Лекція 15

Кайнозойська ера (65,5 млн.р.т. – сьогодні)
Кайнозойська ера складається з трьох періодів: Палеогенового (65,5 – 23,03 млн.р.т.), Неогенового (23,03 – 2,588 млн.р.т.) і Антропогенового (2,588 млн.р.т. – сьогодні). Це - кріоера, оскільки впродовж цієї ери на континентах формувалося покривне зледеніння. Цикл горотворення - Альпійський. Панування квіткових рослин, птахів і ссавців. Поява людини розумної.

Тема: Палеоекологія Палеогенового періода (65,5 – 23,03 млн.р.т.)

Палеоген складається з трьох епох: Палеоцен (65,5 – 55,8 млн.р.т.), Еоцен (55,8 – 33,9 млн.р.т.) та Олігоцен (33,9 – 23,03 млн.р.т.).
Стратиграфія Палеогенового періода (за https://en.wikipedia.org/wiki/)
	Період:
	Епоха:
	Ярус:
	Тривалість:

	Неогеновий

(Neogene)
	Міоцен

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

	Палеогеновий

(Paleogene)
	Олігоцен

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

	
	
	Рупелій (Rupelian)
	 33,9 - 28,1 млн.р.т.

	
	Еоцен
(Eocene)
	Пріабоній  (Priabonian)
	38,0 - 33,9 млн.р.т.

	
	
	Бартоній (Bartonian)
	41,3 - 38,0 млн.р.т.

	
	
	Лютетій (Lutetian)
	47,8 - 41,3 млн.р.т.

	
	
	Юпресій (Ypresian)
	 56,0 - 47,8 млн.р.т.

	
	Палеоцен
(Paleocene)

	Танетій (Thanetian)
	59,2 - 56,0 млн.р.т.

	
	
	Селандій (Selandian)
	61,6 - 59,2 млн.р.т.

	
	
	Даній (Danian)
	65,5 - 61,6 млн.р.т.

	Крейдяний

(Cretaceous)
	Пізня Крейда
	Маастрихт (Maastrichtian)
	70,6 - 65,5 млн.р.т.


Розташування континентів

В Палеогеновому періоді відбулась колізія континенту Індії з Азією. В наслідок цієї колізі почалося підняття Тибетського плато і Гімалайських гір. Крім того, тектонічні рухи призвели до від'єднання Гренландії від Євразії та до розкриття Північної Атлантики. 
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Розташування континентів в Палеогеновому періоді (за http://a.bratsk.su/bal/geogr/lib/dreyf_mat1/11olig_b.jpg).

Через тиск Африканської плити на Аравійську плиту і Аравійської плити на Євразійську плиту – почався підйом Кавказьких хребтів. Посилився підйом Кримських гір, Альп, Кордильєр, Анд і іншіх гірських систем.

Приблизно 35 млн.р.т. на східному узбережжі Північної Америки впав великий астероїд (ударний кратер Chesapeake Bay). Крім того, приблизно 34 млн.р.т. в наслідок тектонічних рухів земної кори розірвався зв'язок між Антарктидою і Південною Америкою; а 33,5 млн.р.т. - розірвався зв'язок між Антарктидою та Австралією. Відокремлення Антарктиди від інших континентів та підйом кільцевої системи серединно-океанічних хребтів навколо Антарктиди - все це призвело до ізоляції Антарктиди від глобальних океанічних течій (при цьому сформувалась кругова Антарктична течія) і припинило доступ до Антарктиди теплих екваторіальних вод. Це сприяло поступовому формуванню покривного зледеніння в Антарктиді, похолоданню і росту посушливості клімату по всій Землі.

Підняття Тибетського плато. Середній Еоцен – пізній Олігоцен. Підняття Тибетського плато і Гімалаїв мало глобальний вплив на клімат в Кайнозої. Колізія Індії з Азією почалася приблизно 55 млн.р.т. Приблизно 7 млн.р.т. відбулось різке прискорення підняття Тибетського плато.
*NB! Згідно інших даних, колізія Індо-Австралійської плити з Євразійською плитою почалась приблизно 70 млн.р.т. (повільна фаза колізії, швидкість руху плити - 15 см в рік). Потім, приблизно 50 млн.р.т., швидкий рух Індо-Австралійської плити закрив океан Тетіс.

Wang C. з колегами (2008) на підставі геологічних і геофізичних даних (що включали магнетостратиграфію, седиментологію, радіоізотопне датування та ін.) було встановлено, що центральна частина Тибетського плато піднялася приблизно 40 млн.р.т., а Південні і Північні ділянки Центрального плато піднялися значно пізніше (за Wang et al., 2008). *NB! Тибетське плато досі підіймається зі швидкістю 5 мм на рік.
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Результати радіометричного датування етапів підйому Тибетського плато. Де: Kunlun, Hoh Xil, Qiangtang belts - назви гірських поясів. Kunlun belts - гірський пояс Північного Тибету; Hoh Xil belts - Північно-західна частина плато Тибету (за Wang et al., 2008).
Дослідження, проведені Jiang X.D. і Li Z.X. (2014), показали, що підйом Північної частини Тибетського плато почався приблизно 23 млн.р.т. практично від нульового рівня моря і тривав 10 млн. років, а потім був епізод швидкого підняття протягом 5 млн. років (за Jiang & Li, 2014).
*NB! Sun B. з колегами (2015) описують у своїй роботі Міоценові скам'янілості рослин Berberis в сучасному північному Тибеті на висоті 4611 ( 9 м. Аналіз фосилій показав, що в Міоцені дана територія перебувала на висоті 1395 - 2931 м. Потім відбулось підняття території на 2 - 3 км приблизно за 17 млн. років. Отримані авторами роботи результати суперечать гіпотезі, згідно з якою Північний Тибет досяг своєї сучасної висоти до Міоцену. NB! Час підняття територій - це дуже важливе питання, оскільки висота і напрямок гірських хребтів визначають напрямок вітрів, режим опадів і т.н. (за Sun et al., 2015).


Вплив підняття Тибетського плато на кліматичні умови в Азії. Підйом Тибетського плато поступово ізолював Азію від вологих повітряних мас Індійського океану, що призвело до початку формування найбільшої в Азії пустелі – пустелі Гобі.

Зменшення розмірів «Великої Індії» після її колізії з Азією в Еоцені-Олігоцені. Починаючи з періоду 52 млн.р.т. дві платформи - Індійська і Азіатська - зблизились на відстань 3600 ( 35 км, а за геологічними даними Азії - до 2350 км. Van Hinsbergen D.J.J. з колегами (2012) показали, що розбіжності в даних пов'язані з субдукцієй континентальної і океанічної літосфери Великої Індії приблизно 50 - 25 млн.р.т. Автори роботи вирахували величину зменшення розмірів «Великої Індії» після її колізії з Азією.
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Реконструкція подій колізії між Індієй і Азієй (за van Hinsbergen et al., 2012).

На підставі проведених досліджень Van Hinsbergen D.J.J. з колегами (2012) зробили висновок про те, що приблизно 50 млн.р.т. відбулась колізія Тибето-Гімалайського мікроконтинента з Азією, за якою послідувала субдукція величезної океанічної Великої Індії уздовж зони субдукції в районі Великих Гімалаїв. Жорстка колізія Індії з Азією відбулась значно пізніше -  приблизно 25 - 20 млн.р.т. Ця «жорстка» колізія збіглась з деформацією Азіатської плити і швидким підйомом Великих Гімалаїв (за van Hinsbergen et al., 2012).

Середньо-Третинний ігнімбритовий спалах (Mid-Tertian Ignimbrite flare-up), 32,5 млн.р.т. (США: Колорадо, Невада, Юта, Нью-Мексико). Середньо-Третинний ігнімбритовий спалах - це драматичний період вулканічних вивержень в інтервалі 40 - 25 млн.р.т. на території західної частини США. Результати цих вивержень сьогодні представлені депозитами ігнімбритів - пірокластичного матеріалу, який накопичився в ході вивержень (за https://ru.wikipedia.org/wiki/).



Ігнімбрити на території The Fish Canyon. 40 - 25 млн.р.т. Захід США (за https://en.wikipedia.org/).

Загальний обсяг виверженого матеріалу склав 0,5x106 км3 туфів і 5x106 км3 проміжних і кремнієвих лав. В результаті - сформувалася одна з найбільших континентальних вулканічних провінцій Землі. Причиною даного масивного виверження стало те, що під час Ларамідської орогенії (Laramide orogeny) в ході процесу субдукції плита Фараллон (Farallon Plate) опускалася під дуже невеликим кутом. Це призвело до відкриття клина мантії і до виходу магми на поверхню Землі (за https://en.wikipedia.org/wiki/Mid-Tertiary_ ignimbrite_flare-up).
Середньо-Третинний ігнімбритовий спалах був подією наймасованішого виверження базальтових магм на поверхню Землі в Фанерозої (5,5 млн.км3 виверженого магматичного матеріалу). Проте – це катастрофічне виверження не супроводжувалось масовим вимиранням біоти, на відміну від менш інтенсивних вивержень, які призвели до термінального Пермського, термінального Крейдяного і т.п. масових вимирань біоти. На сьогоднішній день встановлено, що глобальну небезпеку для біоти становлять лише ті континентальні виверження базальтових магм, які відбуваються в результаті проходження розплавів через древню кратонну літосферу, оскільки саме її компоненти є джерелом токсичних речовин, які призводять до загибелі живих організмів. Магми Середньо-Третинного ігнімбритового спалаху, незважаючи на їх колосальні обсяги, не були токсичними для біоти, оскільки означена серія вивержень відбувалась через відносно  молоду літосферу (за Guex et al., 2016).

Афро-Аравійський вулканізм і рифтогенез. В Еоцені Афарський магматичний плюм зіткнувся з Африканською стабільною і холодною літосферою під Кенією і на півдні Ефіопії, що сприяло підняттю території і запустило серію поодиноких вулканічних вивержень в інтервалі 40-34 млн.р.т. Приблизно 31-28 млн.р.т. рідкісні виверження змінилися потужним базальтовим потоковим вулканізмом, в ході якого на поверхню Землі вилилося близько 0,35 млн.км3 магм. В інтервалі 35-20 млн.р.т. було два окремих етапи підняття і рифтингу даних територій: перший - 35-30 млн.р.т., і другий - 25-20 млн.р.т. Спрединг дна океану в зоні рифту Червоного моря почався пізніше, приблизно 20 млн.р.т., а магматизм в Афарській магматичній провінції тривав ще у вигляді двох циклів - 16-11 млн.р.т. і 6-0 млн.р.т. (т.т., триває до сьогоднішніх днів). Слід зазначити, що хоча Афарська область була активною більш ніж 40 млн. років, новоутворені океани Червоного моря і Аденської затоки є відносно вузькими, в результаті регіональних обмежень тектоніки плит (Segev, 2002).

[image: image8.emf]
Афарська магматична провінція (Segev, 2002).

Вулкано-тектонічні події на території Східної Африки протягом Палеогенового періоду призвели до підняття території, яке, в свою чергу, стало одним з факторів, які спровокували аридифікацію Африканського континенту в наступному Неогеновому періоді (за Pokorny et al., 2015). Крім того відомо, що масовані виверження глибинних магм сприяють диверсифікації живих організмів, оскільки вивержений матеріал зазвичай є
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Кореляція між епохами високої природної радіоактивності і змінами швидкості вимирання і появи нових видів. Де: К_ - це коефіцієнт вимирання видів, К + - коефіцієнт появи нових видів, по осі ОУ – геологічний час, млн.р.т.; Epoches of high radioactivity - епохи з високим природним рівнем радіоактивності (вказані чорними квадратиками на вертикальній шкалі) (за Sobotovich et al., 2010).

високорадіоактивним, а іонізуюче випромінювання призводить до прискорених змін в ДНК організмів. Східно-Африканська рифтова система утворює зону з підвищеною природною радіоактивністю, що, вважається, відіграло провідну роль в появі предкової для людини родини гомінід (Hominidae) (не пізніше межі Олігоцена-Міоцена) і в походженні людини розумної (за Sobotovich et al., 2010).

Клімат
Палеоцен-Еоцен. Наприкінці Крейди температури навколишнього середовища дещо знизились через підйом гірських систем (Кордильєр, Анд, Альп, Кримських гір) і зменшення напружень стискання в гірських породах. Але, в Палеоцені температури знову почали рости через посилення напружень в земній корі і досягли свого максимуму в середині Еоцена (т.зв. Еоценовий температурний оптимум). Було дуже тепло. В Антарктиді мешкали змії, крокодили, росли пальми.
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Зміни температур навколишнього середовища в Палеогені-Неогені. Де: по осі ОХ – геологічний час, млн.р.т.; по осі ОУ – температура навколишнього середовища, 0С. РЕТМ – Палеоцен-Еоценовий термальний максимум; Eocene Optimum – Еоценовий температурний оптимум (за http://evolv.ho.ua/ All_palaeotemps.png).
Надалі – накопичені напруження в земній корі реалізувались через серію тектонічних рухів, які призвели до підйома Гімалайських гір, Тибетського плато, Кавказьких хребтів і т.н. І температури поступово знизились.

Палеоцен-Еоценовий Термальний Максимум (ПЕТМ). Загальний температурний тренд в Палеоцені-Еоцені, описаний вище, був порушений на межі Палеоцену-Еоцену: в цей часовий проміжок різко і достатньо швидко (всього за 10 тис. років) підвищилась температура навколишнього середовища. Даний часовий інтервал отримав назву Палеоцен-Еоценового Термального Максимуму (ПЕТМ). Вважають, що причиною різкого зростання температур стала зміна характеру океанічних течій через підводний вулканізм. В результаті, теплі води досягли дна океану, що призвело до виходу з донних океанічних відкладень величезної кількості метану, який утворюється в придонних шарах анаеробними бактеріями при розкладанні органіки. У воді метан окислився киснем до вуглекислого газу, що призвело до закислення океанічної води і до розвитку гіпоксії в придонних шарах. А потрапляння значних кількостей вуглекислого газу до атмосфери сприяло розвитку сильного парникового ефекту і підвищенню температур навколишнього середовища.

Крім того, присутність в геогризонтах, що датуються епохой ПЕТМ, силікатних скляних сферул (мікротектитів і мікрокреститів) - свідчить про позаземну імпактну подію в даному часовому інтервалі. Вчені вважають, що саме це зіткнення з космічним тілом стало причиною катастрофічного зростання температур у навколишньому середовищі в епоху т.зв. Палеоцен-Еоценового Термального Максимуму (ПЕТМ), спалаху диверсифікації ссавців і наземних рослин, а також масового вимирання глибоководних бентосних морських організмів в даному часовому інтервалі (за Schaller et al., 2016).
ПЕТМ був запущений викидами парникових газів в ході базальтового вулканізму в Гренландії. Storey M. з колегами (2007), використовуючи методи ізотопної геохронології (40Ar/39Ar) показали, що масивні депозити попелу на території Данії датуються епохою ПЕТМ і є результатом масивного базальтового вулканізму в східній Гренландії приблизно 56,1 ( 0,4 млн.р.т. Авторами дослідження був зроблений висновок про те, що ПЕТМ був запущений викидами парникових газів в ході взаємодії магми зі збагаченими вуглецем осадовими породами під час початку розколу між плитами Гренландії і Європи (за Storey et al., 2007).
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Карта Північно-Атлантичного регіону, яка показує розподіл вивержених порід на кордоні Палеоцен-Еоцену. Де: А24 - магнітна аномалія океанічного дна; MAR - серединно-океанічний Атлантичний хребет (Mid-Atlantic Ridge); BK - Blosseville Kyst; GC - Gardoner Complex; Onshore Basalt Flows - наземні базальтові потоки; Offshore Basalt Flows - берегові базальтові потоки (за Storey et al., 2007).
Олігоцен. На межі Еоцену - Олігоцену відбулось різке зниження температур через відокремлення Антарктиди від теплих океанічних течій кільцем серединно-океанічних хребтів. Спочатку причиною гляціації Антарктиди вважали тектонічне розкриття Південного океанічного водного шляху. Однак, більш пізні дослідження на чільне місце поставили зниження концентрації вуглекислого газу в атмосфері. Нещодавно, Bijl P.K. з колегами (2013) представили результат дослідження морських фосилій і органічних прибережних седиментів в інтервалі ранній - середній Еоцен на сході Антарктиди. 
Біогеографія динофлагелят і приповерхневі температури води (результати палеотермометрії) виявили, що найбільш ранній потік західно-Антарктичної течії почався приблизно 50-49 млн.р.т. через південне розкриття Тасманійської протоки. Це призвело до зниження температури поверхневих вод на 2-4 градуси Цельсія, що було виявлено по біомаркерам і за допомогою пилкової палеотермометрії. Авторами дослідження був зроблений висновок про те, що відкриття Тасманійської протоки краще, ніж гіпотеза парникового ефекту, пояснює зниження температури в Південному океані та глобальне зниження температури глибинних шарів океанів при відсутності субекваторіального зниження температур (за Bijl et al., 2013).
*NB! Протока Дрейка між Південною Америкою та Антарктидою з`явилась не пізніше 41 млн.р.т., а початок розкриття Тасманійської протоки між Антарктидою і Австралією відбувся не пізніше 50-49 млн.р.т. Проте, вважають, що повне розкриття як протоки Дрейка, так і Тасманійської протоки і ізолювання Антарктиди від глобального водообміну через підняття серединно-океанічних хребтів – відбулось значно пізніше, що пояснює лаг-період між початком водообміну між океанами і початком гляціації Антарктиди. Так, дослідження, нещодавно проведені Scher H.D. з колегами (2015), показали, що глибинне розкриття Тасманійської протоки відбулось лише 33,5 ± 1,5 млн.р.т. (за Scher et al., 2015).
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А - Закрита Тасманійська протока, 53,8 млн.р.т.; В - відкрита Тасманійська протока, 42,8 млн.р.т. ЕАС – Східно-Австралійська течія. Темно-сірий фон - контури сучасних континентів, світло-сірий фон - підтоплені континентальні блоки на глибині 3 км (за Bijl et al., 2013).


*NB! Однією з причин значного похолодання в Олігоцені також може бути закриття Західно-Сибірського меридіонального морського шляху між теплим океаном Тетіс і Арктичним океаном, який існував на території Євразії  і закрився в ранньому Олігоцені через зниження рівня моря і тектонічне (епейрогенетичне) підняття суші. Таким чином, значне похолодання в Олігоцені було спровоковане порушенням теплопереносу між теплими приекваторіальними і холодними високоширотними водами як в Південній, так і в Північній півкулях Землі.
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	Західно-Сибірський меридіональний морський шлях (Boreal West-Siberian sea-way).

*NB! В середній-пізній Крейді аналогічний меридіональний морський шлях існував на території Північної Америки. Цей шлях закрився в Маастрихті Крейдяного періоду.

(за Akhmetiev et al., 2012).




В цілому, в Олігоцені було холодно, сухо, тривало підняття гірських систем. Слід зазначити, що сильне зниження температур і посушливість клімату призвели до відступання лісів і до поширення трав'янистих екосистем (степів, саван).

Рослини

Загальний тренд змін флор в Палеогеновому періоді. Після екологічних катастроф – Землю першими колонізують папороті. Не був виключенням і ранній Палеоцен: після масових пожеж, спровокованих падінням серії астероїдів наприкінці Крейдяного періоду, першими заселили екосистеми папороті. Але поступово на Землі знову з`явилися ліси. На початку Палеоцену завдяки теплому і вологому клімату великі площі займали дощові тропічні ліси. Похолодання і посухи в Еоцені примусили дощові тропічні ліси відступити до екватору і сприяли розповсюдженню по Землі листопадних і хвойних лісів. Подальше зниження температури і вологості в Олігоцені (через замерзання Антарктиди) призвело до скорочення площ лісів і поширення трав`янистих екосистем (степів, саван і т.н.).

*NB! Причина Еоцен – Олігоценових посух: нестача теплової енергії для випаровування води з поверхні океанів через холодні кліматичні умови.

Динамічні та еволюційні зміни флор під час Палеоцен-Еоценового Термального Максимуму (ПЕТМ). Wing S.L. і Currano E.D. (2013) проаналізували мікрофосилії рослин, знайдені на території США (Вайомінг, Wyoming, Bighorn Basin), які датуються ПЕТМ. Проведене дослідження показало, що під час ПЕТМ на даній території деякі групи рослин вимерли, деякі - мігрували на інші території. Замість мезофільних хвойних - територію дослідження колонізували термофільні і толерантні до посух групи рослин. Після повернення кліматичних показників до вихідних параметрів температури і вологості - деякі рослини повернулись в колишні місця проживання, але, не всі. Автори роботи підкреслюють незначний рівень вимирання (менше очікуваного при такій різкій зміні температури і зволоження). Це свідчить про те, що швидкість і амплітуда кліматичних змін не перевищили здатність рослин до адаптації (за Wing & Currano, 2013).
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Розподіл в часі фосилій 91 таксону рослин, типових для Палеогенового періода на території Бігхорн, Вайомінг (США). По осі ОХ – таксони рослин, типових для даного періода; по осі ОУ – геологічний час, млн.р.т. Де: I – типи рослинності, характерні лише для Палеоцену; II – типи рослинності, які з`явились тільки під час Палеоцен-Еоценового термального максимума за рахунок міграції з інших територій; III – рослини, характерні для даної території протягом всього Палеогенового періода; IV -  рослини, які вперше з`явились на даній території після Палеоцен-Еоценового термального максимума; V – рослини, які мешкали на даній території до Палеоцен-Еоценового термального максимума і після нього, але не під час нього (за Wing & Currano, 2013).

Jaramillo C. з колегами (2010), в результаті дослідження інших територій, показали, що в тропічному дощовому лісі у відповідь на різке потепління під час ПЕТМ швидко і достовірно зросла різноманітність рослин і виросла швидкість появи нових груп. При цьому слід підкреслити, що зростання температур на даній території не супроводжувалось зростанням посушливості клімату (за Jaramillo et al., 2010).
В епоху ПЕТМ мало місце велике Кайнозойське вимирання рослин.  Епоха ПЕТМ супроводжувалася 20% зниженням біорізноманіття рослин. А оскільки цей результат показали аналізи пилку (тобто спороморфний аналіз, а не аналіз макрофосилій), то Mander L. з колегами (2010) вважають, що у такому випадку на рівні макрофосилій - це було велике вимирання рослин в Кайнозої (за Mander et al., 2010).

Диверсифікація мікогетеротрофних квіткових рослин родини Бурманацієвих в  середньому Еоцені під час жари за рахунок поширення тропічних лісів в низькі широти. Мікогетеротрофія – це отримання рослинами поживних речовин не за рахунок фотосинтезу, а в наслідок паразитування на грибах. Мікогетротрофія відома для різних груп рослин (печіночників, папоротей, квіткових рослин). Такий тип харчування багаторазово і незалежно з`являвся в різних лініях рослин (за https://en.wikipedia.org/wiki/Myco-heterotrophy).

Мікогетеротрофія в еволюції квіткових рослин виникала незалежно кілька разів. Деякі мікогетеротрофні групи - ендемічні, а деякі - мають пан-тропічне розповсюдження. Merckx V. з колегами (2008) встановили молекулярний час дивергенції мікогетеротрофної родини Burmanniaceae. Проведене дослідження показало, що Бурманацієві з'явились в західній Гондвані і почали диверсифікувати в пізній Крейді. Диверсифікація групи продовжилась в Еоцені під час спеки, яка сприяла появі тропічних лісів в низьких широтах. Олігоценове похолодання і розпад бореальної тропічної флори припинило міграції цих груп з Нового світу в Старий Світ і знизило швидкість їх диверсифікації (за Merckx et al., 2008).
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Сучасні мікогетеротрофні квіткові рослини родини Бурманацієвих мають червоне листя (https://en.wikipedia.org/wiki/Burmanniaceae).
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Географічне розповсюдження родини Бурманацієвих (Burmanniaceae) (за https://en.wikipedia.org/wiki/Burmanniaceae).

Бурманацієві отримують поживні речовини не шляхом фотосинтезу, а від грибів, на яких паразитують.




В родині Бурманцієвих мікогетеротрофний тип харчування виникав не менше 6 разів незалежно в трьох кладах у груп, що мешкали на затінених територіях.

Розмноження водної папороті азоли. Еоцен. В Еоценовому Арктичному океані відбувалось масоване розмноження водної папороті азоли (Azolla arctica). van Kempen M.M.L. з колегами (2012) в лабораторних умовах змоделювали зростання азоли і показали, що ця водна папороть здатна створювати невеликий сольовий градієнт в солонуватих водах, що забезпечує більш ефективне рециклювання поживних речовин. Автори дослідження вважають, що саме цей механізм забезпечує формування великої біомаси, в якій додаткове надходження поживних речовин призводить до подальшої експансії азоли. Цей феномен пояснює як експансію азоли в Еоцені, так і відсутність інтакних вегетативних залишків азоли і низьку ефективність поховання залишків в цьому часовому інтервалі (за van Kempen et al., 2012).
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Створюваний водною папороттю азолою мікро-галоклін в прибережних водах забезпечує рециклювання фосфатів і тим самим створює умови для посиленого зростання азоли (за van Kempen et al., 2012).
Поява в посушливих умовах проживання нових груп рослин - маслоносів. Ще в пізній Крейді, приблизно 75 млн.р.т., почали з'являтись успішні групи рослин, які замість нектару виробляють олію і запилюються бджолами, що збирають цю олію. Серед рослин, які продукують олію, рослини триби Angelonieae (родина Подорожникові). Martins A.C. з колегами (2014) провели молекулярний аналіз і показали, що триба рослин маслоносів Angelonieae з'явилась в пізньому Еоцені приблизно 35 млн.р.т. і диверсифікувала в сухих районах півдня Південної Америки. Ці рослини за останні 25 млн. років переключались з синтезу нектару на синтез масел не менше 4-5 разів. У Міоцені-Пліоцені вони розселились в Австралії (за Martins et al., 2014).


Зміна рослинних екосистем на межі Еоцену-Олігоцену внаслідок похолодання та росту посушливості клімату. Зниження температури навколишнього середовища змусило дощові тропічні ліси відступити до екватора і призвело до поширення по Землі листопадних і хвойних лісів. З'явились тундри.

Поява трав з С4 типом фотосинтезу на межі Еоцену-Олігоцену і початок їх екологічного домінування в Міоцені-Пліоцені. Сьогодні в екосистемах саван домінують трави з С4-типом фотосинтезу. На відміну від рослин з С3 типом фотосинтезу, рослини з С4 типом фотосинтезу, більш ефективно використовують воду і вуглекислий газ. Дослідження, проведені Bouchenak-Khelladi Y. з колегами (2014), показали, що трави з С4 типом фотосинтезу вперше з'явились приблизно 35 млн.р.т. на кордоні між Еоценом і Олігоценом. Але, екологічне домінування рослин цієї групи почалось в тропічних екосистемах значно пізніше – лише в Неогеновому періоді, приблизно 10 млн.р.т. Дослідниками був зроблений висновок про те, що для трав з С4 типом фотосинтезу зміни в таксономічній диверсифікації та екологічне домінування були запущені різними факторами, як і у випадку з ранніми квітковими рослинами. *NB! Палеоекологічні дані свідчать про те, що радіація квіткових в Крейдяному періоді не збіглась в часі з початком їх домінуванням в екосистемах. Таким чином, радіація таксона і його екологічне домінування - це два різних феномени і вони запускаються різними процесами (за Bouchenak-Khelladi et al., 2014).

Поява С4-трав в Олігоцені була пов`язана зі зниженням рівня СО2, а початок їх екологічного домінування в пізньому Міоцені – ранньому Пліоцені співпадає в часі з посиленням сезонності клімата і пожежами. Дослідження, проведене Osborne C.P. (2008) показало, що на еволюційну появу С4 типу фотосинтезу вплинуло зниження рівня вуглекислого газу в атмосферному повітрі в Олігоцені. Але, часовий розрив в 10 млн. років між різким зниженням рівня вуглекислого газу протягом Олігоцену і екологічним домінуванням рослин з С4-типом фотосинтезу свідчить про те, що Міоценова експансія С4-трав'янистих екосистем була пов'язана з іншим фактором. Аналіз літературних джерел дозволив автору дослідження зробити висновок про те, що поширення С4-трав корелювало з посиленням сезонності в опадах і з ростом інтенсивності пожеж в екосистемах (за Osborne, 2008).
Поява ксероморфних квіткових рослин. Пізній Еоцен. Вважають, що поява ксероморфних ознак (т.т., ознак адаптації рослин до посушливих умов середовища) у сучасних квіткових рослин датується раннім Неогеном, в якому почала даватися взнаки сезонна посушливість клімату. Carpenter R.J. з колегами (2014) описали рослини банксії (Banksia paleocrypta) - склерофітного виду південно-західного регіону Австралії з кріптичними продихами, які датуються пізнім Еоценом. Автори дослідження показали, що Banksia paleocrypta демонструє ознаки листової ксероморфії за 20 млн. років до широко визнаної епохи поширення аридного клімату в Австралії. Сьогодні види Banksia з дуже схожим листям поширені на південному заході Австралії. Листя такого типу формуються при сезонній посушливості клімату. Однак, в Еоцені на південному заході Австралії клімат ще не був сезонно сухим. Авторами дослідження був зроблений висновок про те, що група Banksia на південному заході Австралії з'явилась в регіоні більше 40 млн.р.т. і виявилась успішною в наступні епохи в умовах зростання посушливості клімату (в той час як багато інших груп рослин вимерли) (за Carpenter et al., 2014). 
	[image: image19.emf]
Banksia paleocrypta, скануюча електронна мікроскопія. Де: 14 - два кріптичні продихи з трихомами, 1 бар = 100 мкм; 11 - три кріптичні продихи з трихомами (основи трихом видно як маленькі горбки), 1 бар = 200 мкм; 8-10 - 1 бар = 1 мм; 13 - 1 бар = 2 мм; 12 - 1 бар = 1 см (Carpenter et al., 2014).
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Один з сучасних видів банксії (Banksia sessilis), який росте на південному заході Австралії (за https://en.wikipedia.org/wiki/ Banksia_sessilis).




Поява в Палеоцені в Австралії посухостійких чагарників групи Tremandraceae та їх диверсифікація в Міоцені Неогенового періоду. Проведений Crayn D.M. з колегами (2006) молекулярний аналіз і аналіз фосилій показав монофілетичність посухостійких чагарників групи Tremandraceae. У Палеоцені група посухостійких чагарників відокремилась від предкової деревної родини Elaeocarpaceae, яка мешкала в дощових лісах Австралії. У пізньому Міоцені почалась диверсифікація цієї групи, що збіглось в часі з аридифікацієй Австралії і з радіацією склерофітних груп рослин (за Crayn et al., 2006).
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Ендемічний для Австралії посухостійкий чагарник Tetratheca thymifolia групи Tremandraceae (за https://en.wikipedia.org/wiki/Tetratheca).
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Чагарник Tetratheca thymifolia має дрібні білі або рожеві квіти (за http://de.academic. ru/dic.nsf/dewiki/ 383516/ Elaeocarpaceae).




Кактусові. Поява на межі Еоцен–Олігоцену і диверсифікація в Міоцені родини Кактусових (Cactaceae). Сукулентні рослини поширені по Землі. Найбільша їх різноманітність відзначена в аридних і в напіваридних регіонах. Вважають, що поява і дивергенція сукулентних рослин пов'язані з глобальним поширенням посушливих умов. Hernández-Hernández T. з колегами (2014) протестували цю гіпотезу шляхом дослідження швидкості і характеру диверсифікації родини Кактусових (Cactaceae), використовуючи для цього всі відомі на сьогоднішній день таксономічні дані по кактусовим. Проведене дослідження показало, що рослини-сукуленти родини Кактусових з'явилися на території Південної Америки, в гірських регіонах Анд, на кордоні Еоцену-Олігоцену незабаром після Еоцен-Олігоценового глобального зниження рівня вуглекислого газу в навколишньому середовищі, і потім розселилися по території Південної і Північної Америки. При цьому мав місце тривалий лаг-період в 15 - 10 млн. років між появою групи та її наступною інтенсивною диверсифікацієй, яка за часом збіглась з експансією посушливих умов в Північній Америці протягом пізнього Міоцену.
*NB! До сукулентів відносяться рослини трьох родин: Кактусові (Cactaceae), Аізові (Aizoaceae) і Агавові (Agavaceae). Оскільки рослини-сукуленти мешкають переважно в сухих тропіках, то спочатку вважалося, що рослини-сукуленти з'явилися у відповідь на аридифікацію територій проживання. Однак, ареал поширення рослин-сукулентів - не обмежується аридними областями. Зокрема, найбільш численна група сукулентів - епіфітні орхідні (Orchidaceae) - мешкають переважно у вологих регіонах. Таким чином, очевидно, диверсифікація сукулентів була пов'язана не тільки з аридифікацієй умов проживання. 

Рослини-сукуленти з'являлися незалежно багато разів в різних лініях рослин. Однак, дослідження показали приуроченість появи багатьох ліній рослин-сукулентів до межі Еоцен-Олігоцену, на якій відбулося драматичне зниження концентрації вуглекислого газу в навколишньому середовищі, а також - наявність у рослин-сукулентів різних еволюційних ліній особливого механізму фотосинтезу (т.зв. САМ-типу фотосинтезу). Суть цього механізму полягає в тому, що рослини-сукуленти здатні накопичувати вуглекислий газ в клітинах усередині своїх вакуолей у вигляді яблучної кислоти. І, потім, при необхідності, отримувати цей вуглекислий газ, розщеплюючи яблучну кислоту, і здійснювати процес фотосинтезу. *NB! У зв’язку з вище викладеним, цікаво відзначити, що родина Кактусові з`явилася в гірських регіонах. Відомо, що на кожні 300 м підйому – рівень концентрації вуглекислого газу знижується на 3%. Таким чином, на значних висотах рослини відчувають голодування за вуглекислим газом, що могло сприяти появі механізму накопичення СО2 в клітинах цих рослин. 

Подібність часу появи предкових груп для рослин-сукулентів різних ліній дозволило Hernández-Hernández T. з колегами (2014) припустити, що первинною причиною появи різних ліній рослин-сукулентів на кордоні Еоцену-Олігоцену - стало зниження концентрації вуглекислого газу в навколишньому середовищі і необхідність його запасання всередині клітин. В подальшому - у різних ліній рослин-сукулентів незалежним чином розвинувся комплекс добре відомих морфологічних і функціональних адаптацій до посушливих умов проживання (накопичення вуглекислого газу в клітинах листя вночі і фотосинтез вдень, при закритих продихах для економії води; наявність колючок замість листя - для максимального зниження втрат вологи; запасання води в стеблах і т.н.) (за Hernández-Hernández et al., 2014).
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Кактус Ferocactus pilosus (за https://uk.wikipedia.org/wiki/).
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Pereskia grandifolia. Перескія – це рід кактусів з Південної і Центральної Америки зі слабко вираженими ознаками сукулентності. Представники цього роду мають листя. У їх пазухах знаходяться ареоли з колючками, які розташовані поодиноко і пучками. В природних умовах ці колючки допомагають перескії чіплятися за стовбури дерев. Вважають, що предок всіх кактусових був схожий на перескію  (за http://schools-wikipedia.org/ wp/c/Cactus.htm).


Hernández-Hernández T. з колегами (2014) було також встановлено, що диверсифікація кактусових була пов'язана не тільки з доступністю нових екологічних ніш, внаслідок аридизації умов середовища, але також залежала від спільної коеволюції форми тіла кактусів і організмів - запилювачів кактусів (за Hernández-Hernández et al., 2014).

Фрагментація пан-Африканських дощових лісів в Олігоцені через посухи + три хвилі диверсифікації групи, пов`язані з аридизацією клімату. В Африці дощові ліси знаходяться в двох географічно різних регіонах: Захід - Центральна Гвінея - Конголезький регіон та прибережні і гірські регіони Східної Африки. Ці регіони мають флористичну подібність, що свідчить про їх зв'язок в минулому - в Еоцені існували Пан-Африканські дощові ліси. В Олігоцені почались посухи, що призвело до фрагментації Пан-Африканських дощових лісів. Couvreur T.L. з колегами (2008) показали появу ендемічних груп в Східно-Африканських дощових лісах після розпаду Пан-Африканської структури лісу. Проведений авторами роботи молекулярний аналіз філогенії рослин родини Annonaceae (мешканці дощових лісів) показав багаторазову появу ендемічних груп в Олігоцені і в Міоцені. В цих ендемічних групах видоутворення йшло по вікаріанському шляху і час появи цих успішних груп (приблизно 33, 16 і 8 млн.р.т.) збігається з відомими періодами аридифікації і геологічної активності в Африці. Ці епохи аридифікації призвели до ізоляції Гвінейсько-Конголезьких дощових лісів від Східно-Африканських дощових лісів (за Couvreur et al., 2008).

Рослини родини звіробійні (Hypericасеае) в Олігоцені набули толерантності до низьких температур. В пізньому Еоцені через похолодання клімату багато тропічних груп рослин вимерли, тоді як інші тропічні групи адаптувались до нових холодних кліматичних умов. Серед таких груп – звіробій (Hypericum).
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Звіробій чотирьохкрилий (Hypericum tetrapterum) (за https://ru.wikipedia.org/wiki/).

Nürk N.M. з колегами (2015) скомбінували методи історичної біогеографії з аналізом динаміки диверсифікації означеної групи. Проведене дослідження показало, що рослини родини Hypericum придбали толерантність до низьких температур в Олігоцені, приблизно 30 млн.р.т. і успішно колонізували непокриті льодовиками континенти. Сьогодні відомо близько 500 видів рослин цієї родини. Решта представників родини звіробійних (Hypericасеае) зберегли своє тропічне місцепроживання і сьогодні в тропіках налічують близько 120 видів. Автори роботи виявили 20-15 млн. років лаг-період між змінами температурної чутливості у рослин Hypericum і подальшою їх диверсифікацією в Міоцені. Авторами роботи був зроблений висновок про те, що первинне подолання еволюційного обмеження (перехід від тропічного до помірного клімату) стало важливою інновацією для групи Hypericum, однак, потужна диверсифікація групи відбулася значно пізніше - в умовах подальшого похолодання клімату (за Nürk et al., 2015).

[image: image26.emf]
Карта розподілу рослин родини Hypericum по континентах. Де: Vismieae + Cratoxyleae поширення тропічних членів родини; Hypericum - поширення членів родини в помірних широтах. Тропічні види - здебільшого чагарники і дерева; більшість інших видів - багаторічні трави (за Nürk et al., 2015).


Широтний градієнт видового різноманіття деревних квіткових рослин. Поява нових груп на межі Еоцен-Олігоцен. Найбільша різноманітність рослин, як і більшості інших таксономічних груп, відзначена в тропіках, де кліматичні умови теплі і вологі. В напрямку помірних і полярних зон - різноманітність груп живих організмів зменшується відповідно до зниження температури, формування умов з більш різкою сезонною варіацією температур і посилення посушливості клімату (т.зв. широтний градієнт видового різноманіття). Kerkhoff A.J. з колегами (2014) проаналізували широтний розподіл понад 12500 видів деревних квіткових рослин. Проведене дослідження показало, що таксони, які мешкають в помірних широтах, відносяться до невеликої кількості клад. Таким чином, отримані дані свідчать про те, що регіональні спільноти в північних і південних помірних зонах є менш філогенетично різноманітними, ніж це очікується, виходячи тільки з їх видового різноманіття. Більше того, лінії, які мешкають в помірній зоні в цілому – є молодшими і зародились в межах більш давніх тропічних ліній. Як і передбачалось, згідно т.зв. «тропічної консервативної гіпотези», більшість ліній помірної зони з'явились в зв'язку з глобальним похолоданням, яке почалось приблизно 34 млн.р.т. на кордоні Еоцен-Олігоцен (за Kerkhoff et al., 2014). 


Поява сезонно-посухостійких лісів. Пізній Олігоцен. Willis C.G. з колегами (2014) показали, що в пізньому Олігоцені цілорічні дощові ліси Південної Америки заселили гірські регіони центральної Америки і дали початок сезонно-посушливим тропічним лісам (Willis et al., 2014). NB! Відомо, що нові групи організмів з'являються в екваторіальній зоні і потім розселяються в тропіки, в помірні широти і т.н. Розселення екваторіальних лісів в гірські посушливі тропіки - це, по суті, той самий тренд.
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