История Земли и свидетельства эволюции в прошлом

Сокращенный перевод рукописи учебника А. Кондрашова “Evolution of life” (глава 1.2). Перевод П.А. Волковой. С очень небольшими дополнениями из книги К.Ю. Еськова «История Земли и жизни на ней».
Ключевые характеристики Земли

Земная орбита
Если бы Земля и солнце были бы безразмерными точками, и если бы не существовало других планет, земная орбита была бы эллипсом с постоянными параметрами, а солнце располагалось бы в одном из двух фокусов эллипса. Как нетрудно догадаться, это упрощение далеко от реальности. Поэтому параметры земной орбиты постепенно меняются, что влечет за собой важные долговременные последствия.

Особенно важны квазипериодические изменения следующих параметров земной орбиты:

· эксцентричность (отношение большего диаметра эллипса к меньшему);
· наклон оси вращения Земли по отношению к плоскости эклиптики  (изменение угла между осью вращения и плоскостью, на которой лежит орбита Земли);

· положение Земли в равноденствие (какой полюс наклонен в сторону Солнца – северный или южный). Этим определяется в частности, будет в северном полушарии лето или зима, когда Земля находится в афелии (наиболее удаленной от солнца точке земной орбиты).
Мы верим в то, что современные законы природы действовали и в прошлом (эту идею прочно ввел в науку друг Ч. Дарвина Чарльз Лайель в многотомном труде «Принципы геологии», опубликованном в 1930 – 1933 гг.). Поэтому медленные изменения трех основных параметров земной орбиты, известные как циклы Миланковича (по фамилии сербского инженера Милютина Миланковича, который описал их в начале XX века), могут быть предсказаны для будущего и реконструированы для прошлого путем решения уравнений Ньютона о движении двух взаимно притягивающихся сфер. Реконструкции палеоклиматов показывают, что изменения глобальной температуры и история ледниковых эпох за последние несколько млн. лет объясняются в основном циклами Миланковича. В целом в истории Земли ледниковые эпохи объясняются в основном изменениями расположения материков и концентрации разных газов в атмосфере. 
В дополнение к квазипериодическим изменениям своих основных параметров земная орбита имеет один необратимый тренд: скорость вращения Земли вокруг своей оси постепенно замедляется из-за рассеяния энергии, вызванного приливами и отливами. Таким образом, продолжительность дня около 600 млн. лет назад была меньше современной примерно на два часа, а в году было тогда около 400 дней.

Строение Земли

Хотя мы не можем непосредственно наблюдать внутренние слои Земли, гипотетико-дедуктивный метод позволил нам узнать многое о них. В основном эти знания базируются на характере распространения сейсмических волн, информации о магнитном поле Земли, гравитации и высвобождении тепла.
Земля состоит из следующих слоев:

I. Кора. Наружная твердая оболочка толщиной от 5 (под океанами) до 80 (Тибет) км толщиной, состоящая из силикатных пород, таких как базальт (океаническое ложе) и гранит (континенты).
II. Мантия. Граница между мантией и корой резкая. Мантия – очень толстый слой (простирается от коры на глубину 2 900 км). Состоит из силикатных пород, которые более богаты железом и магнием, чем кора. Температура повышается от 500° – 900°С в верхнем слое мантии до более 4 000°С в ее нижнем слое (мантию разделяют на три слоя). Тем не менее, мантия почти вся твердая из-за очень высокого давления. Единственное исключение – это астеносфера (средняя зона мантии, где породы находятся в частично расплавленном состоянии). Она располагается на глубине около 100 – 250 км под материками и около 15 – 150 км под океанами. Астеносфера – не жидкость, но у нее хватает пластичности, чтобы очень медленно течь. Верхний слой мантии вместе с земной корой составляют литосферу. Твердые литосферные плиты (см. ниже) перемещаются по астеносфере, как по смазке.
III. Ядро. Внутренняя зона Земли состоит в основном из железа и никеля и резко отделена от мантии. Ядро состоит из двух слоев – жидкого внешнего и твердого внутреннего. Температура здесь – около 10 000 °С, а давление – несколько млн. атмосфер (каждый кубический метр вещества земного ядра должен весить 12-13 т.).
Зачем нам нужно все это знать? Хотя живые существа населяют лишь самую наружную часть земной коры, процессы, которые происходят внутри Земли, активно влияют на живые существа. Самые важные из этих процессов – это движения тектонических плит и образование горных пород.

Магнитное поле Земли обусловлено электрическими токами в наружном жидком слое ядра. Эти токи, вероятно, вырабатываются и поддерживаются механизмом, подобным самовозбуждающемуся динамо (эта идея была впервые сформулирована советским физиком Я.И. Френкелем в 1945 г.). Температура внутри ядра должна быть несколько выше, чем на его периферии, за счет радиоактивного распада неустойчивых элементов. Холодные массы при этом устремляются к центру ядра, горячие из центра ядра движутся им навстречу. Земля вращается, скорость движения масс на периферии ядра выше, чем в его глубинах. Движущиеся из центра  элементы жидкости тормозят вращение периферийных слоев, а встречные потоки, наоборот, ускоряют внутренние слои. Тогда внутренняя часть ядра вращается быстрее внешней и играет роль ротора генератора, в то время как внешняя – роль статора. 
Изменения магнитного поля Земли, обусловленные до сих пор не до конца изученными процессами в ядре, также важны для биологии. Большую часть истории Земли магнитные полюса располагались неподалеку от географических полюсов, через которые проходит ось вращения планеты. Однако иногда происходили внезапные (за тысячи лет) изменения положения магнитных полюсов на противоположное (инвертированное), во время этих изменений магнитное поле ослабевало. Горные породы «сохраняют в своей памяти» интенсивность и направление магнитного поля тех далеких времен, когда они образовались. Поэтому «магнитная память» помогает восстановить картину распределения древнего земного магнитного поля для разных эпох.
Литосферные плиты

Литосфера состоит из отдельных литосферных плит, которые покоятся на квазижидком (тягуче-эластичном) среднем слое мантии (астеносфере). Движение литосферных  плит имеет скорость от нескольких мм до 15 см в год и было зафиксировано прямыми наблюдениями. Впервые о движении плит заговорил немецкий геофизик Альфред Вегенер в 1912 году, однако эта идея была воспринята научной общественностью лишь 50 лет спустя.

Плиты движутся за счет кругового движения вещества мантии под воздействием тепловых и иных эффектов. Движения плит обуславливают дрейф континентов и горообразование, которое обычно происходит со скоростью не выше 1 мм в год. Противоположный процесс, который меняет лицо планеты – это эрозия. Взятые вместе, эти процессы ведут к медленным, но заметным изменениям облика планеты, что в свою очередь сильно влияет на климат и жизнь на Земле.
Типы горных пород

Горные породы, из которых состоит земная кора, принадлежат к трем основным типам:

· Вулканические (образовавшиеся из магмы, расплавленных силикатных пород). Мелкокристаллическая структура вулканических пород образуется при их быстром охлаждении, а крупнокристаллическая – при медленном.

· Осадочные (образуются из отложений на поверхности Земли). Непрерывное отложение частиц на определенном участке может идти много миллионов лет. Ископаемые остатки сохраняются преимущественно в осадочных породах.
· Метаморфические (значительно изменившиеся после их образования из осадочных и магматических). Например, известняк превращается в мрамор.
Методы изучения истории Земли

Стратиграфия

Осадочные породы и до некоторой степени  метаморфические породы, образованные из них, особенно важны для изучения жизни в прошлом, поскольку они содержат ископаемые остатки и несут в себе информацию об условиях обитания в прошлом. Осадочные породы состоят из многих слоев, часто соответствующих годам.

Интерпретация осадочных пород – это предмет стратиграфии, которая основана на двух простых принципах (фактически аксиомах):

1. Суперимпозиция. В породе порядок слоев соответствует их возрасту: самый старый внизу и самый молодой наверху, если их порядок не изменен в ходе последующих событий. Этот принцип был впервые сформулирован еще Авиценной (начало XI века). Этот принцип позволяет установить хронологический порядок образования горных пород в одном месте.
2. Последовательность живых организмов. Слои, содержащие ископаемые остатки одних и тех же видов животных и растений, образовались в одно и то же время. Этот принцип позволяет синхронизировать между собой пласты, залегающие в разных местах.
Принципы стратиграфии в их современном виде были сформулированы датским ученым и католическим епископом Николаем Стено в XVII веке.

Интерпретация осадочных пород может быть осложнена несколькими явлениями:

1. Пробелы, вызванные прекращением осадкообразования в течение некоторого периода времени.

2. Запрокинутое залегание слоев. Исходная последовательность слоев в результате тектонических движений сминается в складки, а верхняя половинка складки (с «правильной» последовательностью слоев) уничтожается эрозией. В этом случае установить, что в нашем распоряжении осталось лишь искаженное залегание слоев будет весьма непросто.
3. Угловые несоответствия: границы между двумя наложенными друг на друга осадочными породами, слои которых откладывались под разными углами.  

Однако даже самые сложные последовательности слоев осадочных пород могут быть правильно интерпретированы. Это необходимо для содержательного анализа ископаемых остатков. 

Определение абсолютного возраста образцов
Необходимо знать, когда именно произошли события в прошлом. Существуют специальные методы определения абсолютного возраста горных пород и ископаемых остатков. Хотя ни один из этих методов не универсален, примененные вместе, они позволяют надежно датировать события прошлого. Рассмотрим подробнее два самых известных метода определения абсолютного возраста образцов.

Радиометрическое датирование
Этот наиболее важный метод датировки изобретен новозеландским физиком и химиком Эрнстом Резерфордом в 1905 году. Метод основан на процессе радиоактивного распада. Для большого числа атомов известна точная скорость распада. Поскольку эта скорость не зависит от внешних условий, мы можем «проиграть назад» процесс распада и подсчитать возраст образца, исходя из концентрации «родительских» и «дочерних» изотопов.

В противоположность живым организмам атомы «не помнят» своего возраста: «старые» и «молодые» атомы распадаются с постоянной вероятностью. Тогда число радиоактивных изотопов (P) изменяется со временем (t) таким образом (разные линии соответствуют разной начальной концентрации изотопов):
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Зная число «родительских» (исходных радиоактивных) атомов и число «дочерних» атомов (продуктов распада), мы можем высчитать время, которое прошло с момента появления образца (начала распада). О времени, за которое распадутся все «родительские» атомы, говорить нет смысла, поскольку число таких атомов приближается к нулю асимптотически. Поэтому скорость распада атомов характеризуют периодом полураспада (время, за которое распадется половина «родительских атомов», число «родительских» атомов будет равно числу «дочерних» атомов).
Применение радиометрического датирования к реальным горным породам требует решения ряда технических проблем. В частности, нужно быть уверенным, что ни «родительские», ни «дочерние» атомы не покидали породу или не внедрялись в нее после ее образования. «Дочерние» атомы должны изначально отсутствовать в породе, или их количество нужно уметь как-то оценить.

В радиометрическом датировании используются многие пары «родительских» и «дочерних» изотопов, которые имеют разные механизмы и скорости распада. Рассмотрим три примера.
Калиево-аргоновый метод основан на 40K/ 40Ar паре изотопов. Калий существует на планете в виде трех изотопов
: 39K (93,26%), 40K (0,01%) и 41K (6,73%). Радиоактивный изотоп 40K разлагается на смесь изопотов 40Ar и 40Ca c периодом полураспада 1,26 млрд. лет. Аргон – газ, он улетучивается из расплавленной породы и поэтому отсутствует в кристалле в момент его образования. Однако по мере того, как порода затвердевает, радиоактивный 40Ar начинает накапливаться в кристаллической решетке. Тем не менее, наружные выветрившиеся слои породы необходимо удалить перед тем, как оценивать ее возраст по соотношению изотопов. Несмотря на большой период полураспада радиоактивного калия, это высокоточный метод, который можно применять для датирования не только древних, но и сравнительно молодых пород. Это было проверено при определении даты извержения Везувия (заранее было известно, что это произошло в 79 году н.э., в результате этого извержения были разрушены Помпеи). За прошедшие с тех пор неполные 2 000 лет в затвердевшей лаве накопилось 40Ar в количестве, достаточном для измерения. Разумеется, обратное неверно: атомы с коротким периодом полураспада не могут быть использованы для датирования давних событий, поскольку, скажем, по прошествии 30 периодов полураспада останется не распавшимся менее одного атома на миллиард.
Короткоживущие изотопы могут быть использованы для датировки недавних событий. В частности, радиоуглеродное датирование основано на 14C/ 14N паре, период полураспада 14C составляет всего 5 730 лет. Радиоуглеродный метод работает совсем не так, как калиево-аргоновый, поскольку изотоп 14C присутствует в атмосфере в известной концентрации. Поэтому содержание этого изотопа в ископаемом организме указывает нам на то, когда он умер (и, следовательно, перестал поглощать 14C из атмосферного углекислого газа и/или современной ему органики). Стало быть, нам не нужно измерять количество «дочернего» изотопа 14N, что было бы невозможно. Радиоуглеродное датирование можно применять к органическому материалу моложе 50 000 лет. Разумеется, загрязнение образца более поздним материалом приводит к недооценке его возраста. Этого стараются избегать.

Последний пример – радиометрическое датирование, основанное на спонтанном расщеплении 238U на ряд более легких атомов (период полураспада 4,5 млрд. лет). Вместо того чтобы пытаться выявить все продукты расщепления, подсчитывают число изотопов 238U, которые расщепились. Это может быть сделано при помощи микроскопа. Дело в том, что при расщеплении выделяется достаточно энергии для того чтобы оставить заметный след в кристалле.

Повторяющиеся процессы

Для датирования ископаемых остатков могут быть использованы самые разные периодически повторяющиеся процессы. Годичные слои могут быть подсчитаны, например, в древесных стволах, толщах льда и отложениях осадочных пород. При анализе льда мы можем заглянуть меньше, чем на миллион лет назад (миллион лет – максимальный возраст льда в Антарктиде, причем в толщах льда старше нескольких тысяч лет годичные слои отсутствуют).
Дендрохронология (наука о датировке событий прошлого при помощи изучения годичных колец деревьев) позволяет нам исследовать события, имевшие место до 12 000 лет назад. Несмотря на то, что максимальный возраст отдельного дерева не превышает 5 000 лет, можно «совмещать» рисунки годичных колец деревьев, росших в разные эпохи. Для этого изучают давно усохшие или срубленные деревья, сохранившиеся в виде строительных бревен и погребенные в озерных или морских отложениях, а также в культурных слоях археологических памятников. При составлении «календаря» из годичных колец деревьев нужно иметь по нескольку десятков деревьев для каждого временного интервала, кроме того, времена жизни разновозрастных деревьев должны существенно перекрываться (чтобы их можно было совместить). Деревьев старше 12 000 лет найдено пока слишком мало для того, чтобы выстроить дендрохронологическую шкалу для более древних эпох.  

В противоположность этому осадочные породы накапливаются непрерывно на протяжении многих миллионов лет. Можно вычислить температуру, при которой отложения образовались (по соотношению стабильных изотопов, см. ниже), а затем оценить их возраст, основываясь на циклах Миланковича. По данным о палеомагнетизме можно узнать, когда образовывались отложения, в период нормальной полярности магнитного поля Земли или инвертированной. 
Дрейф континентов

Лицо Земли постоянно меняется, этот процесс идет с того самого времени, как образовалась земная кора. Даже такие фундаментальные характеристики, как расположение океанов и континентов, а также рельеф, непостоянны. Для исследования палеогеографии применяют несколько основных методов:

1. Тектонические реконструкции, основанные на знаниях о движении тектонических плит.

2. Данные о палеомагнетизме, которые помогают установить ориентацию формировавшихся пород по отношению к современному положению магнитных полюсов.
3. Данные о палеоклиматах, которые дают информацию о географической широте данной области в прошлом.

4. Соответствия флор и фаун (провинциализм), которые выявляют непрерывность древних ареалов видов.

Последний метод  демонстрирует (как и принцип последовательности живых организмов в стратиграфии) важность ископаемых остатков живых организмов для всех наук о Земле. Идея, лежащая в основе этого метода, проста: территории, населенные одними и теми же (или близкородственными организмами) в какой-то момент прошлого, должны были в то время располагаться в «непрерывной связи» друг с другом 
Абиотические условия прошлого

За время существования Земли абиотические условия на ней отличались от тех, к которым мы привыкли. Эти условия прошлого могут быть реконструированы разными методами. Рассмотрим два основных.
Соотношение стабильных изотопов

Соотношение разных стабильных изотопов определенного химического элемента в отложенном материале зависит от условий окружающей среды в момент его отложения.

Например, кислород существует в виде трех стабильных изотопов: 16O, 17O, 18O, причем концентрации первого и последнего зависят друг от друга известным образом. Концентрация 18O зависит от многих обстоятельств, в основном потому, что более легкий изотоп 16O, входящий в состав воды, более интенсивно испаряется. Таким образом, концентрация 16O в осадочных породах или ископаемом льде отражает общий объем льда на Земле в то время (лед обогащен 18O, значит, если на планете много льда, оставшаяся вода будет обогащена 16O).
Аналогичным образом для реконструкции условий в прошлом используются соотношения разных изотопов некоторых других химических элементов. Иногда не ясно, что именно вызвало быструю смену соотношения стабильных изотопов, но сам факт этой смены позволяет нам говорить, что условия обитания на Земле в тот момент резко изменились.

Химический состав осадочных пород

Данные этого рода могут пролить свет на условия обитания в прошлом разными способами. Повышенное содержание некоторых химических элементов свидетельствует о вулканической активности во время отложения пород. Присутствие некоторых элементов несет информацию о химическом составе атмосферы. Например, минерал уранит окисляется при контакте с кислородом и присутствует в отложениях с возрастом больше 2,4 млрд лет, когда концентрации кислорода в атмосфере не превышала 2%. Многие биогенные химические вещества являются биоиндикаторами, их наличие говорит о том, что в то время существовали живые организмы, которые их образовывали.
Масштабные события прошлого

Неизменность законов природы во времени не отменяет возможность внезапных масштабных событий («катастроф») в прошлом. На самом деле, такие события происходили многократно, иногда оказывая разрушительное воздействие на биоту в глобальном масштабе. К примеру, за время существования жизни на Земле произошло несколько массовых вымираний живых организмов, и все, или почти все, из них были связаны с резкими изменениями условий обитания на Земле.
Разные резкие изменения условий обитания были вызваны разными причинами. Одна из таких причин – падение крупных космических тел. Такие события оставили множество следов, которые можно распознать спустя миллиарды лет:
1. Кратеры. На сегодняшний момент на Земле известно 46 кратеров диаметром более 20 км. Многие кратеры погребены под слоем осадочных пород, поэтому на самом деле их гораздо больше.
2. Иридиевые аномалии. Иридий содержится в земной коре в очень низкой концентрации, в основном из-за того, что он легко смешивается с железом и опускается в ядро. Тем не менее, по всему миру находят тонкие слои осадочных пород, в которых иридий содержится в аномально высокой концентрации (выше нормальной примерно в 100 раз). Поскольку известно, что иридий более обычен в астероидах и телах комет, а не в земной коре, такие иридиевые аномалии свидетельствуют о падениях космических тел, в результате которых разлеталась пыль, богатая иридием. Существуют несколько хорошо документированных иридиевых аномалий.
3. Следы цунами. Когда в океан падал достаточно большой метеорит, поднимались гигантские волны (до 1 км в высоту), которые распространялись во все стороны. Такие волны оставляют характерные следы в отложениях.

Даже падение очень крупного космического тела не влияло напрямую на живых существ на всей планете. Тем не менее, последствия такого воздействия зачастую были глобальными. Образование пыли и мелких частиц приводило к условиям обитания близким к ядерной зиме, во время таких периодов над всей поверхностью Земли висело облако пыли в течение нескольких лет.
Похоже, что падения космических тел были не единственной причиной, вызывающей резкие изменения условий обитания и массовые вымирания, во время падения некоторых наиболее крупных астероидов никаких массовых вымираний не было.  Другие события – не мгновенные, но тоже очень быстрые в геологическом масштабе времени, были также важны для смены биоты. Из таких событий можно упомянуть периоды необычной вулканической активности и внезапные смены направления течений в Мировом океане, во время которых могли выделяться большие объемы сероводорода и других ядовитых газов. Надо сказать, что причины многих массовых вымираний до сих пор в точности неизвестны. 
Прямые свидетельства жизни в прошлом 

Умерший организм может с легкостью полностью разложиться, и преобразование хотя бы части его тела в окаменелость (фоссилизация) происходит только при весьма специфических обстоятельствах. Первым, кто догадался о том, что окаменелости могут быть остатками древних организмов, был, по-видимому, Леонардо да Винчи (XV век). Ископаемые остатки, которые изучает палеонтология, бывают самых разных возрастов, размеров, типов. Отцом-основателем палеонтологии считают французского натуралиста Жоржа Кювье (конец XVIII века). В 1726 г. швейцарский ученый Иоганн Шейхцер описал ископаемый скелет гигантской саламандры как скелет человека, погибшего во время Великого потопа. Только Ж. Кювье смог правильно определить образец. Во времена Дарвина палеонтология уже была хорошо развитой наукой.

На сегодняшний день известны окаменелости сотен тысяч разных организмов возрастом до 3,5 млрд. лет. Однако палеонтологическая летопись по-прежнему изобилует пробелами. Эволюционные построения, основанные на ископаемых остатках, требуют ряда допущений и должны по возможности также опираться на сведения о современных организмах.

Образование окаменелостей

Фоссилизация обычно происходит при быстром захоронении мертвого организма, при котором к нему прекращается доступ кислорода. Иногда перед фоссилизацией объект замерзает, высыхает или попадает в смолу. Иногда местные условия благоприятствуют фоссилизации, например, отсутствие кислорода в толстом слое грязи приводит к образованию осадочных пород, буквально нашпигованных прекрасно сохранившимися ископаемыми остатками.
Части мертвого организма, которые избежали распада, претерпевают кардинальные изменения, прежде чем достичь состояния, в котором они пробудут миллионы лет. Исходное органическое вещество обычно замещается минералами, хотя при этом могут сохраняться самые тонкие детали строения организма. Этот процесс сходен с преобразованием осадочных горных пород (диагенезом) при низких температуре и давлении. Полости внутри мертвого организма могут заполняться минералами, которые осаждаются из грунтовых вод (минерализоваться).

Разумеется, разные типы биологического материала имеют разную способность к фоссилизации. Раковины моллюсков и твердые хитиновые или минерализованные скелеты членистоногих и позвоночных фоссилизируются легко. Это же справедливо для микроскопических скелетов одноклеточных (таких как радиолярии и фораминиферы), а также для древесины. В противоположность им, мягкие ткани сохраняются чрезвычайно редко.

Ископаемые остатки состоят преимущественно из неорганических веществ. Некоторые совсем молодые ископаемые остатки таких организмов, как неандертальцы и мамонты, содержат фрагментированную ДНК, по которой можно проводить молекулярный анализ. Однако ДНК разлагается быстро, и мала вероятность найти ее в образцах старше сотен тысяч лет. А вот белки более устойчивы, их можно извлечь даже из костей динозавров. В частности, анализ таких белков подтвердил близкое родство динозавров и птиц. 
Типы ископаемых остатков
К настоящему моменту известно около 250 000 «видов», описанных по ископаемым остаткам. Получение знаний палеонтологами во многом зависит просто от числа найденных окаменелостей, хотя нельзя сбрасывать со счетов и достижения новых методов (увеличение точности определения возраста и исследование ископаемых остатков на клеточном и даже молекулярном уровнях). Окаменелости обнаруживаются в осадочных породах при эрозии и при раскопках.

Самый важный тип окаменелостей – это фрагменты тел древних организмов. Эти фрагменты могут быть самого разного размера и степени сохранности. Они могут представлять собой окаменевшие куски тел, или отпечатки, которые они оставили в отложениях, или минерализованные полости тела. Также обычны окаменевшие следы (сохранившиеся углубления в субстрате, которые были сделаны древними существами).
Интерпретация окаменелостей может быть затруднительной, несмотря на появление новых методов анализа. В качестве примера можно привести историю с аномалокарисом (ископаемым хищным существом, совмещающим в себе признаки кольчатых червей и членистоногих и достигавшим в длину двух метров). Части его тела сначала находили по отдельности и описывали как разные организмы. Удивительная «медуза» с дыркой посредине оказалась его ротовым диском, а членистые образования, изначально описанные как креветки, оказались хватательными конечностями этого существа. Разумеется, многие другие окаменелости, особенно хорошо сохранившиеся макроскопические организмы, могут быть интерпретированы однозначно без особого труда.
Часто остатки древних организмов представляют собой органическое вещество без сохранившихся морфологических черт. Наиболее важные и обычные остатки такого рода – это горючие ископаемые, в особенности уголь и нефть. Также обычны следовые количества биогенных веществ, захороненные в осадочных породах. Часто эти вещества можно использовать как биомаркеры, поскольку с определенной долей уверенности можно определить, какие организмы их образовали. Например, присутствие стеролов (циклические спирты, к которым относится, например, холестерин) с 30 атомами углерода свидетельствует о существовании обыкновенных губок (Demospongiae). 
Палеонтологическая летопись

Палеонтологическая летопись весьма далека от того, чтобы быть полной, по двум причинам. Во-первых, лишь малая часть древних организмов представлена обнаруженными ископаемыми остатками. Нужно помнить, что зарождение той или иной систематической группы организмов происходит раньше, чем она появляется в геологической летописи. Во-вторых, окаменелости содержат лишь малую часть фенотипов древних организмов и, как правило, ничего не говорят нам об их генотипах.
Наиболее полная палеонтологическая летопись имеется для морских планктонных микроорганизмов с твердыми раковинами, таких, как, например, кокколитофориды, образующие залежи мела. Непрерывные отложения на дне океана, которые формировались в течение многих миллионов лет и содержат почти бесконечное число таких организмов – вовсе не редкость. Такие находки позволяют прослеживать последовательное изменение признаков в ряду поколений.

Неполное сохранение информации влечет за собой проблемы в интерпретации даже непрерывной палеонтологической летописи. К примеру, сохранившиеся морфологические признаки могут быть недостаточными для разграничения нескольких близких видов. Поэтому то, что нам кажется единой цепочкой поколений, на самом деле может представлять «пучок» одновременно возникших «молодых» видов, которые, возможно, еще и конкурировали между собой.

Противоположная ситуация – это штучные находки крупных организмов. Для многих ключевых моментов эволюции (происхождение эукариот, цветковых растений) вообще не существует документирующих их ископаемых находок. В некоторых случаях их обнаружение – это лишь дело времени, поскольку постоянно совершаются новые находки, однако некоторые эволюционные события могли, к сожалению, не оставить следов в палеонтологической летописи.
История абиотических условий на Земле

Данные по истории абиотических условий Земли представляют собой важный контекст для изучения эволюции жизни. На протяжении большей части своей истории условия жизни на Земле были совсем не такими, как сейчас. 
Климат

В прошлом глобальный климат претерпевал значительные изменения. Основные причины таких флуктуаций – изменения параметров вращения Земли, дрейф континентов, изменения интенсивности солнечной радиации, изменения вулканической активности (из-за движений литосферных плит), изменения химического состава атмосферы и падения космических тел. В результате теплые периоды (когда Земля была почти полностью свободной ото льда на всех широтах, хотя и существовали изолированные ледники) чередовались с ледниковыми эпохами, во время которых значительная часть Земли была покрыта льдом. Известны следующие периоды глобальных оледенений:
1. 2 400 – 2 100 млн. лет назад (гуронское).

2. 850 – 630 млн. лет назад (криогеновое). 
3. 460 – 430 млн. лет назад (Андо-Сахарское).

4. 330 – 260 млн. лет назад (Кару).

5. Плиоцено-четвертичное, которое началось 2,58 млн. лет назад и продолжается до сих пор. Оно привело к возникновению постоянных ледников Гренландии и Антарктиды. 
За это время было около 80 ледниковых циклов (более короткие потепления и более длительные похолодания сменяли друг друга). Продолжительность циклов составляла 40 – 100 тыс. лет. Во время похолоданий (ледниковых периодов) ледники покрывали значительные территории Европы, Сибири и Северной Америки. Не понятно, какие именно механизмы лежат в основе этих ледниковых циклов (например, неясно, почему похолодание наступало гораздо быстрее, чем потепление и вообще, почему происходило «переключение» между этими фазами). Однако в общих чертах ледниковые циклы обусловлены изменениями газового состава атмосферы, сменой океанических течений и циклами Миланковича.

Последний ледниковый период начался около 100 000 лет назад, а закончился около 12 000 лет назад. В то время обширные территории были заняты ледниками, полярными пустынями, тундрами и тундростепями. Это значит, что многие современные экосистемы очень молоды. Это одна из причин того, что северные экосистемы характеризуются гораздо меньшим видовым богатством по сравнению с южными. Сейчас мы живем в межледниковье (голоценовая эпоха). На протяжении голоцена климат остается довольно стабильным, хотя сейчас наблюдается увеличение среднегодовой температуры, возможно, из-за антропогенного выброса парниковых газов.  
География
За время существования Земли неоднократно происходило объединение всей суши в один гигантский материк, который затем разделялся на более мелкие материки. Столкновение материков приводит к возникновению горных хребтов, что, в свою очередь, изменяет циркуляцию атмосферных потоков и океанических течений. А именно эти процессы переноса тепла и играют основную роль в формировании климата.

Можно выделить несколько ключевых этапов изменения географии Земли.
1. Около 1 100 млн. лет назад существовал единый континент Родиния. Он распался предположительно на три примерно 750 млн. лет назад.

2. Около 600 млн. лет назад сформировался новый суперконтинент – Паннотия, чтобы разделиться вновь предположительно на четыре континента 540 млн. лет назад.

3. Около 300 млн. лет сформировался суперконтинент Пангея.

4. Около 200 млн. лет назад Пангея разделилась на две части (Гондвана на юге и Лавразия на севере), а затем на существующие сейчас континенты.

Океаны

Поскольку на ранних этапах жизнь была преимущественно сосредоточена в океане, характеристики морских вод особенно важны для нас. На протяжении истории Земли периоды с высокой концентрацией Fe2+, H2S и O2 сменяли друг друга, химический состав океанических вод на разных глубинах различался.

Первые организмы, способные к оксигенному фотосинтезу, (цианобактерии) появились около 2 900 – 2 700 млн. лет назад (необходимо помнить, что весь кислород на Земле образовался в ходе фотосинтеза). Однако кислород начал накапливаться в океане гораздо позже. Верхний слой океана стал содержать растворенный кислород только начиная с 2 400 млн. лет назад, кислород на глубинах появился, вероятно,  только 575 млн. лет назад. Сначала выделяемый цианобактериями кислород вступал в реакцию с растворенным в воде Fe2+, образуя нерастворимые оксиды железа Fe2O3 и Fe3O4. Эти оксиды откладывались на дне океана в виде полосчатых железорудных формаций. 
Атмосфера

Атмосфера на ранних стадиях образования Земли состояла, вероятно, из водорода и гелия. Эти газы быстро улетучивались в космос, поскольку сила земного притяжения недостаточно велика для их удержания, и заменялись вулканическими газами. Концентрация кислорода в атмосфере в ходе деятельности цианобактерий возросла за период с 2 500 до 1 850 млн. лет назад с 0% до 5%, оставаясь на этом уровне следующий миллиард лет (за счет поглощения кислорода сушей и формирования озонового слоя).

Важный рубеж – достижение концентрации кислорода в воздухе примерно 0,02% (около 1% от современного значения), так называемая «точка Пастера». Это произошло около 2 млрд. лет назад. Такая концентрация кислорода достаточна для того, чтобы обеспечить устойчивую жизнедеятельность одноклеточных аэробных организмов. Увеличение содержания кислорода в атмосфере способствовало возникновению окислительного фосфорилирования. Оно, будучи значительно более эффективным способом утилизации энергии углеводов, чем анаэробный гликолиз (брожение), в свою очередь, вело к процветанию и увеличению разнообразия аэробных организмов. Накопление кислорода в атмосфере сделало принципиально возможной жизнь на суше, защитив ее от смертоносного жесткого ультрафиолетового излучения. 

Следующее увеличение концентрации кислорода до 10% произошло лишь за период с 800 до 540 млн. лет назад, когда все слои биосферы «насытились» кислородом. Затем концентрация кислорода в атмосфере увеличилась еще и с тех пор оставалась примерно на современном уровне (21%).

Геохронологическая шкала

Данные об изменениях живой и неживой материи на Земле обобщены в геохронологической шкале. Поскольку долгие периоды постепенных изменений сменялись периодами резких перемен, история Земли может быть естественным образом разделена на отрезки времени. Все значимые события истории Земли были выстроены палеонтологами в хронологическом порядке на основе принципов стратиграфии, а потом датированы (то есть ученые определили, сколько миллионов лет назад произошло каждое из них). 

Геохронологическая шкала традиционно изображается в вертикальной ориентации, где время течет снизу вверх, отражая последовательность расположения осадочных пород. Ниже перечислены основные подразделения геохронологической шкалы (эоны, которые делятся на эры, состоящие из периодов) и указаны примерные временные рамки (в млн. лет назад) ключевых событий истории Земли.

КРИПТОЗОЙ (эон)

13 700: появление Вселенной
4 600: возникновение Солнечной системы
АРХЕЙСКАЯ эра: 3 850 – 2 500

до 3 500: происхождение жизни


3 466 – 3 430 появление в палеонтологической летописи прокариот, включая строматолиты


2 900: по-видимому, возникли цианобактерии и оксигенный фотосинтез

  
2 600: вероятно, первые следы наземных прокариот
ПРОТЕРОЗОЙСКАЯ эра: 2 500 – 542
НИЖНИЙ ПРОТЕРОЗОЙ: 2 500 – 1 600

2 500–1840: интенсивное отложение полосчатых железорудных формаций

2 500 – 2 400: заметное накопление кислорода в атмосфере, который до этого там отсутствовал


2 400 – 2 100: гуронское оледенение


1 800: появление в палеонтологической летописи одноклеточных эукариот 
СРЕДНИЙ ПРОТЕРОЗОЙ: 1 600 – 1 000

1 300: появление в палеонтологической летописи обильных остатков эукариот, в том числе некоторых многоклеточных форм 


1 000 – 750: существует суперконтинент Родиния

ВЕРХНИЙ ПРОТЕРОЗОЙ: 1 000 – 542

800 – 640: начало быстрой эволюции животных

725 – 710: первый ледниковый период криогенной эпохи

660 – 635: второй ледниковый период криогенной эпохи

600 – 540: существует суперконтинент Паннотия


580: еще одно небольшое, но важное оледенение


575– 542: Эдиакарская биота (взрыв разнообразия мягкотелых многоклеточных)
ФАНЕРОЗОЙ (эон)

ПАЛЕОЗОЙСКАЯ эра: 542 – 251  

КЕМБРИЙ: 542 – 488

542 – 520: появление в палеонтологической летописи всех современных типов беспозвоночных, имеющих скелет. Появление первых позвоночных – бесчелюстных.

ОРДОВИК: 488 – 444

460 – 430: Андо-Сахарское оледенение


450: первая находка печеночного мха

СИЛУР: 444 – 416 [выход беспозвоночных животных на сушу]

425: первая находка сосудистого растения [выход растений на сушу]

420: появление челюстноротых (панцирных рыб)
ДЕВОН: 416 – 359

400: первая находка насекомого


380 – 365: появление амфибий [выход позвоночных на сушу]
КАРБОН: 359 – 299 [появление крылатых насекомых]

360 – 260: оледенение Кару


314: первая находка рептилии


300 – 200: существует суперконтинент Пангея

ПЕРМЬ: 299 – 65

265: появление терапсид (звероподобных рептилий)

251: массовое вымирание

МЕЗОЗОЙСКАЯ эра: 251 – 65 [время господства рептилий и голосеменных]
ТРИАС: 251 – 202


230: появление динозавров
ЮРА: 202 – 146


200: разделение Пангеи на Гондвану и Лавразию


200 – 150: появление млекопитающих 
МЕЛ: 146 – 65


125: появление в палеонтологической летописи цветковых растений и плацентарных млекопитающих [и птиц] 


65: массовое вымирание

КАЙНОЗОЙСКАЯ эра: 65 – ...

ПАЛЕОГЕН: 65 – 25

распространение травянистых цветковых и появление степей. Увеличение числа отрядов и семейств млекопитающих и птиц.

НЕОГЕН: 25 – 2

формирование современного облика флоры и фауны
около 6: разделение эволюционных линий человека и шимпанзе
2.58 -- … Плиоценово-Четвертичный ледниковый период
АНТРОПОГЕН: 2 – …

появление человека умелого
� Изотопы – варианты одного и того же атома с одинаковыми свойствами, отличаются числом нейтронов и, следовательно, атомной массой
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