Лекція 16

Тема: Палеоекологія Неогенового періода (23,03 – 2,588 млн.р.т.)
Стратиграфія Неогенового періоду (за https://en.wikipedia.org/wiki/)
	Період:
	Епоха:
	Ярус:
	Тривалість:

	Четвертинний
	Плейстоцен
	Геласій (Gelasian)
	2,58 - 1,8 млн.р.т. 

	Неогеновий

(Neogene)
	Пліоцен

(Pliocene)
	Піацензій (Piacenzian)
	3,600 - 2,58 млн.р.т.

	
	
	Занклій (Zanclean)
	5,333 - 3,600 млн.р.т.

	
	Міоцен

(Miocene)
	Месіній (Messinian)
	7,246 - 5,333 млн.р.т.

	
	
	Тортоній (Tortonian)
	11,62 - 7,246 млн.р.т.

	
	
	Серравалій (Serravallian)
	13,82 - 11,62 млн.р.т.

	
	
	Лангій (Langhian)
	15,97 - 13,82 млн.р.т.

	
	
	Бурдігалій (Burdigalian)
	20,44 - 15,97 млн.р.т.

	
	
	Аквітаній (Aquitanian)
	23,03 - 20,44 млн.р.т.

	Палеогеновий

(Paleogene)
	Олігоцен

(Oligocene)
	Чатій (Chattian)
	28,1 - 23,03 млн.р.т.


Неогеновий період складається з двох епох: Міоцену (23,03 - 5,33 млн.р.т) і Пліоцену (5,332 - 2,588 млн.р.т.). Ранній Міоцен – 23,03 – 15,96 млн.р.т., середній Міоцен – 15,96 – 11,62 млн.р.т., пізній Міоцен – 11,62 – 5,33 млн.р.т.

Розташування континентів

Міоцен - був дуже неспокійною епохою. Продовжувалось формування багатьох гірських систем: Альп, Гімалаїв, Кордильєр. Так, через зіткнення Індійської платформи з Азією піднялись Гімалайські гори: підняття почалось ще в Олігоцені Палеогенового періоду; другим етапом їх підняття - став Міоцен Неогенового періоду.
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Розташування континентів і розповсюдження покривного зледеніння в Неогеновому періоді, 20 млн.р.т. (за http://www.lenta-vremeni.ru/maps/Pleistocene-moll_NL.jpg).

Продовжували підніматись Кордильєри. Кордильєри Північної Америки почали формуватись ще в Юрському періоді Мезозойської ери. Південно-Американські Кордильєри (Анди) почали підніматись в кінці Крейди. *NB: Кордильєри і Анди ростуть досі через зіткнення Американської платформи з Тихоокеанічною платформою.

Продовжували підніматись Альпи. Альпи почали формуватись ще в Крейдяному періоді Мезозойської ери. Але, найбільш інтенсивне їх підняття йшло в Палеогеновому - Неогеновому періодах Кайнозойської ери. Альпи піднялись через зіткнення Африканської + Аравійської плит з Євразією.
Закриття основних океанічних шляхів. Приблизно 20 млн.р.т. три основні екваторіальні океанічні шляхи: морський шлях Тетіс (Tethys Seaway) між Європою і Афро-Аравійською плитою, Індійсько-Тихоокеанічний шлях (Indo-Pacific Seaway) між Азієй і Австралієй і Центрально-Американський морський шлях (Central American Sеaway) між Північною і Південною Америками - були відкритими. В наслідок руху літосферних плит в інтервалі 20 млн.р.т. і до сьогоднішнього дня - ці три водні шляхи закрились або стали обмежено доступними, що значно інгібувало екваторіальний водообмін між Тихим, Атлантичним і Індійським океанами (за Steeman et al., 2009).
Закриття Індійсько-Тихоокеанічного морського шляху. В середньому Олігоцені, приблизно 30 млн.р.т., між Азією і Австралією розташовувалася система островів і ще зберігався глибинний водообмін між Індійським і Тихим океанами. Однак, вже в пізньому Олігоцені 25 млн.р.т. - глибинний водообмін був дуже обмежений, а в ранньому Міоцені, приблизно 20 млн.р.т., з'єдналися шельфи Азії і Австралії. При цьому між Індійським і Тихим океанами глибинний водообмін повністю припинився і зберігся тільки поверхневий водообмін (за Bruyn et al., 2014).
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	20 млн.р.т. з`єдналися шельфи Азії і Австралії (за Bruyn et al., 2014).
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Карта, яка відображає час відкриття і закриття основних морських шляхів: 35 млн.р.т. - між Антарктидою і південною Америкою відкрилась протока Дрейка (Drake Passage), а між Антарктидою і Австралієй відкрився Тасманійський морський шлях (Tasmanian Seaway) до величин, достатніх для забезпечення Антарктичної циркуляційної течії; приблизно 20 млн.р.т. три основні екваторіальні океанічні шляхи (Tethys Seaway, Indo-Pacific Seaway і Central American Sеaway) були відкритими; в інтервалі 20 млн.р.т. і до сьогоднішнього дня - ці три водні шляхи закрились або стали обмежено доступними, що значно інгібувало екваторіальний водообмін між Тихим, Атлантичним і Індійським океанами. Зокрема, морський шлях Тетіс закрився приблизно 14 млн.р.т, це припинило глибоководний обмін між Індійським і Атлантичним океанами і призвело до значного похолодання клімату; глибоководний обмін через Індо-Тихоокеанічний морський шлях припинився 20 млн.р.т., при цьому залишився лише поверхневий водообмін між Індійським і Тихим океанами в акваторії між Австралією і Азієй (за Steeman et al., 2009).
Міоценові трансгресії і регресії рівня моря
У ранньому Міоцені рівень моря підвищився через танення льодовиків. Міоценова трансгресія моря призвела до появи великої кількості епіконтинентальних мілководних морів. В кінці Міоцену рівень моря знизився через зростання обсягу льодовиків в приполярних районах. Зниження рівня моря призвело до обміління, фрагментації або зникнення багатьох епіконтинентальних морів. Зокрема, до оголення дна древнього епіконтинентального моря в південній Австралії (Nullarbor Plain) і т.н. 

В Пліоцені в епоху Пліоценового потепління і танення льодовиків, приблизно 3 млн.р.т., відбулось незначне зростання рівня моря. Проте, подальше зниження температур і поширення льодовиків сприяло різкому зниженню рівня моря.

[image: image7.emf]
Зміни рівня моря в Міоцені в порівнянні з сучасним рівнем моря (цитовано за Flower & Kennett, 1994)
Епіконтинентальні моря Неогену. В середньому Міоцені завдяки зростанню рівня моря на континентах існували великі епіконтинентальні моря: а) в басейнах річок Амазонки (Південна Америка), Парани (Південна Америка), Янцзи (Китай), Гангу (Індія); б) в зоні контакту шельфів Африки-Аравії і Європи; в) на півдні Австралії і т.н.
_______________________________________________________________________________________

*NB! Тетіс - древній океан, який існував в Мезозойську еру між древніми континентами Гондвана і Лавразія. Реліктами цього океану є сучасні Середземне, Чорне і Каспійське моря. Після розколу Гондвани, Африка (з Аравією) і Індостан почали рухатися на північ, стискаючи Тетіс до розмірів Індо-Атлантичного моря. Приблизно 50 млн.р.т. Індостан вклинився в Євразію, зайнявши сучасне положення. З`єднався з Євразією і Афро-Аравійський континент (в районі Іспанії та Оману). Зближення материків викликало підйом Альпійсько-Гімалайського гірського комплексу (Піренеї, Альпи, Карпати, Кавказ, Загрос, Гіндукуш, Памір, Гімалаї), який відокремив від Тетіса північну частину - Паратетіс (або Неотетіс) (за https://ru.wikipedia.org/wiki/).
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Палеогеографія Середземноморського регіону. Середній Міоцен, 15 млн.р.т. Де: NAFB - North Alpine Foreland Basin. Західне море Тетіс або Прото-Середземне море (the Proto-Mediterranean Sea) з'явилося на кордоні між Еоценом і Олігоценом в результаті зростання Альпійського острівного ланцюга, який став географічним бар'єром. У ранньому і середньому Міоцені в Центральній Європі розташовувалося море Центральний Паратетіс. Однак, вже в кінці середнього Міоцену зв'язок Центрального Паратетіса з сусідніми морями сильно звузився і, приблизно 11,6 млн.р.т. західна частина цього моря була ізольована з утворенням озера Паннон (Lake Pannon) в межах басейну Паннотія (the Pannonian Basin system) (цитовано за Harzhauser et al., 2007).

Мега-болотна система Пебас (the Pebas Mega-Wetland System) в Західній Амазонії в Міоцені. Початок трансконтинентального дренування Амазонки. Мега-болотна система Пебас (the Pebas Mega-Wetland System) в Західній Амазонії сформувалася на початку Міоцену, приблизно 23 млн.р.т. в зв'язку з посиленням підйому Анд. Ця болотна система займала площу понад 1 млн.км.кв. і складалася з озер, заток, боліт і річок, які дренувались в напрямку Карибського басейну. Болотна система Пебас проіснувала до епохи 10,5 млн.р.т. - коли, внаслідок подальшого підняття Анд, почалося трансконтинентальне дренування річки Амазонки (цитовано за Salas-Gismondi et al., 2015). На території болотної системи Пебас сформувалася дивовижна флора і фауна, багато представників якої вимерли після початку трансконтинентального дренування Амазонки.

Аналіз показав, що деякі групи організмів, які мешкали на території болотної системи Пебас, були занесені з моря і потім адаптувалися до прісноводного способу життя. Наприклад, морські рачки-остракоди Pellucistoma curupira з прибережних вод Карибського басейну по системі водних шляхів проникли в болотну систему Пебас і адаптувалися до болотних умов життя (до нестачі кисню і низького рівня солоності води). Морфологічно адаптації до нових умов проживання проявилися в карликових розмірах і тонкій раковині болотних остракод в порівнянні з їх морськими родичами (за Gross et al., 2016). 
[image: image9.emf]
Палеогеографія Карибського басейну і Південної Америки в Міоцені (цитовано за Gross et al., 2016).

Клімат
В пізньому Палеогені було зареєстроване дуже сильне похолодання - почалось зледеніння Антарктиди. Однак, наприкінці Палеогену – початку Неогену на Землі потепліло на +20С +30С, що призвело до танення Антарктичних покривних льодовиків. Одні дослідники вважають, що потепління на межі Олігоцен-Міоцен було викликано посиленням парникового ефекту. Інші - доводять, що потепління було запущено не парниковим ефектом: зростання концентрації вуглекислого газу в навколишньому середовищі було наслідком потепління, а не його причиною.
В Неогені посилився підйом Альп, Гімалайських гір, Кордильєр. Ймовірно, що першопричиною підвищення температури навколишнього середовища на межі Палеогену-Неогену стало підвищення напружень стискання в земній корі. Результатом цих напружень став подальший підйом гірських систем, що надалі зняло напруження і знизило температуру навколишнього середовища. Однак, занадто різкий підйом кривої температур свідчить про те, що крім ендогенних процесів в надрах Землі, зростання температур було спровоковане накладенням додаткових факторів (зміна характеру океанічних течій і т.п.).
[image: image10.png](1w 13d) O, @ d1pudg
© - & ® v w»
BT ok fepero pidey | N <
°
2 cayew®le
= = o owson |
3 1usjeainby S mvs
B =
ey = <
_ = | e
- £, 0%
ra—— Y -
wv
5CS | |8
v 8 ¥
>5 |g =
<Y =
oL |is
=
nUO (58
O u—
o

(

Seo oo~
D,) LV usjeainby
ueadQ Jejod




Зміни температур навколишнього середовища в Палеогені-Неогені. Де: по осі ОХ – геологічний час, млн.р.т.; по осі ОУ – температура навколишнього середовища, 0С; Pal – Палеоцен; Eo – Еоцен; Ol – Олігоцен; Mio – Міоцен; Pli – Пліоцен; РЕТМ – Палеоцен-Еоценовий термальний максимум; Eocene Optimum – Еоценовий температурний оптимум; Antarctic Glaciation – гляціація Антарктики; Antarctic Thawing – танення льодовиків Антарктики; Antarctic Reglaciation – повторна гляціація Антарктики; Rapid Glacial Cycles – швидкі гляціальні цикли (за http://evolv.ho.ua/All_palaeotemps.png).
Потепління наприкінці Палеогенового - початку Неогенового періоду призвело до міграції холодолюбивих організмів у високі широти і до зростання продуктивності екосистем. Прискорилось розмноження організмів, що призвело до перенаселення екосистем, яке, в свою чергу, запустило процес посиленого видоутворення внаслідок внутрішньовидової та міжвидової конкуренції організмів.

Однак, вже 14 млн.р.т. різко почалось похолодання клімату - температура навколишнього середовища досить різко знизилась на 70С (т.зв. середньо-Міоценовий кліматичний перехід, 14,2 – 13,8 млн.р.т.). Вся Антарктида вкрилась крижаним щитом. Причиною різкого похолодання стала зміна характеру океанічних течій, викликана тектонічними рухами земної кори + підняття гірських систем зменшило напруження стискання в земній корі, що знизило температуру навколишнього середовища.
У чому полягали зміни характеру океанічних течій, що сприяли зниженню температури навколишнього середовища? Приблизно 14 млн.р.т. через закриття океану Тетіс між Європою та Африкою-Аравією припинився глибоководний водообмін між Індійським і Атлантичним океанами. При цьому, згідно одних данних, 15-14 млн.р.т. відбулось змикання тільки шельфів означених літосферних плит, згідно інших данних – мало місце повне припинення водообміну через океан Тетіс між відповідними океанами. Приблизно цим же часом датується закриття Берингової протоки між Азією та Північною Америкою. Крім цих подій мали місце ще ряд тектонічних рухів, які вплинули на загальний характер течій у Світовому океані. Вважається, що саме в цей час сформувався сучасний тип океанічних течій - т.зв. конвеєр Брокера.
Приблизно 3,5 млн.р.т. через підводний вулканізм сформувався Панамський перешийок. Це порушило переміщення вод з Атлантичного океану в Тихий океан - і ще більше знизило температуру навколишнього середовища. Крім того - це призвело до формування сухопутного моста між Північною і Південною Америками і забезпечило обмін флори і фауни між цими континентами з подальшим витісненням південно-американських видів північно-американськими (приблизно 3 млн.р.т.).

3 млн.р.т. подальше похолодання клімату призвело до формування покривних льодовиків в Північній півкулі в Гренландії.

В середньому Міоцені сформувався конвеєр Брокера. Найважливіша частина «конвеєра», або «петлі», Брокера (по імені американського дослідника Уоллеса Брокера (Wallace Smith Broecker), який описав дане явище в кінці 80-х років ХХ століття), - наймогутніший (такий, що приблизно в 100 разів перевищує стік Амазонки) потік води, який рухається по Атлантичному океану з півдня на північ на глибині близько 800 м.
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Схема глобального колообігу океанічної води: червоним кольором виділена маса теплої води, синім – холодної води, яка рухається на більшій глибині (за www.anl.gov). NB! Зверніть увагу: в середньому Міоцені між Азієй і Австралієй залишився лише поверхневий водообмін між Тихим і Індійським океанами (http://elementy.ru/news/430340).

На широті Ісландії цей потік підіймається до поверхні (місцеві вітри тут зганяють поверхневу воду) і дуже сильно охолоджується (в зимовий час з +10° до +2° C), а тепло, яке ним віддається - визначає надзвичайну м'якість зим на півночі Європи. Охолоджена і внаслідок цього значно важча вода (яка і так характеризувалась підвищеною солоністю, а отже - і щільністю) «тоне» - опускається вниз майже до самого дна, де починає свій зворотний шлях на південь. Ця течія, тепер вже холодна, перетинає екватор, обігнувши Африку, повертає на схід, дає відгалуження на північ в Індійському океані (де підіймається до поверхні), а потім обігнувши з півдня Австралію і Нову Зеландію, направляється на північ Тихого океану, де також підіймається до поверхні.

*NB! У разі інтенсивного танення льодовиків Гренландії, прісна вода, яка буде надходити в море, розбавить ту масу солоної води, що рухалася з півдня, і вода ця, ставши менш щільною, перестане «тонути». Конвеєр Брокера зупиниться, а в Європі почнеться сильне похолодання на багато років. Коли Гренландія перестане танути, конвеєр відновить свою роботу. В історії Землі таке траплялось вже не раз (http://elementy.ru/news/430340). 
Аридифікація Сахари була викликана закриттям океана Тетіс в пізньому Міоцені. Загальновизнаним вважається той факт, що пустеля Сахара сформувалась не раніше 3 - 2 млн.р.т. згідно з геологічними даними, які показують значну аридифікацію Північної Африки під час четвертинної епохи зледенінь. До цього рівень аридності Північної Африки контролювався головним чином Африканськими літніми мусонами, інтенсивність яких корелювала з циклами прецесії орбіти Землі. Гляціація Північної півкулі сильно вплинула на Африканські літні мусони і звідси був зроблений висновок про опустелювання Сахари в інтервалі 3 - 2 млн.р.т. Однак, нещодавно були знайдені піщані дюни віком 7 млн.р.т. Zhang Z. з колегами (2014) використовуючи кліматичну модель, встановили, що в Тортонську епоху (Tortonian Stage), приблизно 11 - 7 млн.р.т. в пізньому Міоцені, був вирішальний період, який запустив аридифікацію Північної Африки і появу пустелі Сахара. Автори дослідження показали, що Африканські літні мусони катастрофічно ослабли під час стиснення океану Тетіс в Тортонії, що дозволило аридним пустельним умовам поширитись в Північній Африці. Крім того, зменшення розмірів океану Тетіс посилило чутливість Африканських мусонів до орбітальних параметрів Землі, які стали основним пусковим механізмом розширення Сахари (за Zhang et al., 2014).
Аридифікація Африки. Палеоценова Африка (66 - 56 млн.р.т.) була переважно вологою і теплою і характеризувалася потужною диверсифікацією західно-африканської флори. Глобальне зростання температур в Еоцені (56 - 33,9 млн.р.т.) призвело до посилення аридності в Центральній Африці, з мозаїкою дощових лісів-саван в регіоні Конго. Потім почалось глобальне зниження температур на кордоні Еоцену-Олігоцену (33,9 млн.р.т.), що сприяло аридифікації і масовому вимиранню біоти, проте - не змінило композицію біомів. У ранньому Міоцені (23 - 16 млн.р.т) клімат був теплим і вологим, з повсюдним поширенням дощових лісів - від півночі Сахари до Південної Африки.

Середній Міоцен (16 - 11,6 млн.р.т.) став періодом основних змін клімату і топографії в Африці: градуальний підйом Східної Африки, закриття морського шляху океану Тетіс, експансія льодовиків Антарктиди - все це призвело до посилення аридифікації, хоча, слід зазначити, що цей процес не відрізнявся однорідністю уздовж континенту. Геологічні і палеонтологічні дані свідчать про те, що регіони, аридні сьогодні (північна Африка, Пустеля Наміб і ін.) - були в цей період більш вологими ніж, сьогодні, тоді як інші регіони - вологі сьогодні (наприклад, регіон басейну Конго) - були більш посушливими.
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Основні кліматичні події в Африці в Неогеновому періоді. Зліва: Ранній Неоген - центральна Африка була більш аридною, ніж Північна Африка з пустельним регіоном в басейні Конго. Опустелювання почалось на південному заході Африки в середньому Міоцені в напрямку на схід і на північ континенту і завершилось формуванням пустелі Сахара. Центральна Африка навпаки - стала тропічною в результаті підйому східної Африки. Справа: схематичний розподіл сучасних поясів рослинності, який показує положення основних сучасних пустель і дощових лісів. The Rand Flora лінії рослин займають прикордонні регіони, які не є ні пустелями, ні дощовими лісами, іноді - в гірських місцевостях північно-африканської Сахари (тобто Tibesti і Massifs) (цитовано за Pokorny et al., 2015).

Опустелювання почалося на південному заході (пустеля Наміб) приблизно 17 - 16 млн.р.т. і поширилося на схід і північ континенту. У Південній Африці тропічна і субтропічна рослинність була заміщена деревною саваною протягом середнього Міоцену. У Північній Африці найбільш ранні свідоцтва аридифікації клімату в регіоні Сахари датуються пізнім Міоценом близько 7 - 6 млн.р.т. У Центральній Африці, напіваридна пустеля (т.зв. «Міоценова пустеля Конго») займала цей регіон до середини Міоцену (13 - 12 млн.р.т.), коли Східно-Африканське підняття і подальше опускання території призвели до встановлення дренування річки Конго і до загального підвищення вологості клімату («тропікалізація»).
У пізньому Міоцені (8 - 7 млн.р.т.) під час нового періоду тектонічної активності в Східній Африці відбулось підняття Східних дугових гір (the Eastern Arc Mountains) і височин на заході Центральної Африки (Камерунська вулканічна лінія), що сприяло подальшому посиленню посушливості клімату і розширенню площ, які займали савани і луки в цих регіонах. Підняття територій досягло свого максимуму в Пліо-Плейстоцені і призвело до формування Ефіопського нагір'я і до опустелювання низинних територій в т.зв. Африканському Розі (the Horn of Africa) (цитовано за Pokorny et al., 2015).

Пізній Міоцен. Спустелювання Патогонії пов`язано не тільки з підйомом Анд. Вважається, що Патагонські степи, які страждають від нестачі вологи, сформувались приблизно 15 - 12 млн.р.т. через підняття Південних Анд. Однак, згідно з фосиліями, цей висновок не є повним. Palazzesi L. з колегами (2014) оцінили кліматичні умови і багатство рослин в інтервалі 10 - 6 млн.р.т. на підставі аналізу фосилізованного пилку і спор рослин в депозитах Патагонії. Проведений авторами роботи аналіз виявив мезотермальний клімат з середніми температурами найбільш холодного часу року в інтервалі +11,40С+16,90С (сьогодні - приблизно +3,50С) і з річними опадами рідко нижче ніж 661 мм (сьогодні - 200 мм на рік). В цьому часовому інтервалі пізнього Міоцену виявлена різноманітна флора, в порівнянні з сьогоднішнім днем на одній і тій же широті. Ця різноманітність є зрівняною з сьогоднішнім різноманіттям на відстані 2000 км на північний схід Бразильського узбережжя. На підставі отриманих даних авторами роботи був зроблений висновок про те, що спустелювання Патагонії було пов'язано не тільки з підйомом Анд (за Palazzesi et al., 2014).
Мессінська сольова криза в Середземному морі в пізньому Міоцені. Мессінський пік солоності - геологічна подія в історії Середземного моря, в ході якої відбулося кілька (за сучасними уявленнями, вісім) циклів його часткового або практично повного висихання наприкінці Міоцену, 5,96 - 5,33 млн.р.т. (Мессінський ярус). 
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Причина Мессінського піку солоності - уход води з Середземного моря. Причини: а) або гляціо-евстатичне зниження рівня моря через формування льодовиків в приполярних регіонах; б) або тектонічне ізолювання Середземного моря від водообміну з океаном (за http://www.yaplakal. com/forum2/st/25/topic838949.html).
Можливі причини відходу води з Середземного моря: а) або гляціо-евстатичне зниження рівня моря через формування льодовиків в приполярних регіонах; б) або тектонічне ізолювання Середземного моря від водообміну з океаном. Висихання Середземного моря відбувалося за час порядку тисячоліття, а наповнення - за місяці; в деяких місцях розрахункова швидкість наростання рівня води повинна була складати близько 10 м/добу. Клімат на оголеному дні моря невідомий, на Землі немає порівнянних місць. Немає навіть згоди в тому, чи висихало море повністю; найбільш ймовірно, що як мінімум 3 - 4 сильносолоних озера залишалися на його дні (за https://ru.wikipedia.org/wiki/).
Загальна характеритика біоти Неогенового періода
Формування сухопутних мостів між Африкою та Європою, між Азією та Північною Америкою - сприяло обміну біотою між даними материками. Так, по сухопутному мосту з Північної Америки до Азії мігрували коні. Цікаво відзначити, що у Плейстоцені в Північній Америці коні вимерли і згодом були завезені з Європи іспанськими колонізаторами. З Африки в Європу, а потім в Азію і Північну Америку мігрували мастодонти. З Азії до Африки і в Північну Америку мігрували жирафові, носороги і т.н.

Приблизно 14,8-14,5 млн.р.т. відбулось середньо-Міоценове вимирання наземних та водних видів (Middle Miocene disruption). Причини вимирання: а) зниження температури навколишнього середовища; б) посилення посушливості клімату через зниження температур; в) прискорене старіння і вимирання видів через стресові умови навколишнього середовища.

Потім, в період 11,6 - 5,3 млн.р.т. послідував спалах видоутворення у холодо- і посухостійких груп рослин і тварин. Так, з'явилось багато нових груп серед нототенієвих риб Антарктиди. Цікаво відзначити, що білки-антифризи, які перешкоджають утворенню крупних кришталів льоду в клітинах, нототенієві риби придбали ще 42-22 млн.р.т., але диверсифікація цієї групи відбулась значно пізніше. Мабуть, для цього потрібні були певні умови. В цей же часовий інтервал відбулась диверсифікація ведмедів, китів та інших груп організмів.

У період 7-6 млн.р.т. в тропіках трави з С4-типом фотосинтезу, які економно використовують вуглекислий газ і воду, витіснили рослини з С3-типом фотосинтезу. Причини: посушливість клімату і низький парціальний тиск вуглекислого газу в навколишньому середовищі. Оскільки С4-рослини в клітинних стінках містять кремній і тому є дуже жорсткими, то розмноження цих рослин призвело до зміни фаун травоїдних тварин.
Рослини з С4-типом фотосинтезу з'явились ще в Палеогені при критичному для С3-рослин зниженні рівня вуглекислого газу в навколишньому середовищі (нижче 500 ppm) (після Еоценового похолодання приблизно 35 млн.р.т. вміст СО2 в атмосфері різко знизився, оскільки при низьких температурах вуглекислий газ поглинається водами океану, який є самими потужним резервуаром СО2 на Землі). Однак, для того, щоб поширитись в екосистемах, рослинам з С4-типом фотосинтезу знадобилося більше 20 млн. років! Чому? Посилення посушливості клімату призвело до поступового вимирання лісів, які замістились на біоми відкритих просторів. А оскільки ефективність харчування С4-рослин вище, ніж С3-рослин, то за рахунок більш швидкого росту вони просто раніше ніж С3-рослини зайняли екологічні ніши, які звільнились. Нещодавні дослідження показали, що наприкінці Міоцену через посухи і масштабні лісові пожежі звільнялись відкриті простори в тропіках і субтропіках. А рослини з С3-типом фотосинтезу вище певного порогу температури і при певних порогових значеннях концентрації вуглекислого газу в атмосфері - замість фотосинтезу переходять до фотодихання. Таким чином, в жарких умовах і при нестачі СО2 в навколишньому середовищі - рослини з С4-типом фотосинтезу виявляються більш успішними, ніж рослини з С3-типом фотосинтезу.
________________________________________________________________________________
*Аналогічним чином в Крейдяному періоді: а) покритонасінні рослини більш швидко займали вільні екологічні ніші, ніж голонасінні рослини; б) двостулкові молюски рудисти більш швико займали вільні екологічні ніші, ніж коралові поліпи і т.н.
*NB: до рослин з С4-типом фотосинтезу відносяться: кукурудза, цукровий очерет, сорго, просо, осоки та ін. В цілому на Землі сьогодні домінують трави з С3-типом фотосинтезу. Однак, в тропіках і субтропіках - їх витіснили С4-трави.
________________________________________________________________________________
В Азії ще в Палеогені, приблизно 50 млн.р.т., у групі парнокопитних травоїдних з'явились тварини, які жують жуйку (серед сучасних тварин - це верблюдові і жуйні - жирафи, олені, буйволи, бізони, антилопи, газелі, бики та ін.). Жування жуйки полегшило перетравлювання жорсткої рослинної їжі. У Неогеновому періоді ці тварини по сухопутних мостах між континентами розселились по всій Земній кулі. Однак масово жуйні і верблюдові поширились наприкінці Міоцену - в Пліоцені, тобто тоді, коли в тропіках і субтропіках замість вигорілих через засухи лісів поширились жорсткі трави з С4-типом фотосинтезу.

2 млн.р.т. в скупченні зірок Scorpius - Centaurus стався вибух наднової зірки, випромінювання від якої спровокувало вимирання багатьох видів на Землі.
Водорості

Поява в Міоцені бурих водоростей родини Фукусові (Fucaceae) (клас Бурі водорості) і їх розселення з Тихого океану в Атлантичний через Арктику. Водорості родини Фукусові (клас Бурі водорості) з'явилися в Тихому океані в Міоцені, приблизно 19,5 – 7,0 млн.р.т., від сестринських таксонів, які мешкали в водах Австралії. Перші Фукусові змогли колонізувати північну частину Тихого океану завдяки глобальному зниженню температур 14 – 12 млн.р.т., що сприяло перетинанню екваторіального термального бар’єру цією групою водоростей.
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Таломи фукусових водоростей Fucus distichus (https://ru.wikipedia.org/wiki).


	[image: image15.emf]
Транс-Арктичне розселення бурих водоростей родини Фукусові. Палеореконструкція розташування континентів в Плейстоцені (за Cánovas et al., 2011).




Cánovas F.G. з колегами (2011) було виявлено, що подальша диверсифікація Фукусових супроводжувалася багаторазовим транс-Арктичним розселенням цієї групи водоростей: в ході перших трьох подій представники Фукусових мігрували з Тихого океану в Атлантичний (Міоцен-Плейстоцен), а під час четвертої події – мало місце переселення ряду представників Фукусових в зворотному напрямку: з Атлантики в Тихий океан (в середньому Плейстоцені). При цьому усі події транс-океанічних міграцій Фукусових за часом співпадали з епохами розкриття Берингової протоки.

Проведений філогенетичний аналіз також показав, що дві з подій інвазії Фукусових в Атлантичний океан включали переходи у водоростей від гермафродитизму до роздільностатевого розмноження. Цікаво відзначити, що потім через деякий час в епоху Плейстоценових гляціацій, коли нові лінії бурих водоростей роду Фукус (Fucus) з Північних регіонів Атлантики розселилися в високі широти Південної Атлантики - це розселення супроводжувалося зворотнім переходом від роздільностатевого розмноження до гермафродитизму, оскільки в екстремальних умовах проживання саме такий тип розмноження забезпечує виживання популяції (за Cánovas et al., 2011).

Поява в Міоцені бурих водоростей родини Ламінарієві, які утворюють гігантські кельпові підводні ліси. В Міоцені, приблизно 23 - 5 млн.л.н., з'явилися гігантські бурі водорості, що формують підводні т.зв. кельпові ліси. Кельпові водоростеві ліси утворені бурими водоростями родини Ламінарієвих (Laminariaceae) і складаються з представників водоростей 30 різних родів. Представники цієї групи водоростей відрізняються незвичайною швидкістю росту: за добу вони виростають на пів-метра і в підсумку досягають в довжину до 30 - 80 м (водорості родів Macrocystis і Nereocystis).
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	Гігантські підводні кельпові ліси з бурих водоростей (kelp-forest) родини Ламінарієвих (Laminariaceae) (за https://yandex.ua/ images/search?img_url).




*NB! Дослідження, проведені Rothman M.D. з колегами (2017), показали, що водорості роду Ламінарія (Laminaria) з'явилися в північній частині Тихого Океану приблизно 25 млн.р.т. і потім, після розкриття Берингової протоки, мігрували в два етапи в Північну Атлантику, приблизно 5,32 млн.р.т. Після чого розселилися в Європу, Середземномор'я (2,07 млн.р.т.) і в Південну Африку (дві хвилі розселення, 1,34 і 0,87 млн.р.т., відповідно) (Rothman et al., 2017).
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Сучасне розповсюдження підводних лісів з кельпових бурих водоростей родин Laminaria, Macrocystis, Nereocystis, Lessonia, Ecklonia (за https://en.wikipedia.org/wiki/Kelp_forest).

Коралові поліпи

Пост-Міоценова адаптивна радіація коралових поліпів–рифобудівників була викликана кліматичними змінами і супроводжувалась диверсифікацієй їх ендосимбіонтів-динофлагелят. Диверсифікація сучасних груп коралових поліпів-рифобудівників відбувалася в епохи глобального похолодання клімату. Відомо, що коралові поліпи в середині своїх клітин мають ендосимбіонтів – найпростіших динофлагелят, які здатні до фотосинтезу.

________________________________________________________________________________

*NB! Фотосинтезуючі найпростіші динофлагеляти роду Symbiodinium потрапляють в клітини коралового поліпа шляхом фагоцитозу і залишаються в середині клітин коралового поліпа в якості ендосимбіонтів, які завдяки фотосинтезу забезпечують свого господаря поживними речовинами. В несприятливих умовах існування – організм-господар вбиває свого симбіонта, оскільки в стресових умовах присутність ендосимбіотичного організму всередині клітин організма-господаря становить небезпеку для самого господаря. Після поліпшення умов існування – кораловий поліп шляхом фагоцитозу отримує нових динофлагелят-ендосимбіонтів.

_______________________________________________________________________________________

Аналіз ДНК, проведений Thornhill D.J. з колегами (2014), показав, що динофлагеляти-ендосимбіонти сучасних груп коралових поліпів представлені великою кількістю видів і що це видове різноманіття бере свій початок від пост-Міоценової адаптивної радіації коралових поліпів - господарів цих ендосимбіонтів. Таким чином, диверсифікація динофлагелят-ендосимбіонтів визначається спеціалізацією організму-господаря, а спеціалізація господаря залежить від кліматичних умов (за Thornhill et al., 2014).

Диверсифікація сучасних клад симбіотичних динофлагелят роду Symbiodinium почалася в середньому Міоцені в умовах глобального похолодання клімату. Симбіотичні динофлагеляти, які належать до роду Symbiodinium, входять в асоціацію з багатьма мілководними безхребетними тваринами (з губками, кнідарієвими, молюсками) і найпростішими, що живуть в тропічних і субтропічних коралових екосистемах. Ці динофлагеляти здатні до фотосинтезу і часто об'єднуються загальною назвою «зооксантели» («zooxanthellae»). 

Дослідження, проведені Pochon Х. з колегами (2006), показали, що рід динофлагелят Symbiodinium з'явився в ранньому Еоцені, приблизно 50 млн.р.т., а усі події диверсифікації роду Symbiodinium відбувалися в епохи глобального похолодання клімату. Так, дивергенція клад A, B, D, E і G мала місце під час Еоценового похолодання. А основна диверсифікація сучасних клад Symbiodinium почалася в середньому - пізньому Міоцені, коли глобальні температури в океанах знизилися і циркуляція води в океанах змінилася внаслідок закриття океану Тетіс і початку підйому Панамського перешийка. Отримані Pochon Х. з колегами (2006) молекулярні дані підтверджують сучасні спостереження, які свідчать про негативний вплив потепління клімату на симбіоз динофлагелят з кораловими поліпами. Згідно ряду сучасних досліджень, корали спроможні вирішити цю проблему шляхом адаптації до більш термотолерантних симбіонтів. Однак, еволюційна історія роду Symbiodinium свідчить про те, що тривале підвищення температури води може призвести до значної редукції різноманітності представників Symbiodinium, а це створює серйозну загрозу різноманітності і виживанню коралових рифових екосистем (за Pochon et al., 2006).
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	В океані мешкають різні види динофлагелят роду Symbiodinium (на схемі клітини різних видів динофлагелят вказані різним кольором). Серед них виділяють: 1 - види-генералісти і види – специфічні для господарів – коралових поліпів (наприклад, для коралових поліпів, які мешкають на певних глибинах, при певних температурах і т.н.); 2 – види – опортуністи, які в стресових умовах витісняють симбіотичні види динофлагелят; 3-4 – несимбіотичні види динофлагелят (за https://en.wikipedia.org/wiki/ Symbiodinium).



*NB! Сучасна біоінвазія термотолерантних динофлагелят Symbiodinium trenchii з Індо-Тихоокеанічного регіону в Атлантичний океан. В 2005 році з Індо-Тихоокеанічного регіону в Атлантичний океан потрапили термотолерантні динофлагеляти Symbiodinium trenchii, які для коралових поліпів – рифобудівників Карибського регіону - виявились опортуністичними видами найпростіших-ендосимбіонтів. При підвищенні температури води вище місцевих оптимальних значень – ці динофлагеляти-опортуністи витіснили місцеві ендосимбіотичні види динофлагелят. Небезпека появи динофлагелят-вселенців з Індійського океану полягає в тому, що маючи таких ендосимбіонтів – Карибські коралові поліпи в двічі повільніше ростуть, що може привести до втрати рифової спільноти (за http://22century.ru/global-threats/14296). 
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Для коралових поліпів виду Montastraea faveolata вимушений симбіоз з динофлагелятами виду Symbiodinium trenchii означає уповільнення кальцифікації в два рази (за http://22century.ru/global-threats/14296).

Риби

Диверсифікація антарктичних Нототенієвидних риб (ряд Окунеподібні) в Міоцені в епоху різкого похолодання 14 млн.р.т. Одним з основних обмежень для виживання організмів в умовах низьких негативних температур - є формування кристалів льоду, які пошкоджують клітинні структури і викликають загибель організму. Синтез білків-антифризів запобігає формуванню в клітинах великих кристалів льоду, що захищає клітинні органели і мембрани від руйнування і сприяє виживанню організмів в умовах низьких негативних температур. У антарктичних нототенієвидних риб білки-антифризи з'явилися в результаті дуплікації + подальшої модифікації гена трипсиногена (Chen et al., 1997).
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Trematomus bernacchii – представник нототенієвих антарктичних риб. У клітинах цих риб синтезуються білки-антифризи, які захищають риб від формування кристалів льоду і, відповідно, від загибелі (за ttps://en.wikipedia.org/wiki/Nototheniida).

Дослідницька група Near T.J. з колегами (2012) отримала результати, згідно з якими білки-антифризи у нототенієвидних риб з'явилися ще в Еоцені Палеогенового періоду, в епоху сильного похолодання клімату, приблизно 35 млн.р.т., але вибухова диверсифікація групи почалася тільки в Міоцені Неогенового періоду, в епоху чергового глобального похолодання клімату, приблизно 12 млн.р.т. Автори даної роботи прийшли до висновку, що для вибухової диверсифікації групи крім появи такої ключової інновації, як білки-антифризи, необхідні також інші перебудови роботи організму, оскільки тільки комплекс адаптивних ознак дозволяє організмам заселяти нові екологічні ніші і сприяє диверсифікації групи. Відомо, що для адаптації до низьких температур необхідні радикальні перебудови дуже багатьох систем як організменних, так і клітинних. Зокрема, необхідна стійкість до низькотемпературної деполімеризації мікротрубочкового цитоскелета, необхідна пластичність ліпідних мембран і т.н. У продвинутих нототенієвидних риб (родина Білокрівкові, Icefishes або Channichthyidae) Detrich H.W. і 

 HYPERLINK "http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Amemiya%20CT%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=21082069" Amemiya C.T. (2010) виявили повногеномну дуплікацію, яка могла сприяти формуванню комплекса адаптацій до низькотемпературних екстремальних умов проживання риб даної групи (за Detrich & Amemiya, 2010).
Наземні рослини
Формуваня Голоарктичного флористичного царства в Крейді – Неогені. Сьогодні Північна Америка та Євразія утворюють одне Голоарктичне флористичне царство. Це найбільше флористичне царство, яке займає більше половини всієї суші. Флори окремих областей даного царства тісно пов'язані між собою і мають спільне походження, незважаючи на величезну протяжність території царства і її роз'єднаність.
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Флористичні царства Землі. Голоарктичне флористичне царство (Holarktis) - найбільше царство, яке займає більше половини суші Земли (за https://ru.wikipedia.org/wiki/).

Згідно т.зв. Арктичної біогеографічної гіпотези, в Крейдяному періоді і на початку Палеогену в глобально теплих кліматичних умовах високі широти Арктики заселяли багато видів рослин, які потім в результаті похолодання клімату мігрували на південь Азії і на південь Північної Америки. Крім того, молекулярні і палеонтологічні дані свідчать про те, що деякі субтропічні і тропічні таксони використовували Північно-Атлантичний наземний міст для міграцій між Західною Європою і східною частиною Північної Америки майже до раннього Палеогену, а деякі види помірної зони використовували Беринговий перешийок для міграцій між Євразією і Північною Америкою до епохи 10 млн.р.т. (тобто, до пізнього Міоцену).
Літні посухи запустили еволюцію груп рослин в напрямку встановлення однорічної життєвої форми. Ранній Пліоцен. Проведений Tomasello S. з колегами (2015) аналіз ДНК у представників субтриби Leucanthemopsidinae (Compositae, Anthemideae) і, зокрема, у Castrilanthemum debeauxii - однієї з найрідкісніших квіткових однорічних рослин Іберійського півострова, показав, що субтриба відокремилась в ранньому Міоцені, приблизно 22 - 15 млн.р.т., і, потім в Пліоцені приблизно 3 млн.р.т. в деяких групах субтриби, зокрема, у Castrilanthemum, відбувся перехід рослин від плезіоморфної багаторічної життєвої форми до апоморфної однорічної життєвої форми. Цей перехід стався після встановлення Середземноморського клімату з літніми посухами, що запустило еволюцію груп в напрямку появи однорічної життєвої форми (за Tomasello et al., 2015).
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Castrilanthemum debeauxii - представник триби Пупавкові або Антемідієві (Anthemideae)
родини Астрові (за Tomasello et al., 2015).
Формування Кейпського (The Cape region) флористичного регіону в Південній Африці. Кейпський флористичний регіон (The Cape Floristic Region) в південній Африці - один з незвичайних прикладів біорізноманіття. На даній території мешкає 9000 видів рослин, серед яких 70% - ендеміки. Значна частина цього біома представлена пожежо-стійкими чагарниками Середземноморського типу (за https://en.wikipedia.org/wiki/).
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Унікальна флора Кейпського півострова. Південна Африка (за https://en.wikipedia.org/wiki/Fynbos).

Більшу частину видового різноманіття рослин даного регіону забезпечує кілька клад, які з'явилися на території даного регіону і піддалися екстраординарній диверсифікації в Олігоцені - Міоцені. Тривалий час припускали, що причиною сплеску диверсифікації стали кліматичні зміни в дану епоху. Однак, дослідження, проведені Schnitzler J. з колегами (2011), показали, що тільки кліматичними змінами неможливо пояснити рівень диверсифікації в даному регіоні. Отримані дослідниками результати свідчать про те, що диверсифікація рослин почалася в Олігоцені - Міоцені і що швидкість диверсифікації залишається стабільно високою протягом тривалого часу. Автори роботи встановили, що зміна типу грунтів стала найбільш важливою причиною видоутворення у груп Babiana, Moraea і Protea, тоді як зміни в стратегії виживання в умовах екосистемних пожеж - стали найбільш важливим фактором диверсифікації групи Podalyrieae. Schnitzler J. з колегами (2011) прийшли до висновку, що комбінація комплексу екологічних факторів разом з відносною стабільністю кліматичних умов сприяли високій швидкості диверсифікації і низькій швидкості вимирання груп на даній території, що і зумовило сучасну гіпер-різноманітність видів рослин в Кейпській флористичній провінції (за Schnitzler et al., 2011).

Сучасні голонасінні рослини - це еволюційно молода група, яка сформувалася в Палеогені-Неогені. Недавні дослідження (Nagalingum et al., 2011; Crisp & Cook, 2011) показали, що різноманітність сучасних голонасінних рослин сформувалася в Палеогені-Неогені Кайнозойської ери в ході подій вимирання і появи нових ліній. Результати цих робіт суперечать усталеній точці зору на голонасінні рослини як на групу, яка залишається незмінною протягом десятків мільйонів років (цитовано за Davis & Schaefer, 2011).
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Сучасні представники основних груп голонасінних рослин: А - Хвойні (50 видів) (на рис. Pinus longaeva); B – Цикадові (145 - 300 видів) (на рис. Cycas armstrongii); C – Гінкгові (1 вид) (на рис. Ginkgo biloba); D – Гнетові (120 видів) (на рис. Welwischia mirabilis) (цитовано за Davis & Schaefer, 2011).

На сьогоднішній день досить поширеною залишається гіпотеза, згідно з якою сучасні голонасінні рослини є древньою групою і т.зв. «живими фосиліями» в порівнянні з сестринськими для них покритонасінними рослинами. Таке сприйняття голонасінних рослин пов'язано частково з відсутністю морфологічних відмінностей між фосиліями деяких Мезозойських голонасінних рослин і їх сучасними родичами (зокрема, для гінкго, цикадових, червоного дерева, тощо), що опосередковано може свідчити про низьку швидкість еволюції у голонасінних рослин. Проте, аналіз швидкості заміни нуклеотидів, проведений Drouin G. з колегами (2008), не виявив принципових відмінностей в швидкості еволюції у голонасінних рослин в порівнянні з покритонасінними рослинами: в цілому, швидкість синонімічних і несинонімічних замін нуклеотидів була вище в органелах голонасінних рослин (в ДНК мітохондрій і хлоропластів), але - нижче в ядерній ДНК порівняно з покритонасінними рослинами. Таким чином, низьке видове різноманіття і морфологічний консерватизм сучасних голонасінних рослин не корелюють зі швидкістю молекулярної еволюції даної групи рослин (цитовано за Crisp & Cook, 2011).

Crisp M.D. і Cook L.G. (2011) за допомогою методу молекулярного годинника провели оцінку віку і швидкості диверсифікації у різних ліній голонасінних рослин. Отримані авторами роботи дані свідчать про те, що групи сучасних голонасінних є еволюційно значно молодшими, ніж сучасні групи покритонасінних рослин (середній вік появи 32 млн.р.т. в порівнянні з 50 млн.р.т, відповідно). Крім того, проведене дослідження показало, що причиною низького рівня різноманітності голонасінних рослин в Неогеновому періоді в порівнянні з покритонасінними рослинами - була висока швидкість вимирання вже існуючих груп голонасінних рослин, а не низька швидкість появи нових груп. Зокрема, якщо на кордоні Крейда-Палеоген масове вимирання торкнулося всіх груп насіннєвих рослин, без явних відмінностей між голонасінними і покритонасінними, то в Кайнозої - відзначено більш різке вимирання саме голонасінних рослин, особливо в епохи 29 млн.р.т. і 16 млн.р.т., що було пов'язано з різким глобальним похолоданням і зростанням посушливості клімату. При цьому багато груп рослин, що вижили, придбали адаптації до нових кліматичних умов. Наприклад, родини Callitris і Macrozamia змінили вологі ліси на посушливі склерофітні місця проживання, де вони і диверсифікували. Таким чином, у порівнянні з сучасними покритонасінними рослинами - сучасні голонасінні не є давньою групою (цитовано за Crisp & Cook, 2011).
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