаразитичним способом існування. Прикладом цього явища є пухоїд пелікана Tetrophtahlmus, який мігрував з пір’яного покриву до піддзьобного мішка, де почав живитись кров’ю. Ще цікавішим є перехід до ектопаразитизму у жаб’ячої багатовустки (Polistomum integerrimum), яка у личинковій стадії паразитує на зябрах пуголовків як ектопаразит. Після метаморфозу пуголовка на жабу у зв’язку з атрофією зябрових щілин паразит переходить до сечового міхура через клоаку, до якої він просувається по вентральній поверхні тіла хазяїна. Тут він перетворюється на ендопаразита і досягає статевої зрілості.

З-поміж інших причин розвитку ендопаразитизму є зміна інстинкту відкладання яєць: замість органічного матеріалу, що гниє, їх випадково могли почати відкладати на ранах і виразках ще живих тварин. Оскільки такі умови були більш сприятливими, то ця випадковість закріпилася в еволюції. Згодом з’явилося відкладання яєць у порожнинах тіла (вольфартова муха, оводи).

Переважна ж кількість випадків ендопаразитизму, зокрема кишкового, є первинним явищем, що розвинулося внаслідок занесення до травної системи яєць вільноіснуючих організмів або інших пасивних стадій їх розвитку. Яскравим прикладом подібного переходу є нематоди, значна кількість яких вважається вільноіснуючими формами. В той же час, вони мають цілу низку перехідних до облігатних ендопаразитів форм. 

Формування стійкості до несприйнятливих умов навколишнього середовища також є прогресивною адаптацією в окремих видів паразитів. Так, наприклад, личинки деяких гельмінтів тривалий час витримують висихання; аргасові кліщі протягом багатьох років (до 11) можуть обходитись без живлення. Прогресивною адаптацією вважається міграція личинок до місць постійного мешкання в організмі хазяїна. У зв’язку з цим вони можуть локалізуватися майже в усіх тканинах та органах.

Всі паразитичні організми є членами певних біогеоценозів, але вони мають різний зв’язок із середовищем. Ектопаразит є членом відкритого біоценозу, веде вільний спосіб існування і використовує хазяїна тимчасово для живлення (переважно – кров’ю). Ендопаразит пов’язаний із зовнішнім середовищем здебільшого у стані спокою (циста геопротистів, яйце геогельмінтів) або не пов’язаний з ним взагалі (біопротисти, біогельмінти). Але більшість внутрішніх паразитів мають певні стадії, що контактують із зовнішнім середовищем. Тому їх можна поділити на дві групи: а) ті, що знаходяться у зовнішньому середовищі в активному стані (переважно личинки або статевозрілі особини); б) які перебувають ззовні в пасивному стані.

Паразити, що мігрують, виробляють певні пристосування для проникнення крізь шкіру, стінки кишечника або кровоносних судин. Наприклад, онкосфера цестод містить у собі зародок з гачками, за допомогою яких ушкоджується епітелій кишечника, а личинки окремих видів нематод мають загострений головний кінець або протеолітичні ферменти, що сприяють проникненню крізь тканини. Після проходження кишкового або шкіряного бар’єрів паразит мігрує кровоносною або лімфатичною системою до місця свого мешкання. 

Ендопаразити поширюються переважно через зовнішнє середовище, а тому їм доводиться, по-перше, протидіяти шкідливому впливу різноманітних факторів зовнішнього середовища; по-друге, довести свій розвиток до тієї стадії, яка здатна існувати в організмі хазяїна; по-третє, знаходити хазяїна і проникати в нього. Вирішення двох перших проблем здійснюється переважно пристосуваннями, що збільшують стійкість вільних стадій паразита (яєць, цист, личинок) відносно факторів зовнішнього середовища. Розв’язання останньої полягало в розвитку інших спеціальних пристосувань – збільшення плодючості, ускладнення циклу розвитку, поява чергування поколінь і зміни хазяїв. Зрозуміло, що ці пристосування взаємопов’язані між собою.

Умови існування паразитів у організмі своїх хазяїв є особливими й різноманітними як за місцезнаходженням, екскрецією паразитів, так і біохімічним впливом хазяїна на паразита й навпаки. Організм хазяїна також не залишається якісно постійним середовищем для паразита, а змінюється з віком, режимом живлення, впливом різних екологічних факторів. 

4. 4. Розвиток порожнини тіла

Первинна порожнина тіла виникає в круглих черв’яків: мезенхіма в них зникає, а простір між кишкою та м’язошкірним мішком (щілини між внутрішніми органами) займає первинна порожнина тіла. Ця порожнина заповнена рідиною, значний тиск якої відіграє роль скелета. Оскільки кільцеві м’язи відсутні, тварини можуть здійснювати лише змієподібні рухи.

Первиннопорожнинним черв’якам властива постійність загального плану будови тіла та клітинного складу. Епідермальні клітини об’єднані в синцитій, під ним розташований один шар поздовжніх м’язових волокон. Тіло не сегментоване, дихальна та кровоносна системи відсутні, в травній системі з’являються задня кишка та анальний отвір. Видільна система або відсутня, або протонефридіального типу; може бути представлена шкірними залозами. Нервова система побудована, як і в плоских черв’яків (ортогон). На відміну від плоских, власне круглі черв’яки є первинно роздільностатевими тваринами. Незважаючи на досить просту організацію, первиннопорожнинні є дуже поширеними організмами, які відносно добре пристосовані до найрізноманітніших умов існування. Чимало з них стають паразитичними формами, ускладнюючи свій життєвий цикл, інколи набуваючи гермафродитизму та чергування поколінь.

Вважається, що філогенетично цей тип пов’язаний з плоскими черв’яками, про що свідчить наявність окремих рис останніх у різних класах  первиннопорожнинних. Нервова система нематод майже така ж, як і в турбелярій. Глотка в примітивних класів первиннопорожнинних має однакову будову з глоткою прямокишкових турбелярій. Розташування рота на передньому кінці тіла (як в усіх первиннопорожнинних) характерна для представників ряду Rhabdocoela. Статева система не має суттєвих відмінностей у своїй будові, за винятком гермафродитизму. Іншою спільною ознакою круглих та плоских черв’яків слід вважати наявність у примітивних коловерток та черевовійчастих ділянок тіла, вкритих війками.

Целом – вторинна порожнина тіла, яка являє собою переважно міхури, заповнені всередині целомічною рідиною. З розвитком целому первинна порожнина тіла підпадає редукції і витісняється останнім.

Існує кілька теорій походження целому:

1. Схізоцельна теорія: целом аннелід є вдосконаленням схізоцеля первиннопорожнинних тварин. Ця теорія не пояснює, чому в ембріогенезі у багатьох тварин целом формується за рахунок стінок кишечника.

2. Міоцельна теорія (різновид попередньої): целом виникає як порожнина тіла у м’язовому зачатку, який потім заповнюється рідиною. Отже, згідно з цією теорією, первинно целом виконував опорну функцію (інші функції вторинної порожнини тіла не пояснюються).

3. Гоноцельна теорія припускає, що целом виникає зі статевих залоз нижчих черв’яків – порожнина кожного целомічного міхура відповідає порожнині гонади турбелярій або немертин. Таким чином, перітонеальний епітелій виводиться зі стінок статевих залоз (далі робиться припущення, що частина статевих клітин перетворюється на соматичні, що є досить сумнівним).

4. Ентероцельна теорія: целом бере свій початок від гастроваскулярної порожнини кишковопорожнинних та реброплавів, яких можна вважати віддаленими предками целомічних тварин. Саме ця теорія вважається найбільш прийнятною, оскільки пояснює статеву функцію целому (вбирає в себе гоноцельну теорію) та підтверджується ходом розвитку целому в деяких тварин, зокрема вторинноротих.

В аннелід вперше з’являється справжня метамерія тіла, яка простежується в їх зовнішній та внутрішній будові, хоча такі риси мали й первинні війчасті черв’яки. Сегментація тіла первинних аннелід носить гомономний характер, а у спеціалізованих форм – проявляється гетерономія.

Походження аннелід деякі вчені (зокрема, В.Н. Беклемішев) пов’язують з реброплавами, спираючись на спільність деяких етапів їх розвитку. Існують і інші теорії – “турбелярна”, “немертинова” тощо.

Неспеціалізовані форми поліхет характеризуються процесом цефалізації: кілька перших сегментів утворюють головний відділ. Однією з ароморфних рис аннелід слід вважати виникнення дволопасних виростів – параподій, які виконують функцію руху та здійснюють у деяких форм газообмін (утворюють зябра). У цих тварин виникає також кровоносна система, яка ще не має сформованого серця і є первинно замкненою. В цілому цим тваринам притаманний процес олігомеризації органів та структур, який найглибше простежується в п’явок.

Найчисленнішим за видовим складом, причому не лише з-поміж тварин, є тип членистоногих (Arthropoda), який нараховує понад 1,5 мільйони видів (теоретично допускається, що реальна кількість видів перевищує кілька мільйонів). Його представники опанували всі середовища існування на Землі, і в кожному класі спостерігається широка адаптивна радіація. Філогенетично артроподи виводяться з примітивних аннелід. Але у них є й кілька суттєвих ароморфних рис.

Бічні придатки тіла аннелід (нерозчленовані параподії) в артропод перетворюються на членисті кінцівки – артроподії, які являють собою кілька трубчастих члеників, з’єднаних суглобами. Вони можуть перетворюватися у сенсорні органи (антени), частини ротового апарата (мандибули, максили, хелицери, педіпальпи тощо), локомоторні кінцівки (плавальні та ходильні) або  копулятивні апарати. Саме такі кінцівки уможливлюють високу адаптаційну здатність артропод.

Видільна система цих тварин складається з перетворених целомодуктів (коксальні залози) або мальпігієвих судин. Це дозволяє представникам зазначеного типу значно ефективніше займати різні екологічні ніші.

Утворення кінцівок, побудованих за принципом важелів, та значне підвищення загального рівня організації артропод стає можливим саме завдяки формуванню зовнішнього скелета – кутикули. Особливу роль це утворення починає відігравати після переходу окремих груп, зокрема багатоніжок та комах, до наземного способу існування. В цьому разі гостро постає проблема збереження організмом вологи. Тому в кутикули виникає новий, зовнішній, дуже тонкий шар, який складається з водонепроникливих воскоподібних та жироподібних речовин.

У більшості артропод триває розвиток процесів цефалізації – тагма голови складається з акрона та чотирьох (дехто вважає – з п’яти) сегментів. Прогресивний розвиток нервової системи дозволяє членистоногим перейти на принципово новий рівень розвитку – соціальний (спостерігається у суспільних комах).

Наведені та інші ознаки піднесли функціональну організацію членистоногих так високо, що за видовим розмаїттям вони значно перевищили всі інші групи тварин і утворили значну кількість спеціалізованих форм. Але щільний зовнішній скелет і велика швидкість пересування суттєво обмежують загальні розміри артропод – найбільшими представниками були ракоскорпіони завдовжки близько 1,8 м.

Походження найчисленнішого типу тварин багато в чому залишається загадкою. Більшість фахівців сходиться на тому, що предковою групою для артропод слід вважати якихось примітивних поліхет (рис. 22), але щодо детального розгортання подій можна навести принаймні два сценарії. 
За одним з них, морські поліхети вийшли на суходіл, через що параподії пересунулися на черевну частину тіла й перетворилися на нечленисті ніжки (подібні утворення властиві Onychophora). Подальше пристосування до суходільних умов призвело до формування членистих кінцівок, ротового апарата й інших характеристик артропод – так з’явилися багатоніжки (Myriapoda), а далі й комахи (Insecta).  В цьому випадку інші членистоногі (Trilobitomorpha, Crustacea, Chelicerata) походять від аннелід незалежно від  попередніх груп.

Згідно з іншим сценарієм, поліхети дають початок трилобітоподібним, кінцівки яких розчленувалися не через наземний спосіб життя, а завдяки бентосному мешканню. Подібна структура кінцівок збереглася у їх нащадків – ракоподібних, а після виходу на суходіл – й у багатоніжок та комах. Проте, існують свідчення про незалежне походження в деяких представників артропод трахейної системи, формування кінцівок, процесу цефалізації та деяких інших ознак. Через це в членистоногих пропонується розрізняти принаймні дві філогенетично незалежні гілки: Mandibulata й Amandibulata. В цілому можна зазначити, що особливості індивідуального розвитку членистоногих навіть у невеликих систематичних угрупованнях (особливо це стосується комах) набувають такого різноманіття, що не слід очікувати швидкого вирішення всіх проблем їх філогенетичних зв’язків.

До високорозвинених безхребетних також можна віднести один із поширених типів тварин – молюски (Mollusca). За однією з гіпотез, вони походять від аннелід, що підтверджує знахідка молюска неопіліни (Neopilina galatheae та інші види), в якого присутні примітивні риси організації, що пов’язують їх з аннелідами, а саме – добре розвинений целом, збереження сегментації в розміщенні нефридіїв, зябер, м’язів тощо. Потім ці структури безслідно зникають у молюсків: целом у них підпадає редукції (зберігається лише навколо серця та порожнини гонад), сегментація тіла зазнає повної редукції. Найбільш виразною ознакою всіх молюсків стає формування особливого органа – ноги, яка сприяє повзанню, плаванню тощо (в головоногих вона поділяється на кілька щупальців). 

Предкова група молюсків, очевидно, відрізнялася відсутністю справжньої раковини (виникли ще у вендський період), невисоким тілом та активнішим способом життя порівняно з неопіліною. Від цього гіпотетичного предка дуже рано відокремилися дві головні гілки молюсків: Amphineura i Conchifera.

Переважна частина молюсків існує у водному середовищі, проте легеневі черевоногі опанували суходіл, виробивши засоби захисту від висихання – спеціальний слиз, що закриває вхід у черепашку. Найрозвиненіший головний мозок з-поміж усіх молюсків мають головоногі. За розвитком нервової системи та можливостями створення умовних рефлексів їх можна порівняти з хребетними тваринами.

4. 5. Походження вторинноротих

Походження хордових тварин (найбільш високоорганізованого типу вторинноротих) продовжує породжувати масу теорій та гіпотез. Вважається, що необхідно розробляти теорії, які б пояснювали походження всієї групи вторинноротих, а не лише окремих типів. Вирішення проблеми деякі вчені пропонують через виведення їх від найпростіших Metazoa. Але наявність спільних рис організації (целом, мезодерма, схожість майже всіх систем органів тощо) у первинно- та вторинноротих вказує на неможливість їх набуття шляхом конвергенції.

Кілька теорій виникнення хордових висувалося ще у ХІХ столітті. За однією з них, предками цієї групи вважалися аннеліди, оскільки обом групам властива білатеральна симетрія, сегментація тіла, центральна нервова система у вигляді головного мозку та поздовжнього нервового стовбура, а також переважно активний спосіб життя. Але в іншому ці тварини дуже несхожі між собою: сегментація хребетних обмежується частиною мезодерми, нервовий ланцюг аннелід розташовується на вентральній частині тіла, а в хребетних – на дорсальній; аннеліди не мають хорди та зябрових отворів. Для подолання низки протиріч прихильники цієї теорії висунули положення про перевертання тварини в дорсо-вентральному напрямку, у зв’язку з чим аналогічно змістилися й системи органів. Але уявити його реальність – річ також неймовірна.

В якості предків хребетних пропонували також павукоподібних. Ця гіпотеза ґрунтувалася на морфологічній схожості панцира викопних евріптерид (відносяться до павукоподібних) з кістковим панциром деяких викопних риб. Але павукоподібні мають також черевний нервовий ланцюг, у зв’язку з чим їм теж необхідно було “перекидатися”, що суперечить попереднім припущенням, оскільки схожість між цими тваринами зберігається лише в дорсальних та вентральних сторін тіла, а при його перевертанні зникає. Додатковою проблемою є члениста структура кінцівок, які не могли перетворитися на плавці риб (необхідно припустити попереднє зникнення цих кінцівок). До того ж павукоподібні не мають хорди та зябрових щілин. Таким чином, спочатку представники цієї групи повинні було втратити всі свої характерні ознаки, а вже потім перетворитися на хордових. Для зняття деяких протиріч було запропоновано модифікацію цієї теорії. Припускалося, що травна система павукоподібних, яка має складну будову, дає початок нервовій системі хребетних, а травна система потім виникає окремо. Але не існує жодних підстав припускати таку зміну функцій.

На сьогодні найпоширенішими є дві точки зору щодо походження вторинноротих. Згідно з ними, ці тварини походять від різних предкових форм, через що філогенетичне дерево будується майже протилежним чином. За однією з теорій (дотримуються іноземні фахівці) предок вторинноротих був сидячою донною формою і живився поживними частками, які захоплював за допомогою рук-лофофорів (рис. 23). Від нього в разі розвитку спеціалізованих органів виникають голкошкірі, які дають початок геміхордовим. Розвиток ознак хордових починається зі зміни способу живлення: захоплення їжі лофофорами замінюється механізмом відфільтровування через зяброві щілини (як бічну гілку на цьому шляху розглядають групу геміхордових).

Подальший розвиток та вдосконалення глотки як знаряддя для збирання їжі призвело до виникнення справжніх покривників (Tunicata), у яких доросла тварина являє собою спеціалізоване пристосування для фільтрування води. В той же час личинка цих сидячих тварин здатна вільно рухатись у пошуку місця для прикріплення й подальшого метаморфозу (виконує функцію розселення). З появою такої личинки виникає рухливий тип життя, що відкриває нові можливості для хордових тварин. Консервативні форми дали початок сучасним покривникам, а прогресивні, завдяки неотенії, перетворилися на тварин, схожих на ланцетника. Підтвердженням цієї думки вважається існування апендикулярій, які дійсно є неотенічними тваринами, але за своїм розвитком вони знаходяться вище, ніж ланцетник.
Рис. 23 – Схема імовірного шляху еволюції хребетних тварин (за А. Ромером та Т. Парсонсом, 1992).

На нашу думку, ця теорія має певні суперечності. По-перше, голкошкірі тварини мають личинку з білатеральною симетрією, тому їх радіальна симетрія є вторинною. Це свідчить про те, що вони є дуже спеціалізованими. По-друге, покривники, на відміну від голкошкірих, не мають радіальної симетрії. По-третє, майже всім покривникам властива білатеральносиметрична личинка, яка за своїм розвитком стоїть значно вище порівняно з безчерепними. Таким чином, ця теорія не може вважатись вдалим поясненням виникнення вторинноротих тварин.

За іншою гіпотезою, хребетні тварини виводяться з кишководихаючих, яскравим прикладом яких є балaноглос (Balanoglossus). Найважливішою рисою, яка зв’язує цю тварину з хордовими, є його дихальний апарат (у глотці знаходяться кілька зябрових щілин, які підтримуються еластичним скелетом у вигляді решітки). Крім цього, кишечник має вигляд практично прямої трубки, кровоносна система складається переважно зі спинної та черевної судин, нервова система трохи схожа з хребетними, є також утворення, яке можна вважати зачатком хорди. В той же час, деякі ознаки поєднують цю групу з кільчастими черв’яками (рис. 24).

Рис. 24 – Гіпотетичні предкові форми хребетних тварин (за О.М. Сєверцовим, 1945).

А – гіпотетичний предок хордових; Б – первинна черепна хребетна тварина.

Оскільки первинно- та вториннороті тварини розділилися в ході еволюції досить рано, їх загальними предками слід вважати примітивних черв’яків на зразок турбелярій. Докладніше про безпосередніх предків поки що нічого не відомо. Кишководихаючі, голкошкірі та хордові відокремились від загального стовбура, при цьому перші практично не змінилися в ході еволюції й максимально наближені до предкових форм вторинноротих.

Розвиток голкошкірих переважно пов’язаний з їх спеціалізацією (обмежена рухливість), що призводить до набуття радіальної симетрії, втрати целому тощо. Перетворення білатеральної личинки на дорослу форму з радіальною симетрією більше не характерне жодній із груп тварин. Переважна частина голкошкірих є рухливими, поверненими оральною частиною тіла до ґрунту тваринами. Але морські лілії є сидячими організмами (кріпляться до субстрату стебельцем або вусиками), їх ротовий отвір розташований на поверхні чашечки. Вважається, що первинно всі голкошкірі живилися планктоном та іншими дрібними частками, що й зумовило їх радіальну симетрію та малу рухливість. Пізніше деякі стали хижаками й почали вести більш рухливий спосіб життя.

Жодна з сучасних форм не може вважатися безпосереднім предком сучасних тварин, а викопну форму, яка б могла дати початок хордовим, поки що не знайдено. Якщо ж вдатися до припущення, то гіпотетичним предком хордових слід вважати представників безчерепних, які за своєю організацією наближаються до сучасного ланцетника. Саме вони дали початок всім іншим хордовим, а в покривників та сучасних безчерепних відбувається суттєва спеціалізація й спрощення органів (тупикові гілки розвитку).

4. 6. Існування у водному середовищі

Найдавнішими викопними хребетними вважаються щиткові, які проіснували з кембрію до девону. Ззовні вони не схожі на сучасних круглоротих, але є вимерлими представниками класу безщелепних. Головною відміною рисою їх від сучасних форм є зовнішній скелет – твердий кістковий панцир або луска (у деяких форм голова також мала внутрішній кістковий скелет). Тому зараз вважається, що предкові хребетні були вкриті твердим зовнішнім скелетом, і його відсутність у сучасних безщелепних є вторинною ознакою, а не примітивною, як припускали раніше. Необхідність розвитку зовнішнього кісткового панцира пояснюють тим, що щиткові, які були переважно фільтраторами, існували разом із ракоскорпіонами, що відрізнялися значно більшими розмірами і могли живитися відносно дрібними хребетними того часу. В ході подальшої еволюції відбулася поступова редукція цього скелету, хоча здатність до його відтворення зберігається й у деяких сучасних груп – черепах, броненосців тощо.

На жаль, ніяких перехідних форм між безщелепними та іншими групами поки що не знайдено, у зв’язку з чим не запропоновано й переконливих пояснень щодо виникнення щелеп та щелепноротих взагалі. Але наприкінці силуру з’являються значно прогресивніші форми – так звані панцирні риби, яких раніше вважали предками всіх інших хребетних. Одним із головних надбань цих тварин були щелепи, які дозволили хребетним перетворитися з фільтраторів на хижаків, оскільки ці утворення виявилися придатними для схоплювання та утримання здобичі. Можна вважати, що саме щелепи зробили хребетних тварин такою впливовою групою (щелепнороті з часом витискають ворогів щиткових – ракоскорпіонів).

Плавці дозволили рибам швидше пересуватися. З підвищенням рухливості тварин відповідно відбувається формування зручнішої обтічної форми тіла та часткова втрата зовнішнього скелета (зберігається переважно на передньому кінці тіла). Більшість представників панцирних риб можна вважати тупиковими гілками еволюції (невдалі спроби природи), але саме вони дають початок хрящовим рибам – акулам, скатам тощо.

Раніше вважалося, що кісткові риби беруть свій початок від акулоподібних предків (хрящові риби), а кістковий скелет у них виникає пізніше як новоутворення. Зараз учені дійшли висновку, що кістковий скелет ці риби отримали від предкових хребетних, а в подальшому відбулася його суттєва модернізація. Можливо, що такою предковою групою кісткових були акантодії (стародавня нечисленна група примітивних дрібних риб, які проіснували від пізнього силуру до пермі). Ця група не має спільних рис з акулами й панцирними рибами, а будова черепа та вісцерального скелета наближує їх до кісткових.

Відсутність спільного предка в усіх щелепноротих не дає можливості остаточно вирішити питання про співвідношення хрящових та кісткових риб, а також вимерлих груп. Очевидно, ці групи мали незалежне походження, але остаточні пояснення ще попереду.

Перші справжні кісткові риби виникають у нижньому девоні (трохи раніше, ніж акули), а в середині девону вони були домінуючими в прісноводних водоймах. Вважається, що ці форми мали легені, які допомагали їм переживати засуху. Пізніше, особливо з переходом більшості кісткових до морського середовища, легені зникають як їх непотрібні, або ж перетворюються на плавальний міхур (за незначною кількістю сучасних винятків).

Практично відразу кісткові риби поділилися на дві великі групи: лопатепері та променепері. Представники перших дали початок наземним хребетним, а другі пішли шляхом групового прогресу: починаючи з карбону, вони стають домінуючою групою риб і завдяки процесу адаптивної радіації дають близько 20 000 сучасних видів (найчисельніша за видовим складом сучасна група хребетних).

4.7. Вихід хребетних на суходіл

Найімовірнішим вважається походження суходільних хребетних тварин від кистеперих риб, які були дуже поширеними в девонський період. Раніше існувала думка, що безпосередніх предків наземних хребетних слід шукати серед дводишних риб, оскільки останні мають велику кількість спільних із амфібіями ознак, але особливості будови черепа, плавців тощо роблять цю точку зору безпідставною.

Для виходу хребетних на суходіл була необхідна ціла низка ароморфних перетворень їх анатомо-морфологічних та фізіологічних властивостей. Найважливішими серед них можна вважати появу легеневого дихання та розвиток п’ятипалої кінцівки. Рипідистії (вимерлі представники кистеперих, безпосередні предки наземних хребетних) вже мали легені, які допомагали їм переносити засушливі періоди, бо в девоні досить часто відбувалося зневоднення суходільних водойм. Також вважається, що вони не плавали, а практично “повзали” по дну водойм серед зарослої гущавини за допомогою своїх м’ясистих плавців. Таким чином, легені та кінцівки виникли як пристосування до умов існування у водоймах з нестачею кисню, а в подальшому стали найважливішою передумовою виходу хребетних на сушу.

Освоєння іншого середовища існування вимагало перетворення майже кожного органа. Так, виникнення легенів призводить до появи другого кола кровообігу й необхідності розділення артеріальної та венозної крові (в амфібій відбувається поділ передсердя на два). На суходолі найважливішими органами руху стають кінцівки (рис. 25), які повинні підтримувати тіло над ґрунтом і бути здатними до пересування (у водному середовищі основним органом руху виступав хвіст риб, а плавці слугували переважно для регулювання положення тіла). Необхідність спирання на кінцівки викликає формування поясів кінцівок, з якими вони з’єднуються за допомогою суглобів шарнірного типу. Самі кінцівки амфібій утворені на зразок важелів, що дозволяє одночасно виконувати дві функції – опори й руху; складаються вони з трьох головних відділів: плече (стегно), передпліччя (гомілка) та кисть (стопа).


Рис. 25 – Схема зміни процесу положення парних кінцівок при перетворення риби на амфібію (за А. Ромером, Т. Парсонсом, 1992).

А – В. Грудна кінцівка. Г – Е. Тазова кінцівка. А, Г – положення в риби; Б, Д – перехідна стадія; В, Е – положення в амфібії.

Через малу щільність повітряного середовища орієнтуватися завдяки поворотам всього тіла стає неможливим, тому голова набуває рухливості відносно тулуба. Виникає необхідність зміцнення черепа, шо призводить до зростання осьової частини з вісцеральною (формується аутостилічний тип). У зв’язку з цим, гіомандибуляре, який раніше об’єднував зазначені частини черепа, втратив свою початкову функцію і перетворився на слухову кістку (частина середнього вуха). Необхідність в ускладненні органа слуху викликана відмінністю поширення звукових хвиль у водному та повітряному середовищах. Крім того, анатомо-морфологічної, а інколи й фізіологічної перебудови зазнає й більшість інших органів.

І все ж, вважати амфібій цілком наземними формами не можна, оскільки вони ще не втратили зв’язок з водним середовищем. Легені цих тварин забезпечують лише 30 – 70 % від загальної кількості кисню, що використовується організмом – іншу частину постачає шкірне дихання. Саме тому їх шкіра повинна завжди залишатись вологою. Водно-сольовий обмін у них також майже не змінився: нирки амфібій – мезонефрічного типу, через що їх робота спрямована на виведення з організму зайвої вологи, яка безпосередньо всмоктується через шкіру. Але найбільший зв’язок з водним середовищем простежується при здійсненні амфібіями репродукції – вода необхідна як для запліднення яйцеклітин, так і для подальшого розвитку личинок (пуголовок), які лише після метаморфозу перетворюються на дорослі форми й виходять на суходіл (рис. 26). За своєю будовою пуголовок більше схожий на рибу, ніж на дорослу тварину: має плавці, бічну лінію, зовнішні (потім внутрішні в деяких форм) зябра, одне коло кровообігу, двокамерне серце тощо.

Першими наземними тваринами вважаються іхтіостеги, які, за винятком кінцівок, ще дуже нагадували звичайну рибу. Вони були першими представниками лабіринтодонтів – великої групи примітивних амфібій, які виникли в середині девону й дали початок сучасним формам та рептиліям.

4. 8. Прогресивний розвиток суходільних рис

Першими справжніми суходільними тваринами можна вважати лише рептилій, які виникають в карбоні й стають панівними формами в мезозойську еру. Перш за все, це було викликане появою амніотичного яйця, що дозволило плазунам цілком позбутися залежності від водного середовища на всіх етапах онтогенезу.  Амнітотичне яйце має спеціальні зародкові оболонки, які захищають зародок від висихання (передусім – амніон). Наступним суттєвим досягненням рептилій у перебігу онтогенезу стає зникнення метаморфозу, а всі процеси перетворення при цьому було перенесено на ембріональні стадії розвитку (процес ембріонізації онтогенезу). Крім цього, амніотичне яйце зменшує негативний вплив зовнішнього середовища на загальний хід розвитку зародка, завдяки чому зростає автономізація онтогенезу рептилій.

Рис. 26 – Онтогенез на прикладі жаби (за С. Гілбертом, 1993).

Цілий ряд суттєвих перетворень у морфології та фізіології рептилій дозволив їм піти шляхом широкої адаптивної радіації та групового прогресу. В шкірному покриві з’являється рогова луска, яка щільно вкриває все тіло тварин і захищає його від механічних ушкоджень та втрат вологи (нечисленність шкірних залоз також суттєво знижує її втрату). Така будова шкіри дозволяє рептиліям у дорослому стані позбутися залежності від вологості й займати досить засушливі ландшафти, зокрема пустелі. Крім цього, відбувається значна перебудова водно-сольового обміну тварин взагалі: формується справжня – тазова – нирка, яка виробляє переважно сечовину та сечову кислоту, що значно зменшує виведення води з організму. Тепер функцію водного та сольового обміну майже повністю перебирають на себе нирки, внаслідок чого чіткіше регулюється виведення зайвої вологи та продуктів розпаду.

Амфібії значну кількість енергії витрачають на підтримання тулуба над поверхнею ґрунту, тому в рептилій починається активна перебудова вільних кінцівок: у більшості форм рух відбувається на напіввипрямлених кінцівках, а в найбільш розвинених – кінцівки зміщуються під тулуб (максимально наближуються до центра ваги, що зменшує витрати енергії на підтримання тіла в зазначеній позі).

Необхідність зміцнення опори для вільних кінцівок викликає утворення грудної клітини, яка складається з ребер, що з’єднуються з грудиною. Посилення опори пояса задніх кінцівок відбувається за рахунок збільшення кількості тазових хребців до двох. З підвищенням спритності тварин виникає потреба в зростанні кількості інформації, яка отримується організмом, що досягається посиленням рухливості голови. Відбувається цей процес двома шляхами: за рахунок збільшення кількості шийних хребців до 7 – 10 та завдяки суттєвому перетворенню перших двох хребців: атлант втрачає своє тіло (набуває вигляду кола), а епістрофей з’єднується з тілом атланта, який формує зубоподібний відросток, навколо якого відбувається обертання атланта.

Оскільки шкіра перестає відігравати роль постачальника кисню, виникає необхідність у посиленні дихальних рухів та збільшенні відносної площі дихальної поверхні. Останнє майже в усіх амніот відбувається за рахунок ускладнення внутрішньої будови легенів – легеневі міхури амфібій поступово перетворюються на багатокамерні губчасті легені, до яких повітря надходить через трахею та бронхи). Вдих та видих здійснюється завдяки утворенню грудної клітини, в рухах якої беруть участь міжреберні та черевні м’язи.

З ефективністю газообміну безпосередньо пов’язана й будова кровоносної системи. Втрата шкірного дихання та підвищення ефективності легеневого створюють умови для остаточного розподілу артеріальної та венозної крові. Для цього в серці виникає часткова перегородка, яка поділяє шлуночок на артеріальну та венозну камери, та спеціальні клапани, які регулюють послідовність течії крові по дугах аорти. Такий механізм забезпечує досить ефективний розподіл кров’яних потоків. Вважається, що вже деякі високорозвинені форми динозаврів мали чотирикамерне серце та справжню теплокровність.

Всі ці пристосування виникли не одночасно. Так, котилозаври, перші рептилії, від своїх предків відрізнялися хіба що особливостями розмноження (амніотичне яйце). Наприкінці пермі виникають терапсиди – хижі активні тварини, які були на той час досить поширеними. Лікоть та коліно в них були наближені до бічної поверхні тулуба (паралельно такі ж пристосування виникають в кількох групах архозаврів). Але поява в тріасі інших великих груп розвиненіших рептилій, зокрема динозаврів, призводить до вимирання більшої частини терапсид (залишилися лише дрібні форми). Увесь тріас, юру та крейду звіроподібні рептилії, а потім і дрібні ссавці, що виникли від них у тріасі, знаходилися під вагомим тиском динозаврів.

Переважну частку ящеротазових динозаврів складали великі довгоногі хижаки, які полювали в першу чергу на рослиноїдних динозаврів (ссавці тоді були дуже дрібними). У водному середовищі панували такі форми, як плезіозаври та іхтіозаври, а в повітряному – птерозаври. В той же час, саме завдяки тиску з боку динозаврів ссавці виробили настільки ефективні пристосування, що після зникнення останніх у кайнозойській ері вони стають пануючими наземними формами.

Серед суттєвих досягнень ссавців слід відзначити в першу чергу їх інтелектуальні здібності, за якими вони значно перевищують рептилій. Розвиток інтелекту став можливим лише після об’єднання кількох суттєвих ароморфозів, які вже виникли окремо у різних представників рептилій, але поодинці не дали такого значного підвищення загального рівня організації.

У ссавців підвищується інтенсивність метаболічних процесів завдяки остаточному розділенню малого та великого кіл кровообігу в серці (утворюються два шлуночки), що значно покращує ефективність газообміну в тканинах. Збільшення загального об’єму легенів, які займають майже всю грудну клітку, та їх внутрішня диференціація (виникнення альвеол) збільшує загальну площу поверхні для поглинання кисню, а утворення діафрагми покращує механізми вдиху–видиху. В нирках відбувається редукція воротної системи, що ще збільшує ефективність обміну речовин та дозволяє більш послідовно підтримувати внутрішній гомеостаз. Завдяки розвитку волосяного покриву та шкірних залоз ссавці отримують достатньо ефективний механізм терморегуляції, що дозволяє їм в нормі підтримувати температуру тіла на постійному рівні незалежно від умов навколишнього середовища (стають гомойотермними тваринами). Це, з іншого боку, вимагає суттєвих енергетичних витрат та збільшеного вживання їжі. Диференційована зубна система дозволяє звірям піти шляхом широкої адаптивної радіації щодо їжі, яку вони використовують.

Суттєві зміни відбуваються й у розмноженні ссавців – зародок починає розвиватися у статевих шляхах самиці (в матці), де у найрозвиненіших форм виникає таке пристосування як плацента. Це дозволяє значно підвищити результативність розмноження, оскільки зародок отримує з тіла самиці необхідні поживні речовини, віддає продукти обміну та стає більш недосяжним для хижаків. Народжене маля самиця годує молоком, достатньо довго піклується про нього, що значно підвищує виживання тварин та дозволяє молодим особинам “навчаться” – засвоювати навички, необхідні для подальшого самостійного існування.

Крім перелічених вище пристосувань, існують й інші, які дозволили ссавцям дати широку адаптивну радіацію та пристосуватися до найрізноманітніших умов існування (рис. 27). Але більшість з цих адаптивних 

Рис. 27 – Адаптивна радіація ссавців (за А. Ромером, Т. Парсонсом, 1992). 

перетворень має значення лише для окремих груп ссавців відповідно до умов їх існування (алогенні перетворення).

Велика кількість рис, властивих ссавцям, виникає й у птахів (теплокровні тварини, які панують у повітряному середовищі), що відокремились від рептилій у юрський період. Але завдяки тому, що птахи пристосовані переважно до життя у повітряному середовищі, вони набувають великої кількості спеціалізованих рис. Початок цій групі хребетних тварин дають не птерозаври, які були здатні до польоту завдяки шкірній перетинці між видовженим четвертим пальцем передніх кінцівок та тілом (ускладнений політ), а інша група, єдиним відомим представником якої зараз є археоптерикс.

Основним надбанням птахів стає пір’я, яке виникає, як і волосся у ссавців, внаслідок перетворення луски рептилій. Воно забезпечує ефективну теплоізоляцію та можливість польоту. Ця здатність вимагає дуже інтенсивного обміну речовин, чому в них так само відбувається розділення великого та малого кіл кровообігу, але, на відміну від ссавців, зберігається права дуга аорти. Ефективний механізм дихання на землі у птахів подібний до ссавців за винятком відсутності діафрагми, але у повітрі він стає недостатнім. Для цього у птахів утворюються повітряні міхури, в яких газообмін не відбувається, але вони виконують функцію резервуарів. Їх наповнення та спорожнення відбувається відповідно до піднімання та опускання крил, тому газообмін у легенях відбувається як при вдиханні, так і при видиханні. Особливий механізм клапанів забезпечує постійний рух повітря у повітряних ходах птахів лише в одному напрямку. Механізм поглинання кисню за принципом протитечії дозволяє птахам підніматися високо у небо, де тиск кисню значно падає. Велика потреба в поживних речовинах забезпечується дуже активним травленням та значною ненажерливістю цих тварин. Все це призводить до того, що птахи, як і ссавці, є теплокровними тваринами з добре розвиненими механізмами підтримання гомеостазу, а підвищена інтенсивність процесів обміну викликає навіть більш високу температуру тіла порівняно з ссавцями.

Розмножуються птахи, на відміну від ссавців, відкладанням достатньо великих за розмірами яєць (у дрібних видів загальна вага кладки майже дорівнює вазі самиці). В той же час, завдяки наявності піклування про молодняк, ефективність їх розмноження практично не поступається ссавцям.

5. Антропогенез

Кінцевою метою науки є не космос, а розум. Навіть самі ярі прибічники могутності науки ... вважають, що розум є потенційно нескінченим джерелом питань.

Дж. Хорган

Зараз вважається, що примати відокремились від загального стовбура комахоїдних близько 70 млн. років тому, а їх поділ на вузьконосих та широконосих відбувся не раніше, ніж 35 млн. років тому. Виокремлення гомінід з африканських людиноподібних мавп сталося понад 8 – 7 млн. років тому. Взагалі їх можна поділити на дві великі групи: австралопітеків та представників роду Homo, останні з яких з’явилися близько 2 млн. років тому. Виникнення людини сучасного типу датується останніми 50 – 150 тис. років, тому людина розумна є досить молодим біологічним видом.

Погляди на унікальність людини мають певні проблеми, з яких слід згадати про дві: 1) людина як біологічний вид підпадає під розуміння унікальності будь-якого біологічного таксону; 2) відмінності між людиною та іншими біологічними видами є дуже незначними – генетичні не перевищують 1%, а поведінкові все ж таки вкладаються в межі вищих приматів. Люди визнаються біологами справжніми приматами, які отримали значну кількість своїх особливостей від загального предка всіх приматів і добре їх пристосували їх до особистих цілей (рис. 28). Формування сугубо людських ознак не було неминучим та визначеним заздалегідь, а виявилося наслідком адаптивних можливостей вирішувати нашими предками екологічних та філогенетичних проблем, що поставали перед ними.

Рис. 28 – Скелет задньої кінцівки мавп та людини (за Григорі з І.І. Шмальгаузена, 1935).

5. 1 Історичний літопис розвитку людини розумної

За однією з гіпотез, першою предковою формою людини був рамапітек, а загальна історія антропогенезу нараховувала близько 15 млн. років. Ґрунтувалося це припущення переважно на будові зубної системи, яка є єдиною досить детально вивченою анатомічною ознакою, спільною майже для всіх гомінід (редуковані ікла, потовщена зубна емаль, збільшені передкутні та корінні зуби в рамапітека). Внаслідок використання означених характеристик, вченим вдалося побудувати класичну модель розвитку гомінід, яка свідчила про достатньо давнє уособлення гілки, що вела до сучасних людиноподібних мавп (рис. 29). 
В подальшому з’ясувалося, що подібна будова зубної системи властива й іншим формам, зокрема сучасним людиноподібним мавпам (орангутанг) та деяким вимерлим формам (гігантопітек, сівапітек). Виходячи з означеного, рамапітека почали розглядати виключно як результат дивергентної еволюції, а загальний обсяг антропогенезу скоротили до 8 – 7 млн. років. Значне зростання кількості викопних решток імовірних предків людини, ознаки яких виявилися 
       

       

Рис. 29 – Альтернативні філогенетичні схеми еволюції ранніх гомінід (за різними авторами з Р. Фоулі, 1990).

конвергентними, вимагало відмовитись від уявлення про однолінійність загального характеру антропогенезу від простіших до вищих форм.

Першим представником давніх гомінід зараз вважається афарський австралопітек (Australopithecus afarensis), який виник у пліоцені (близько 5 – 4 млн. років тому) і вже мав усі риси, притаманні справжнім гомінідам, зокрема був здатний до прямоходіння. Вважається, що саме ця невелика за розмірами форма могла бути безпосереднім предком всіх пізніших форм. 

У часовому проміжку між 4 і 3 млн. років тому відбувається поділ загальної гілки гомінід на кілька видів, що дає два основних напрямки розвитку людини. До першого слід віднести австралопітеків, які мали суттєві відмінності між ранніми та пізніми формами. Крім зазначеного, до ранніх видів учені також відносять африканського австралопітека (A. africanus), якого інколи об’єднують з попереднім в один вид. Вони мали витончену, граціозну будову тіла, відрізнялися кулястою формою черепа, значно редукованими іклами; будова кисті, стопи, тазу були як у сучасної людини; спостерігалося прямоходіння тощо. Трохи пізніше в Африці виникають представники пізніх австралопітеків (принаймні, два види – A. boisei та A. robustus), які характеризувалися масивною будовою тіла.

В цілому група австралопітеків (перекладається як південна мавпа) була ближче до людини порівняно з сучасними людиноподібними мавпами. Найбільша схожість спостерігалася в будові зубів та зубної системи (у більшості видів навіть передкутні зуби були двобугорковими, як і в людини). Об’єм мозку коливалася в межах 450 – 550 см3, зріст становив 100 – 150 см. Ці мешканці відкритих просторів були переважно всеїдними, хоча пізні форми були більш рослиноїдними; спостерігався канібалізм. Вважається, що вони вже використовували деякі примітивні знаряддя труда, а окремі види навіть використовували вогонь.

Іншим відгалуженням антропогенезу стає поява р. Homo, першим представником якого була людина уміла (H. habilis). На відміну від австралопітеків, щелепи та зуби у неї були значно менших розмірів, а об’єм черепа вже перевищував 650 см3. Будова ноги (великий палець вже не протиставився іншим) говорить про завершення морфо-фізіологічних перебудов, пов’язаних з прямоходінням. Сама назва людини умілої пов’язується з її здатністю виробляти справжні знаряддя труда з гальки (перехід до галечної культури визнається головною межею між людиною та її предковими формами). 

Щодо співвідношення цих двох груп вчені ще не дійшли спільної думки. Афарський австралопітек є найбільш ранньою формою серед усіх відомих гомінід і, можливо, дав початок пізнім формам. За однією з думок, африканський австралопітек походить від афарського і є предком як масивних австралопітеків, з одного боку, так і представників роду Homo, з іншого. Але існують погляди, що австралопітеки та люди взагалі розійшлися ще до появи Australopithecus afarensis.

На початку плейстоцену разом існували як масивні австралопітеки, так і людина уміла. Але вже близько 1,6 млн. років тому на зміну H. habilis приходять архантропи (H. erectus), а понад 1 мільйон років тому австралопітеки остаточно зникають (деякі фахівці вважають, що зникли вони пізніше). 

Архантропи були цікаві тим, що починають розселюватися і виходять за межі сучасної Південно-Східної Африки. Вони характеризувалися збільшенням розмірів тіла, досить великим обличчям та зубами (порівняно з сучасною людиною та H. habilis), добре розвиненими надорбітальними валиками тощо. Обсяги головного мозку сягали 800 – 1000 см3, що свідчить про їх здатність використовувати справжню мову. Жили вони переважно в печерах, або будували примітивні кам’яні укриття. Проіснував цей вид дуже довго (від 1600 тис до 400 тис років до нашої ери), майже не змінюючись ніде на всьому ареалі існування (відомо багато форм – телантроп, синантроп, архантроп тощо). 

Після цього починається перехід до людини розумної (H. sapiens), найбільш розвиненою формою якої спочатку був неандерталець (H. sapiens neanderthalensis). Існував він переважно в Європі та Азії близько 350 – 50 тис. років тому. Щодо систематичного положення неандертальців, то єдиної думки серед учених не існує: дехто вважає цю форму підвидом людини розумної, інші ж – взагалі незалежним комплексом видів.

За своїми анатомо-морфологічними особливостями ці форми ще значно відрізнялися від людини сучасного типу. Об’єм мозку в цього виду вже сягав у середньбому 1500 см3, надзвичайного розвитку отримали відділи, пов’язані з логічним мисленням. Неандертальці надзвичайно широко застосовували вогонь, суттєво покращили рівень знарядь труда, але в них ще спостерігався канібалізм.

Зараз вчені дійшли висновку, що неандертальці є гетерогенною групою, зокрема їх ранні та пізні форми мали суттєві морфологічні відмінності. Перші з них були менш розвинені фізично, ніж останні, але у них простежувалася тенденція до формування суспільства, завдяки чому ранні неандертальці вижили в умовах значної еволюційної конкуренції, давши початок людині сучасного типу.

Як неандертальці, так і кроманьйонці (H. sapiens sapiens) певний час існували разом, але коли відбувся перехід до останніх, поки що остаточно не з’ясовано. З певною вірогідністю можна зазначити, що близько 40 тис років тому людина сучасного типу залишилась єдиним представником гомінід і поширилась по всій земній кулі, хоча, можливо, ще досить довго вона існувала разом з деякими групами палеантропів.

5. 2 Передумови розвитку людини

Первісний деревний спосіб життя багато в чому зумовив особливості загального типу будови тіла приматів. При такому типі життя зникає необхідність у добре розвиненому нюху, тому відбувається редукція цього органа чуття та суттєве скорочення обличчя черепа. У той же час зір набуває особливого значення, зокрема при пересуванні тварин з гілки на гілку (брахіація). Відбувається зближення очей, що забезпечує розвиток бінокулярного зору, який надає можливість точного корегування дій тварини. Зберігається первинний тип будови кінцівок – залишаються практично всі елементи поясів та вільних кінцівок, їх здатність до руху. Більше того, відбувається збільшення розмірів флангів пальців та підвищується їх рухливість, що дозволяє краще триматися за гілки. Перший палець на обох кінцівках протиставляється всім іншим, завдяки чому утворюється кінцівка хватального типу. Такі пристосування підвищують активність приматів в цілому.

Складна поведінка, велика рухлива активність, деревний спосіб життя та живлення їжею тваринного походження викликають збільшення розмірів головного мозку, відносно розмірів тіла тварини, що є життєвою необхідністю для існування приматів у таких умовах. Ці тварини легко пристосовуються до різних видів їжі, тому відбувається перехід від комахоїдності до всеїдності. Загальним напрямком розвитку приматів також можна вважати збільшення розмірів організму, загального терміну життя та, відповідно, тривалості розвитку дитинчат. 

Причини збільшення розмірів тіла можуть бути різними: для зменшення енергетичних витрат, відносного збільшення розмірів головного мозку, кращого пошуку їжі, захисту від хижаків, збільшення розмірів індивідуальної ділянки, стадності тощо. Наслідком подібного укрупнення організмів стає переважання К-добору, який спрямований на індивідуальне виживання окремих особин. Саме він зумовлює появу піклування про нащадків, відповідне підвищення у молоді здатності до навчання та подовження загального терміну їх розвитку, посилення зв’язків у суспільстві тощо. Особливу роль у навчанні відіграє наслідування поведінці інших організмів.

Приблизно 14 – 8 млн. років тому відбувається суттєве похолодання клімату на Землі, у зв’язку з чим починається формування відкритих просторів – степів, саван, пампасів тощо. Приблизно в цей час спостерігається “вихід” предків людини з лісових біотопів до відкритих ландшафтів. Дійсні причини подібних перемін невідомі, але це викликало суттєві зміни в організації гомінід та стало необхідним етапом їх подальшого еволюціонування. 

У скороченому вигляді еволюцію людини можна представити так: “вона злізла з дерева на землю”. Подібні перетворення мають два найбільш вірогідні пояснення. Одним із обмежень, пов’язаних з деревним способом життя, може бути розмір тіла, який у наземних видів відносно великий. Але ця передумова сама по собі є недостатньою. Інша причина – екологічна (скорочення площі лісів та поява саван) – викликала загальну тенденцію в приматів до освоєння нових екологічних ніш.

Переважний розвиток зору з усіх органів чуття вимагав від наших імовірних предків постійного пильного стеження за навколишнім оточенням. Саме за допомогою зору гомініди відшукували можливі об’єкти полювання та хижаків або інших можливих ворогів. В саванні, вкритій високою рослинною гущавиною, для цього потрібно було ставати на задні кінцівки, щоб піднятися над рівнем рослинності (подібні ж пристосування властиві й іншим мешканцям відкритих ландшафтів – бабакам, ховрашкам тощо). Можливо, що саме ці обставини викликали поступовий перехід ранніх гомінід до прямоходіння. З іншого боку, це вивільняє передні кінцівки (зміна функцій), що дозволяє активніше використовувати їх у повсякденному житті. Вже перші австралопітеки постійно використовували різні природні предмети. З першим виготовленням найпростіших знарядь, поступово формується й сама людина.

 Всі гіпотези стосовно виникнення прямоходіння у гомінід можна поділити на дві великі групи: 1) ті, що пояснюють появу біпедії тими прямими перевагами, які вона надає цим тваринам для руху; 2) ті, що вважають її побічним продуктом дії інших факторів природного добору, які було спрямовано переважно на хватальну функцію верхніх кінцівок.

Ще однією суттєвою передумовою еволюції людини було формування суспільства. Зрозуміло, що на рівні австралопітеків можна вести мову лише про створення стада передлюдей, але вже на цьому етапі вони були здатні утворювати звукосполучення (крики-заклики), що дозволяло полювати та захищатися разом, обмінюватися примітивною інформацією. Саме з цього починається соціальна еволюція людини, яка стала все більше переважати над біологічною.

5. 3 Соціальна еволюція

Подальша еволюція людини складається з кількох напрямків: трансформація родового суспільства, розвиток трудової діяльності та вдосконалення знарядь праці, формування мови та культурна еволюція. І все це відбувається одночасно.

Однією з суттєвих проблем антропологів є неоднозначність тлумачення терміну “культура” – майже кожен вчений цей термін розуміє на свій смак. Культура, як небіологічні особливості поведінки людини (мова, виготовлення знарядь труда, символічне мислення тощо), передається не генетичними механізмами, а завдяки навчанню. Поступово еволюція людини виявилася певним чином відокремленою від основної течії біологічної еволюції – для людини природний добір, якщо й не замінюється повністю, то, принаймні, суттєво доповнюється паралельним процесом культурного добору.

В той же час, значна кількість рис людської культури в певному обсязі спостерігається й в поведінці інших тварин. Типи поведінки, які формуються під впливом навчання, дуже поширені серед тварин і можуть набувати навіть вигляду розвитку “традицій” в популяції. Розвиток окремих культурних проявів поведінки людини, імовірно, відбувалося більш-менш незалежно, в зв’язку з чим неповний набір “культурних” проявів наших далеких предків може певним чином ускладнювати розвиток наших уявлень про загальні причини та хід антропогенезу.

Вивільнення передніх кінцівок, їх п’ятипалість, протиставляння великого пальця іншим та збільшення рухливості окремих суглобів дозволили предкам людини перейти до трудової діяльності. Ще мавпи за допомогою передніх кінцівок могли використовувати природні предмети в якості знаряддя (знаряддєва діяльність). Але виготовлення спеціальних предметів, чим і характеризується трудова діяльність, змогла освоїти лише людина, точніше – перший представник роду Homo – людина вміла (H. habilis). Саме вона була творцем так званої олдувайської (галечної) культури – найбільш ранньої сходинки епохи палеоліту (кам’яного віку), яка налічує, за окремими оцінками, понад 2,8 млн. років (рис. 30). Це і слід вважати початковою фазою становлення людського суспільства.

Рис. 30 – Пізньопалеолетичні знаряддя (з М.М. Воронцова, 1999).

1 - крем’яна верхівка спису; 2 – кісткова на верхівка; 3 – крем’яний шкребок; 4 – крем’яна накінцівка; 5 – на кінцівка; 6 – лезо кам’яного ножа; 7 – кістковий гарпун.

Вважається, що справжнє суспільство неможливе без спілкування за допомогою символічних категорій, які кодуються словами (мови). Ми не можемо категорично стверджувати, що в австралопітеків мова понять була відсутня зовсім, але у H. habilis за рахунок збільшення об’єму мозку вже стає можливим понятійне спілкування. 

Досі невідомо, чи використовувала людина спочатку жести, а потім засвоїла звукову мову, чи відразу пішла шляхом вдосконалення навичок мовлення паралельно з розвитком відповідних областей мозку. Оскільки у сучасних дітей спочатку розвивається “мова жестів”, а вже потім справжня мова, а також у зв’язку з тим, що наслідування жестів значно простіше, ніж мови, то, імовірно, жестикуляція була первинним способом спілкування. Значне зростання можливостей мовлення спостерігається у людини прямоходячої (H. erectus), яка була здатна вимовляти, імовірно, майже всі звуки, як і сучасна людина. 

Виникнення мови робить можливим не лише спілкування між окремими членами суспільства, а й передачу інформації з покоління в покоління. Тому старі, досвідчені особини набувають особливої цінності як “розум” усього суспільства (подібно до того, як шанують старших у багатьох народів світу). Це викликає необхідність розвитку альтруїзму – піклування не лише про своїх дітей, а й про старих особин, а потім – взагалі про всіх членів своєї родинної групи. Тому поступово канібалізм зменшується і практично зникає в H. sapiens sapiens (окрім культового).

Збільшення об’єму мозку, вдосконалення кисті як органу праці, передача досвіду сприяють активному розвитку трудової діяльності, створенню нових знарядь тощо. Люди не лише освоюють печери, а й починають будувати житло з каміння та кісток великих тварин, зокрема з мамонтів, вчаться виготовляти одяг. Значно підносить загальний рівень людини здатність добувати вогонь. Його використовують не лише для приготування їжі, а також для виготовлення глиняного посуду, а потім – і нових, більш вдосконалених знарядь, зокрема з бронзи.

З розвитком суспільства, накопиченням досвіду, спілкування за допомогою усної мови вже стає недостатнім. Тому з’являються перші способи передавати інформацію за допомогою наскальних зображень (рис. 31). Так виникає справжня культура, звичаї, а пізніше – й релігія. Саме людина сучасного типу відзначається дуже активним духовним розвитком, що більше не спостерігається у жодного виду тварин.

Особливе значення для подальшої еволюції людини відіграло приручення тварин та окультурення рослин. Якщо раніше людство цілком залежало від “дикої” природи, то після цього виникає деяка незалежність від полювання та збирання плодів, що є досить непостійним джерелом живлення Людина переходить переважно до рослинництва та скотарства, які дають більш постійне задоволення потреб. Це сприяє вивільненню якогось часу від необхідності постійного пошуку їжі і відкриває можливість до розвитку творчої 

Рис. 31 – Наскальні зображення тварин з печери Альтаміра в Іспанії (з М.М. Воронцова, 1999).

діяльності людини – з’являються надлишки, що дозволяє годувати не лише працівників, а й “раціоналізаторів”, які виводять людство на шлях науково-технічної революції. Саме завдяки їй ми зайняли те центральне місце у біосфері, на якому зараз і знаходимось. Але, з іншого боку, та ж сама НТР викликає багато проблем щодо сучасного стану людства й особливо його майбутнього.

На початку свого існування людина була настільки малочисельною та займала невеликий ареал, що казати про її особливий вплив на довкілля не має потреби. Але поступовий розвиток призвів навіть в палеоліті (прибл. 15 тис. років тому) до суттєвих наслідків людської діяльності. Зараз вже доведено вирішальну роль людини у зникненні великих ссавців – мамонтів, шерстистих носорогів, печерних лева, гієни та ведмедя. Значний тиск відчували й інші види, зокрема тарпани. Таким чином, поступове зростання чисельності людини та винищення великих видів жертв призвело до першої екологічної та економічної кризи. Вихід з неї завдячує винаходу луку (полювання на нові жертви) та, особливо, неолітичній революції (близько 10 тис. років тому) – переходу до сільського господарства. Перейшовши до скотарства та рослинництва, людина отримала можливість значно підвищити свою чисельність (в тисячі разів), а водночас зростала чисельність і свійських тварин, випалювалися ліси тощо. Одним з наслідків цієї діяльності було формування пустель (ще 10 тис. років тому Сахара не була пустелею), яке продовжується до сьогодні. Крім цього, навколо поселень людини з’являються синантропні види, в першу чергу пацюки та миші, які сприяли поширенню чуми. 

З цієї другої екологічної кризи людина вийшла двома шляхами: захопленням нових ділянок на півночі та переходом до зрошувального землеробства (утворюються в цих місцях давні цивілізації). Подальший струс було викликано відкриттям Колумбом Америки, який сприяв першій зеленій революції – відбулося суттєве переселення багатьох видів рослин і тварин, змінилася природа Північної та Південної Америки, Австралії, багатьох острівних екосистем. Завдяки новим рослинним ресурсам різко зросла чисельність людей, відбувся взаємообмін хворобами (віспа в Америку, сифіліс в Європу) тощо. Сучасне людське суспільство існує не лише за рахунок ресурсів сучасної біосфери, але використовує й продукти попередніх біосфер. Лозунг „Все для людини” є антиекологічним і призводить до тих наслідків, які ми зараз спостерігаємо в природі.

В той же час, найбільший конфлікт між діяльністю людини та природними процесами пов’язаний з відмінностями дії антропогенних факторів від природних. Н.А. Воронков виділяє такі найважливіші особливості антропогенних факторів: 1) випадковість дії і через це непередбачуваність для організмів, а також, як наслідок, значні зміни рівноваги в довкіллі, які не відповідають адаптаційним можливостям організмів; 2) майже необмежені можливості впливу на організми, не виключаючи повне знищення, що в нормі невластиве природі (вплив може бути цілеспрямованим як у випадку з бур’янами чи шкідниками, або опосередкованим – забруднення, перетворення довкілля тощо); 3) антропогенні фактори як результат діяльності людини виступають специфічними (модифікуючими), що проявляється через зміни природного середовища в несприятливому напрямку для організмів, або ж у привнесенні чужорідних компонентів (ксенобіотики); 4) створення людиною низки соціальних факторів, які стали її середовищем і набули не меншого значення, ніж природні.

Внаслідок зазначених відмінностей людська діяльність здатна змінювати певним чином природні процеси, але далеко не завжди у сприятливий для себе бік. Тому однією з найважливіших сучасних проблем людства є необхідність відтворення природних взаємин з довкіллям (програми сталого розвитку, формування ноосфери тощо).
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