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Kokkuvote

Soontaimede kooslusetiiiipide evolutsiooniline vanus

Kéesolev  bakalaureusetod annab  iilevaate erinevate tdnapdevaste soontaimede
kooslusetiilipide aja jooksul muutumisest ja evolutsioonilise vanuse hindamisest suuremate
biogeograafiliste piirkondade kaupa. Taimestiku koosluste evolutsiooni uurimiseks
kasutatakse mitmeid meetodeid nagu fossiilsed ja molekulaarsed analiiiise, mis voimaldavad

kooslusetiitipide vanust hinnata.

Mitmete tdnapdevaste bioomide teke algas kattesemnetaimede domineerima
hakkamisega hilises Kriidis ja Gondwana supermandri lahknemisega, kui levisid suures osas
sarnased kooslused kiilmatundlike taimeliikide ja vihmametsadega. Paleotseenis ja Eotseenis
toimus koosluste jarsem eristumine ning hakkasid levima uued taksonid nagu néiteks
korrelised ja liblikdielised Louna-Ameerikas. Eotseeni 10pus ja Oligotseeni alguses toimunud
klilma jahenemine ja kuivemaks muutumine pdhjustasid paljudes bioomides uutele
taimekooslustele {ileminekut voi nende geograafilise asukoha muutust ja pohiliselt levisid
kuivad metsakooslused, avatud kooslused ja korrelised. Miotseenis hakkasid levima
turbasamblad ja tekkis perekond Sphagnum. Austraalias hakkas levima siis sklerofiilli bioom.
Miotseenis alguses toimus ka troopilise floora levima hakkamine ja ka selle taandumine, kui
kliima muutus jahedamaks ja kuivemaks Miotseeni 10pus. Samuti hakkasid Miotseeni keskel
domineerima Cj; korrelised ja levima Cy4 korrelised. Miotseeni 16puks kujunesid vélja mitmed
tanapdevased rohumaakoolused savannides, Lduna- ja Pohja-Ameerikas ja hakksid
domineerima C4 korrelised. Pliotseenis levisid rohumaad jatkuvalt edasi, Austraalias toimus
korreliste jarsk levik, Aafrikas arenes vilja Fynbose bioom ning 40% Aafrika metsadest.
Pleistotseenis toimusid mitmed muutused Louna-Ameerika metsades ning Holotseenis toimus
Louna-Ameerika kuivade pampade vahetumine niiskematega ja Pohja-Ameerika turbaraba

viljakujunemine.

Mirksonad: soontaimed, kooslused, biogeograafia, bioom, evolutsioon,



Summary

Evolutionary age of habitat types of vascular plants

This study provides an overview of the evaluation of evolutionary age of different types of
modern vascular plant communities in major biogeographic regions. To study the evolution of

community types a number of methods are used, such as fossil and molecular analysis.

The formation of many modern biomes started when angiosperms began to dominate
in the Late Cretaceous and when Gondwana supercontinent was drifting apart with the spread
of largely similar communities of cold-sensitive vegetation and rainforests. In Paleocene and
Eocene communities started to diverge more abruptly and new taxa began to spread, such as
grasses and legumes in South America. Cooling of the climate and ariation in Late Eocene
and Early Oligocene caused transition to new vegetation or changes in the geographical
location of many biomes and the spread of mainly dry forests, open habitats and grasses. In
Miocene the spread of peat mosses and formation of genus Sphagnum took place. In Australia
the sclerophyll biome began to spread. In Early Miocene the spread of tropical flora took
place as the climate became cooler and drier. At the end of Miocene tropical flora started to
withdraw. Also C3 grasses began to dominate in the Middle Miocene and the spread of C,
grasses took place. By Late Miocene many modern grassland habitats in savannas, in South
and North America had been developed and C, grasses began to dominate. In Pliotcene
grasslands continued to spread, in Australia grasses began to spread rapidly, in Africa Fynbos
biome and 40% of African forests evolved. In Pleistocene a number of changes took place in
the forests of South America. In Holocene South American arid pampas turned to humid
pampas and peatlands were formed in North America.

Keywords: vascular plants, habitat, biogeography, biome, evolution
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Sissejuhatus

Kiesolevas t60s kisitlen soontaimede kooslusetiiiipe kui bioome ja dkoregioone sensu Olson
et al. (2001), kes defineerisid 14 bioomi ja 867 okoregiooni, mida piiritlevad geograafilised
alad ja kliimavoondid. Tanapdevaste kooslusetiiiipide véljakujunemine on toimunud pikema
aja viltel, millele on kaasa aidanud vilised tegurid nagu kliimamuutused ja kontinentide
litkkumine, mis on mdjutanud taimestikku. Oma t66s uurin kooslustetiitipide vanust suuremate

biogeograafiliste piirkondade kaupa.

Kooslusetiitipide vanuse médramiseks on mitmeid meetodeid. Klassikaliselt hinnati
kooslusetiitipide vanust fossiilsete leidude abil. See meetod pole aga véga tipne ja sellel on ka
teisi puudusi, kuna niiteks troopilistes piirkondades siilib kliima tdttu vdga véhe fossiile,
seega on mdnede kooslusetiiiipide kohta rohkem informatsiooni kui teiste kohta (Pennington
et al. 2004). Viimastel aastakiimnetel on hakanud arenema tdpsem, molekulaarse fiillogeneesi
meetod. Fiilogeneetiline meetod pdhineb sellel, et kooslusetiiiibid pole ajas stabiilsed, vaid
muutuvad selliste protsesside tulemusena nagu (i) in situ evolutsioonilised muutused
olemasolevate liikide morfoloogias ja mitmekesisuses; (ii) muutused olemasolevate liikide
ohtruses; (iii) vodrliikide tulek; (iv) in situ evolutsioonilised muutused vodrliikide
morfoloogias ja mitmekesisuses. Kuna protsessid (i), (ii) ja (iv) jitavad jdlje liikide
fiilogeneesi, siis on kooslusetiilibi dominantsete liikide fiilogeneesi abil voimalik médrata

koosluse vanust (Pennington et al. 2004).

Arenemas on ka vegetatsioonitiiiipide késitlus (Bartish et al. 2015), kus neid saab
Klassifitseerida paritolu jargi vanemateks tiitipideks, kuhu kuuluvad vanad rabad ning metsad,
ja uuemateks, kuhu kuuluvad noored luited ja ruderaalsed kooslused, voi siis nende seguks,
nditeks rohumaade ja metsade segu. Bartish et al. (2015) kontrollisid seda hiipoteesi
flilogeneesi metaanaliilisidega andmebaasidest. Sellise kisitluse puhul tuleb aga erinevusi
sisse nditeks kuiva vOi niiske asukoha puhul ning tegelikud keskkonnatingimused ja

fiillogenees on looduses tihti keerulisemad (Bartish et al. 2015).

Kéesoleva t60 eesmirgiks on anda iilevaade kooslusetiiiipide vanuse midramisest
suuremate biogeograafiliste piirkondade kaupa, kasutades erinevate meetoditega tehtud

erinevaid uurimusi.



1 Aafrika

1.1 Metsad

Aafrika ekvatoriaalsel alal on vidga mitmekesised troopilised vihmametsad, mis on saanud
areneda ilma jarskude katkestusteta, mis oleks tinginud suuri véljasuremislaineid (Pennington
et al. 2004). Tanapdeva Aafrika metsad jadvad mitmekesisuses aga siiski Louna-Ameerika
metsadele alla: dietolmu analiiiiside vordlus Aafrika ja Louna-Ameerika metsade vahel niitab,
et jadaeg siiski mojutas Aafrika ja Louna-Ameerika vihmametsade kooslust ja liigilist
mitmekesisust, kuna kliima muutus kuivemaks ja jahedamaks. Selle tagajarjel muutus kuivade
metsade ja savannide levik laiaulatuslikumaks, samas kui vinmametsad oli piiratud levikuga
(Van der Hammen 1974). See pohjustas ka madalama liigirikkuse Aafrikas vorreldes Louna-
Ameerikaga, kuna Aafrika jaoks oli kliimamuutuste mdju suurem ja kohanemine raskem

(Plana 2004).

Aafrika troopilistes vihmametsades ja kuivemates puistutes domineerivad
katteseemnetaimed ning nende tekkimise ja evolutsiooni jdrgi on vdimalik ndidata metsade
voimalikku vanust (Plana 2004). Koige varasemad andmed katteseemnetaimede
domineerimisest Aafrika metsades parinevad juba ajast umbes 100 miljonit aastat tagasi
(Morley 2003), kuid sel ajal puudusid veel katteseemnetaimede puude taksonid (Jacobs
2004).

Hilises Kriidis ja varases Paleotseenis (umbes 77-55 miljonit aastat tagasi) oli Aafrika
isoleeritud teistest mandritest ning asetses 15 kraadi 16unapool tdnapédevasest asukohast.
Kliima stabiilsuse ja asukoha tottu oli sel ajal suur osa Pohja-Aafrikast kaetud vihmametsaga
ja Louna-Aafrika ldhistroopilise vihmametsaga (Plana 2004). Kriidi Idpus toimunud
massviljasuremise kdigus kadus dietolmu andmete pdhjal umbes 50% paljasseemnetaimede

mitmekesisusest (Plana 2004).

Oietolmu analiiiisid ténapdeva vihmametsades olevatest olulistest taksonitest nagu
liblikdielised (Leguminosae), piimalillelised (Euphorbiaceae), annoonalised (Annonaceae) ja
sugukond Icacinaceae, nditavad, et tdnapédeva troopilise vihmametsa taimestik oli Aafrikas
olemas juba Paleotseeni alguses (umbes 64 miljonit aastat tagasi) (Jacobs 2004). Mahenge

lubjakivi lavamaalt Tansaaniast parit andmed néitavad, et liblikdielised domineerisid esmaselt

6



puistus, mis tekkis troopilises Aafrikas Eotseeni keskpaigas (umbes 46 miljonit aastat tagasi)
(Jacobs & Herendeen 2004). Eotseeni 16pus toimunud kliima jahenemine viis paljude palmi
liikkide valjasuremiseni ja iildise mitmekesisuse vihenemiseni vihmametsades, kuigi see ei
mdjutanud kontinendi floorat viga suurel maaral (Plana 2004). Troopilise Aafrika sisemaal
tekitas kliima taimedele veestressi, kuid korgematel laiuskraadidel oli niiskem ja soojem
kliima ning O&ietolmu analiiisid nditavad vdga mitmekesist metsakooslust Ladne-Aafrika
madalikul hilises Eotseenis ja Oligotseenis (umbes 37-25 miljonit aastat tagasi) (Jacobs
2004). Etioopiast pdrit makrofossiilid ja Oietolmu analiiiisid viitavad ka laiaulatuslikele

kuivematele metsakooslustele Oligotseenis (Jacobs 2004).

Aafrika Kkliimat ja geoloogiat kujundasid suures osas Miotseenis aset leidnud
siindmused. Miotseeni esimeses pooles toimus kliima kuivemaks muutumine, mis pohjustas
ka vihmametsade ja kuivemate metsade asukoha muutust ja tileminekut puis-savannideks
(Plana 2004). Ladne-Keenias niitavad imetajate fossiilid metsaga kaetavust varases
Miotseeinis (Jacobs et al. 1999). Hiliseks Miotseeniks (7 miljonit aastat tagasi) oli
vulkaanilise tegevuse tottu suur osa Aafrika tdnapédevasest topoloogiast véljakujunenud ning
vihmametsad olid kitsendatud viikestele maaosadele korgendikel ja jogededérsetel madalikel
(Plana 2004). Oietolmu andmed niitavad, et varases Pliotseenis (5-3,5 miljonit aastat tagasi)
oli niiskem Kliima, vihmametsade mitmekesisus suurenes ning madalikel tekkisid
refuugiumid, mis olid eraldatud savannide ja méestikega ning mis aitasid vihmametsadel
piisida ja areneda jargnevate kliima kdikumiste ajal (Plana 2004). Molekulaarsed analiiiisid
nditavad, et 40% tinapéevastest liikidest on parit Pliotseenist ja Pleistotseenist (ehk nad ei ole

vanemad kui 5 miljonit aastat), kui Aafrikas eksisteerisid refuugiumid (Plana 2004).

1.2 Rohumaad

Louna-Aafrika rohumaad levivad pohiliselt kuivades tingimustes, aga ka jahedates
tingimustes, mis esinevad korgemates voondites (Bredenkamp et al. 2002). Nii kuivus kui
jahedus takistavad nende tldiselt troopiliste alade puudega asutamist (Bredenkamp et al.
2002). Hilises Kriidis oli Pdhja-Aafrika kaetud troopilise vihmametsaga, mis vdis ulatuda
isegi kuni Louna-Aafrikani (Bredenkamp et al. 2002). Kainosoikumist alates arenesid Louna-
Aafrikas vilja tdnapdevastele bioomidele sarnased kooslusetiitibid (Scott et al. 1997). Lduna-
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Aafrika rohumaad on looduslikud ja nad on tekkinud kliima muutuste tottu: troopiliste
metsade asemel hakkasid suurenenud kuivuse tottu levima avatud ldhistroopilised puistud
(savannid), millele jargnes Eotseenis-Oligotseenis rohumaade teke, pohjustatuna madalamast
temperatuurist ja kontinendi kerkimisest (Bredenkamp et al. 2002). Korreliste levik alates
Kainosoikumist on pdhjustanud ithe Maa suurima ja dominantsema bioomi tekke, milleks on

parasvootme ja troopilised rohumaad, mis on tekkinud metsade arvelt (Stromberg 2011).

Oietolmu analiiiisid viitavad kdrreliste olemasolule Pdhja-Aafrikas juba Hilis-Kriidis,
vahetult enne Paleotseeni (umbes 70 miljonit aastat tagasi). Korrelised hakkasid teatud
piirkondades domineerima hilises Eotseenis, kuigi on ebaselge, kas kliilma muutumise tdttu
muutusid kuivemaks troopilised metsad vdi1 mirgalad, millel domineerisid korrelised (Jacobs
& Herendeen 2004). Eotseeni keskpaiga taimestik PShja-Aafrikast ja Tansaania keskosast
toetab teooriat vordlemisi avatud kooslustest kontinendi siseosas, kuid tdendeid korreliste
olemasolule on vihe (Jacobs & Herendeen 2004). Pohja-Aafrika loomastik Eotseenis ja kuni
Miotseeni keskpaigani viitab metsaga kaetud elupaikadele, kuid taimestik Pdhja-Aafrika
rannikuosas viitab kuivadele ja avatud kooslustele Oligotseeni keskpaigaks (Stromberg 2011).
Ugandas viitavad taime fossiilid rikkalikule korreliste olemasolule ja mullafossiilid ning
kuivusele kohanenud kaheidulehelised néitavad rohumaade kooseksisteerimist viahem avatud

puistute ja metsadega varases Miotseenis (Jacobs 2004).

Taimefossiilide andmed hilisest Oligitseenist ja varasest Miotseenist viitavad
kuivadele ja mirgadele metsadele ja puistutele Ida-Aafrikas (Massini et al. 2010). Keeniast
Fort Ternanist parit andmed - kivistunud dietolmu ning eoste kogumid, anatoomiliselt sdilinud
lehed, loomastiku funktsionaalne morfoloogia, kabiloomade hambad, mullafossiilid ja
stisiniku isotoobid mullastiku karbonaatidest - viitavad heterogeensetele elupaikadele
Miotseeni keskpaigas, avatud rohumaadele, kus kasvab ka puid ja iilekaaluliselt Cs
fotosiinteesirajaga korrelisi (Cerling et al. 1997a; Jacobs et al. 1999). Nigeri joesuudmest parit
Oietolmu andmed suurenevad 2%-It varases Miotseenis kuni >50%-ni 8,2 miljonit aastat
tagasi ja varem, mis viitab tdielikult avatud rohumaade tekkimisele alles hilises Miotseenis ja
varases Pliotseenis (Morley & Richards 1993). Oietolmu analiiiisid nditavad, et Pliotseeniks
olid Ida-Aafrikas rohumaad laialt levinud (Bonnefille 1995). Herbivooride, eriti niriliste
olemasolu, viitab elupaikade avatumaks muutumisele Louna-Aafrikas varaseks Miotseeniks
ning avatud, tulealtite ja korreliste domineerimisega rohumaade laienemisele hilises

Miotseenis ja varases Pliotseenis (5-4 miljonit aastat tagasi) (Jacobs et al. 1999).



Meresetetest périt mulla- ja lehtede fossiilid, millest siisiniku isotoobi andmed
nditavad, et C4 korrelised moodustasid viikest osa Ida-Aafrika taimestikust juba 16 miljonit
aastat tagasi, kuid muutusid dominantseks alles 5 miljonit aastat tagasi (Levin et al. 2004).
Samas ldksid moned Ida-Aafrika kabiloomade rithmad tle pohiliselt C4 dieedile isotoobi
andmete pdhjal juba 9 miljonit aastat tagasi (Edwards et al. 2010). Mullakarbonaadid ja
isotoobid néditavad C4 korreliste kindlat olemasolu Ida-Aafrikas 7-8 miljonit aastat tagasi, kuid
nad levisid laiemalt alles Pliotseeni 10pus ja Pleistotseeni alguses (Segalen et al. 2007).
Siisiniku isotoopide (6*°C) analiiiisid kabiloomade hambaemailidest ja silerinnaliste lindude
munakoortest Aafrika erinevatest osadest niitavad, et selgroogsed herbivoorid Lduna-
Aafrikas ldksid iile pohiliselt C,4 dieedile alles 4-5 miljonit aastat hiljem kui Ida- ja Kesk-

Aafrikas. See viitab C, kdrreliste leviku laiuskraadilisele soltuvusele (Segalen et al. 2007).

1.3 Fynbos

Fynbos on bioom, mis asub Kapi poolsaarel Louna-Aafrika vabariigis. Vahemerelised Lééne-
Kapimaa podsastikud on maailmas liigirikkuse ja suure endeemsete liikide arvu poolest iihel
korgeimal kohal (Linder & Hardy 2004). Peter Goldblatt (1978) populariseeris termini CFR
(Kapi floristiline regioon), mis on Kapi poolsaare mérkimisvaarse mitmekesisuse kese. CFR-i
90 000 km? suurusel alal on umbes 9000 liiki, millest 68,8% on endeemsed (Goldblatt &
Manning 2002). Linder (2003) néitas, et suur osa Fynbose taimeliikidest kuulub iiksikutesse
klaadidesse, mis on suuresti kohapeal tekkinud ja piisinud selles bioomis alates Pliotseenist.
Suurimad sellised klaadid kuuluvad sugukondadesse Restionaceae, Proteaceae, Bruniaceae,
Penaeaceae ja Diosmeae. Nende klaadide tekke uurimine voimaldab médrata Fynbose kui

bioomi vanust.

Liigiteke on toimunud Fynbose bioomis mitmeetapiliselt. Uks suurimaid Fynbose
klaade on Aafrika Restionaceae sugukond: 350 sugukonna taimeliigist kasvab Fynboses 289
liiki (Linder & Hardy 2004). Linder & Hardy (2004) kasutasid selle klaadi vanuse
metaanaliilisiks molekulaarseid andmeid kolmest erinevast analiiiisist. NPRS meetod (ingl. k.
nonparametric rate smoothing), mis vdhendab eellase-jareltulija kohaliku liigitekke mééra
muutusi, andis vanuseks 42,8 miljonit aastat tagasi. Kohaliku kella meetodil (vottes arvesse
kohalikke erinevusi liigitekke mééras) hinnates algas selle klaadi teke 28 miljonit aastat tagasi
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ja globaalse kella meetodil (koikidele liikidele arvutatakse sama liigitekke kiirus) hinnates
30,2 miljonit aastat tagasi. Lisaks on teada, et viimase 20 miljoni aasta véltel pole selles
klaadis erilisi muutusi toimunud, pole toimunud ka jarske katkestusi fiilogeneetilistes liinides
ega liigitekke suurenemist (Verboom et al. 2003). Seega jddb Restionaceae liikide teke
Fynbose bioomis vahemikku 20-42 miljonit aastat tagasi, mis on vanim kui iikski teine
dokumenteeritud liigiteke selles taimestikus (Linder & Hardy 2004). Teiste suurimate uuritud
Fynbose klaadide (sugukondadest Brassicaceae, Fabaceae, Geraniaceae, Iridaceae, Poaceae,
Rhamnaceae) liigid tekkisid 7-20 miljonit aastat tagasi, kusjuures ligikaudu 15% nende
klaadide tidnapédevastest liikidest tekkisid Pleistotseenis ja peaaegu 40% liikidest Pliotseeni

alguses (Linder & Hardy 2004).

Fynbose taimestik on erineva vanusega ning tdnapdevast floorat voib seal eristada
alles Pliotseeni algusest alates, umbes 5 miljonit aastat tagasi ja varem (Goldblatt 1997). Ka
Linder et al. (1992) pakub, et suured alad fynbosest tekkisid umbes hilises Miotseenis kliima
muutuse tottu, mis pohjustas troopilist vegetatsiooni. Miotseeni keskel oli taimestik ja ala
troopiline ja migede poolt eraldatud, mis on erosioonivastasest liivakivist, vdimaldades
taimestikul kasvada oligotroofsel pinnasel. Troopilise kliima tottu puudus seal kuivaperiood,
kuid pooluste ja ekvaatori vahelise kliima gradiendi jirsenemise ja Antarktika téieliku
jadtumise tottu tulid Antarktika kiilmad tdusuvoolud Louna-Aafrika rannikualale umbes 8-10
miljonit aasta tagasi (Siesser 1980). Tulemuseks oli suvise vihmaperioodi drajadmine, mis
pOhjustas troopilise floora véljasuremise ning uute liikide tekke, kuna alles jii ainult talvine

vihmaperiood (Linder & Hardy 2004).
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2 Kesk-ja LOuna-Ameerika

2.1 Metsad

Lduna-Ameerika metsad on pdhiliselt mandri pdhjaosa madalikel kasvavad troopilised
vihmametsad, kuid vihemal méédral leidub ka korgendikel kasvavaid kuivemaid metsi. Kogu
Neotroopikat ning eriti Amazonase madalikku iseloomustab véga suur liigirikkus, mis arenes
pidevalt Paleotseenist Pliotseenini, kusjuures Miotseenis oli Amazonas palju liigirikkam kui

tdnapdeval (van der Hammen & Hooghiemstra 2000).

Neogeenis toimus troopiliste liikide levik méestike piirkonda ning maéestike liikide
levik troopilistele madalikele. Neogeenis toimusid temperatuuri muutused: pdhiliselt
kiilmema temperatuuri faasid segasid faase, mis olid isegi soojemad kui tdnapdeval ning
ildine kliima jahenemine Neogeeni 16pus ja Pleistotseenis algav jddaeg pohjustasid paljude
liikkide viljasuremist madalikel (van der Hammen & Hooghiemstra 2000). Oietolmu andmete
jargi hakkasid jddaja koige kiilmemal perioodil méestike liigid taanduma. Seda niitab eriti
puudepiiri taandumine, mis ulatus umbes 2000 meetrini merepinnast ja oli seega 1200-1500
meetrit madalam kui tdnapdeval (van der Hammen 1974). Viimasest jddajast kuni
Holotseenini toimuvat temperatuuri langust jidajal ja selle jargset tdusu saab tdestada **C
isotoobi andmetega korgematelt pohjalaiuskraadidelt. Need andmed néitavad, et Pleistotseenis
asendasid jddaja maksimumil savannid osa metsadest (van der Hammen 1974). Jidaja
maksimumiga samal ajal oli ka vdga kuiv periood (21 000-13 000 aastat tagasi), mis pdhjustas

paljude jarvede kuivamist (van der Hammen 1974).

Miotseeni alguses toimus mitmeid keskkonna muutusi nagu kliima soojenemine ja
Andide kerkimine, mis t0id kaasa Amazonase ning Orinoco jogede asukoha muutused,
millega omakorda kaasnes ebasobiv niiskuse voi temperatuurireziim, mis pohjustas paljude
taimeliikide valjasuremise (van der Hammen & Hooghiemstra 2000). Keskkonna muutused
pOhjustasid aga ka evolutsioonilisi muutusi, mis viisid kdrge bioloogilise mitmekesisuseni
neotroopika taimestikus (van der Hammen & Hooghiemstra 2000). Lisaks pdhjustas taksonite
evolutsiooni ja adaptsiooni Andide miestiku kerkimine (van der Hammen & Hooghiemstra
2000). Oietolmu analiiiisid niditavad pidevaid kliima ja metsakoosluse koosseisu muutusi

Lduna-Ameerika loodeosas asuvas Colombias viimase 3,2 miljoni aasta jooksul Pliotseenis ja
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Pleistotseenis (Hooghiemstra & Cleef 1995). Andide piirkonnas toimusid muutused eriti
Pleistotseenis, kui Pdhja-Ameerikast iile Panama maakitsuse levisid sinna umbes miljon
aastat tagasi heitlehiste lehtpuude perekond lepp (Alnus) ning umbes 330 000 aastat tagasi
perekond tamm (Quercus) poogiliste sugukonnast (Hooghiemstra & Cleef 1995).

Metsakoosluste vahelisi  erinevusi pohjustab ka erinev sademete hulk -
sademeterohkemas piirkonnas, kus sademeid on iile 2000 mm aastas, on liigirikkus suurem ja
domineerib vihmamets; kui sademeid on 1000-1500 mm aastas, siis on levinud kuivemad
metsad (van der Hammen & Hooghiemstra 2000). Tanapdeval on Louna-Ameerikas pdhiliselt
hooajalised sademed, kuid minevikus on siin olnud erinevusi: Amazonase kaguosast parit
kliimat iseloomustavate geoloogiliste andmete pdhjal arenesid Amazonase ja Andide
piirkonnad veel 30 000 aastat tagasi sarnaselt, aga vahemikus 12 400 ja 8800 aastat tagasi oli
Ida-Amazonas markimisvaarselt niiske ja Andide Altiplano platoo kuiv ning hooajalised
sademed olid valdavamad rohkem mandri pohjaosas kui nad on seda tdnapdeval (Martin et al.

1997).

Amazonase madaliku vihmametsa taimestiku ja Aafrika vihmametsa taimestiku vahel
on sarnasusi Gondwana lahknemise algusest (umbes 100 miljonit aastat tagasi), hiljem on aga
toimunud biogeograafiline isolatsioon (Pennington & Dick 2004). Amazonase vihmametsade
puhul on tdhtis osa voorliikide levikul Louna-Ameerikasse teistelt mandritelt — Aafrikast,
Pohja-Ameerikast ja Austraaliast (Pennington et al. 2004; Pennington & Dick 2004). Aafrika
ja Louna-Ameerika vahel toimunud levikut nditab molekulaarne fiilogenees, kus Amazoni
puukooslusest 20% levis sinna palju hiljem parast Gondwana lahknemist (Pennington & Dick
2004). Kalibreeritud fossiilise kloroplasti DNA fiilogeneesi kasutades niitasid Morley & Dick
(2003) samas, et miirdilaadsete seltsis oleva sugukonna Melastomataceae mandrite vaheline
levik toimus Oligotseenis ja Miotseenis (34-5 miljonit aastat tagasi). Oietolmu analiiiisid
Louna-Ameerikast ja Aafrikast nditavad samuti, et taimede levik jatkus veel kaua pirast
Gondwana lahknemist, ilmselt tuule, vee, saarte ahelate ja lindude kaudu (Morley 2003). Nii
on Kainosoikumi viéltel levinud Louna-Ameerikasse taksoneid ka Lauraasiast, kust on pirit
sugukonnad Lauraceae ja Annonaceae, ja Austraaliast (Pennington & Dick 2004). Kliima
muutused pdhjustasid kiilmatundlike katteseemnetaimede pohilise leviku Kriidi I6pus ja
Paleogeeni alguses, kuna kliima oli siis tunduvalt soojem (Morley 2003). Liblikdielised on
laialt levinud puude sugukond Lduna-Ameerika vihmametsades ja globaalsete fossiilsete

andmete pohjal tekkisid nad Paleogeeni alguses (Pennington & Dick 2004).
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2.2 Rohumaad

Rohumaad ehk rohtlad hdivavad tisna suurt osa Louna-Ameerikast, kus kutsutakse neid ka
pampadeks, ning nad sarnanevad rohkem Ida-Euroopa rohumaadele kui troopilistele
rohumaadele (Bredenkamp et al. 2002). Pampad asetsevad 32-38 laiuskraadi vahel, aastane
sademetehulk jadb 500-1000 mm vahele ning keskmine temperatuur on iisna kdrge, mis
pohjustab iisna kuiva kliimaga ala (Bredenkamp et al. 2002). Kdrreliste evolutsioon ja levik
on pdhjustanud rohumaa bioomi tekke metsade arvelt (Stromberg 2011). 60 % pampade
korrelistest on C, fotosiinteetilise rajaga, mis hakkas domineerima umbes 8 miljonit aastat

tagasi (Edwards et al. 2010).

Palju informatsiooni Louna-Ameerika rohumaade kohta on tulnud Patagoonia
regioonis aladelt (Stromberg 2011). Makrofossiilid ja paliinoloogiline ehk 6ietolmuanaliiiis
nditavad, et moned korrelised olid seal piirkonnas olemas juba varases Eotseenis, kuigi
Eotseeni-Oligotseeni troopilistes ja parasvootme metsades leidus neid vdga vihe (Barreda &
Palazzesi 2007). Varaseks Miotseeniks vois leida aga pddsastike ja rohttaimede elemente,
sealhulgas haruldast korreliste dietolmu, mille hulk oli natukene suurenenud, mis néitas
kuivade koosluste olemasolu (Barreda & Palazzesi 2007). Kuni hilise Miotseenini ei olnud
korrelised aga laia levikuga ja pddsastike ning rohttaimedega kaetud alad olid Patagoonias
lisna haruldased (Barreda & Palazzesi 2007). Venetsueela paliinoloogiline analiilis néitab, et
korrelised muutusid dominantseks juba varases Miotseenis (Stromberg 2011). See niitab ka,
et Louna-Ameerikas tuleb avatud rohumaade ja korreliste levikul arvesse votta laiuskraadilist

soltuvust (Stromberg 2011).

Eotseeni keskpaigaks koosnesid Patagoonias rohumaad umbes 50% ulatuses
futoliitidest, mis viitab korreliste suurele osakaalule. Kuid kuna korreliste fiitoliite on raske
alamklaadideks maéddrata, on ka keeruline aru saada, kas taimestik oli tiilipiline avatud
korreliste domineeritud rohumaa (Piperno 2006). Samas analiiiisid korreliste PACMADI
klaadi vidhesest olemasolust nditavad, et avatud rohumaad olid olemas 42-38 miljonit aastat

tagasi (Stromberg 2011).
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Eotseeni keskel ja 10pus kasvas hiipsodontsete ehk korgekrooniliste hammastega ja
keskmise suurusega hammastega loomade hulk ja mitmeskesisus brahhiiodontsete ehk
madalakrooniliste hammastega loomade hulgas (Ortiz-Jaureguizar & Cladera 2006).
Hiipsodontsete ja hiipselodontsete ehk korgekrooniliste, aga lithikese juurega hammastega
herbivooride edasine areng ja mitmekesistumine niitas laia levikuga avatud rohumaad
Patagoonias Oligotseeni 10pus, kuigi oli ka teisi loomariihme, mis nditas, et oli sdilinud veel
metsalappe. Miotseeni 10puks olid seal pdhiliselt hiipselodontsed loomad ja metsadele
viitavad loomarithmad muutusid haruldaseks voi surid vélja (Ortiz-Jaureguizar & Cladera
2006). Siisiniku isotoobi andmed Argentiina karbonaadist niitavad, et C, fotosiinteesiga
korrelised olid vdhesel méadral olemas juba 16,5 miljonit aastat tagasi, aga muutusid
dominantseks alles 7 miljonit aastat tagasi (Kleinert & Stecker 2001). §**C isotoopide andmed
hiipsodontsete ehk korgekrooniliste hammastega herbivooridelt niditavad, et nad hakkasid
toituma C, fotosiinteesiga korrelistest veidi varem, umbes 8 miljonit aastat tagasi, mis toimus

enne, kui korrelised laiemalt levima hakkasid (MacFadden et al. 1996).

Maapinna sooldumine ja soolaluidete moodustumine Pampa piirkonnas néitab, et
kliima on hiljuti olnud kuivem, kui arvatakse. See voib olla seotud taimestiku poletamisega
sealse varase elanikkkonna poolt vdi on néha jadnukeid kuivadest Pleistotseeni tingimustest,
seda nditavad nii kdrreliste dietolmu kui méletsejate fossiilid (Bredenkamp et al. 2002). Prieto
(2000) viitas sellele, et hilise jddaja taimestik Pleistotseenis esines pohiliselt kuivadel
lagedatel rohumaadel, mis asusid pampa kesk- ja edela osas, mida tuntakse praegu pigem
poolniiske kuni poolkuiva kliima poolest. Kuivade rohumaade vahetumine niiskematega

toimus varases Holotseenis umbes 11 000 aastat tagasi.

14



3 Pohja-Ameerika

3.1 Metsad

Pohja-Ameerikas on levinud parasvootmeline ja ldhistroopiline metsabioom, Kusjuures idas
on rohkem levinud parasvodtmeline ja ladnes lahistroopiline mets (Donoghue & Smith 2004).
Selle erinevuse on pohjustanud asjaolu, et Pohja-Ameerika ldéneosa kliima on muutunud aja
jooksul kuivemaks, mis on pohjustanud paljude liikide véljasuremise ja liigilise koosseisu

erinemise mandri idaosaga (Donoghue & Smith 2004).

Paleogeenis toimunud globaalne jahenemine pohjustas Pohja-Ameerikas levinud
boreotroopiliste metsade véljasuremist voi vdiksemate laiuskraadide poole levimist, kuid need
metsad jdid pidama Pdhja-Ameerika lounapoolsesse ossa, Sest ekvaatoriaalsetesse
piirkondadesse ei joudnud nad enne Panama maakitsuse tekkimist (Morley 2003). Ténapaeval
on suur osa Paleogeenis ja Neogeenis (umbes 65-15 miljonit aastat tagasi) pohjapoolkeral
levinud taimeliikidest koondunud soojadele ja niisketele aladele, milleks on refuugiumid
Pohja-Ameerika kagu- ja ladneosas (Milne & Abbott 2002). Molekulaarsed andmed viitavad
sellele, et Ida-Aasia ja Pohja-Ameerika paljude taimeliikide lahknemine toimus 10-5 miljonit
aastat tagasi (Milne & Abbott 2002). Uhtlasi on teada, et Paleogeenist alates toimuvas pidevas
mandritevahelises taimede levikus Beringi maakitsuse kaudu toimus kiilmemal perioodil (6-8
miljonit aastat tagasi) katkestus (Milne & Abbott 2002). Beringi maakitsus katkes 10plikult
umbes 5 miljonit aastat tagasi (Milne & Abbott 2002). Ka geoloogiliste ja kliima andmete
pohjal on suurem osa Ida-Aasia ja Pohja-Ameerika idaosa taimestiku lahknemistest toimunud
viimase 30 miljoni aasta jooksul iile Beringi maakitsuse ja mitte Atlandi ookeani
maaiihenduse kaudu, mis lahknes varem kui 30 miljonit aastat tagasi (Tiffney & Manchester
2001; Donoghue & Smith 2004).

Molekulaarsete ja fiillogeneesi andmete pohjal on paljud Pohja-Ameerika parasvootme
taksonid véljakujunenud Neogeenis (Wen 2001). Molekulaarsete ja fiilogeneesi andmete
pohjal lahknesid termofiilsed ja igihaljad taimegrupid palju varem, fossiilsete andmete pohjal
isegi varases Eotseenis (Wen 2001). Varases Eotseenis oli vdga soe, millele jargnes kliima
jahenemine mitme etapina, millest véljapaistvaim toimus Eotseeni ja Oligotseeni piiril. See
poOhjustas muutusi taimestikus: termofiilne ning igihaljas taimestik muutus tavatumaks ja oli

koondunud sobivamatele asukohtadele. Samal ajal levis taimestik, millele sobis hooajaline
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kliima. Paleogeeni alguses korgetel laiuskraadidel olev kiilmale kohanenud taimestik levis
Oligotseenis ja Neogeenis madalamatele laiuskraadidele, tuli aga Miotseenis toimunud kliima
soojenemise ajal osaliselt tagasi (Tiffney & Manchester 2001). Miotseeni 16pus toimuva
jahenemise tottu, mis kestis Pleistotseeni jddajani, tekkis jark-jargult tinapaevane floora, mis
sisaldas ka heitlehiseid puid ja rohttaimi, samas kadusid suures osas termofiilsed ning
igihaljad taimed (Tiffney & Manchester 2001).

Araalialiste (Araliaceae) sugukonna uuringud niitavad morfoloogilisi erinevusi
parasvootme ja lahistroopiliste liikide vahel ja molekulaarsed fiillogeneesi analiiiisid néitavad,
et parasvodtme araalialiste liigid on morfoloogiliselt vihem evolutsioneerunud vorreldes
ldhistroopilistega (Wen 2001). Ida-Aasiast ja POhja-Ameerika idaosast périt fillogeneetiliselt
lahedased liigid olid ka morfoloogiliselt sarnasemad, seda tanu keskkonna stabiilsusele, mis

sdilitas nende sarnasust (Wen 2001).

3.2 Rohumaad

Pdhja-Ameerikas kutsutakse rohumaid ehk rohtlaid preeriateks. Preeriad on sarnased Euraasia
steppidega, kuna nad on parasvootme rohumaad ning asuvad 30.-60. laiuskraadidel.
Rohumaadel vodivad kasvada puud, kui ei ole konkurentsi korreliste juurtega (Bredenkamp et
al. 2002). Ténapideva preeriate taimestik on segu pdhjapéritolu parasvootme ja ldunapéritolu
troopilistest taimeliikidest ning 35. laiuskraadil on preeriaid vdimalik jagada parasvodtme ja
lahitroopiliseks osaks (Bredenkamp et al. 2002). Paleotseenis ja Eotseenis laiusid preeriate
asemel parasvootme ja troopilised metsad, mis asendusid pdouda taluva taimestikuga,
korreliste ja rohttaimedega (Bredenkamp et al. 2002). Seda taimkatte vahetust seletab jérsk ja
mirkimisvédrne globaalne jahenemine ja Kaljumiestiku kerkimine Oligotseenis (Bredenkamp

et al. 2002).

Kainosoikumi erakordselt rohkete fossiilandmete analiilisid nditavad, et Pdhja-
Ameerika rohumaadel oli védga keeruline evolutsioon ning kdige varasemad korreliste leiud
makrofossiilidest on périt varasest Eotseenist (umbes 55 milj. a. tagasi). Erinevad analiiiiside
meetodid nditavad kolme erinevat voimalust, kuidas ja millal hakkasid sealsed avatud

rohumaad levima (Crepet & Feldman 1991).
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Makrofossiilid ja kivistunud oOietolmu ning eoste kogumid ehk orgaanilised
mikrofossiilid viitavad voimalusele, et Pohja-Ameerika oli Eotseeni algusest kuni keskpaigani
kaetud troopilise ja ldhistroopilise igihalja taimestikuga vO0i pooleldi heitlehiste
kaheiduleheliste metsadega (Stromberg 2011). Eotseeni keskel tekkisid kontinendi sisealadel
avatud kuivad rohumaad, mis koosnesid korreliste dietolmu nappuse ja makrofossiilide
analiiiiside jargi madalatest puudest ja pdosastest (Leopold et al. 1992). Avatud rohumaad,
mis olid suures osas korrelistest vabad, piisisid PGhja-Ameerika keskosas kogu Oligotseeni
valtel. Louna-Mehhikost parit kivistunud oOietolmu ja eoste kogumite jargi vois varases
Oligotseenis korrelisi olla rikkalikumalt aga ldunapool, kus oli rohkem pouda (Ramirez-
Arriaga et al. 2006). Lehtede, varte, viljade ja seemnete fossiilide kogumid ja dietolm Suurel
tasandikul viitavad sellele, et avatud korreliste poolt domineeritud rohumaad hakkasid levima

Miotseeni keskel kuni 16pus (Stromberg 2011).

Teise voimaluse puhul viitavad fiitoliitide kogumikud Suurelt tasandikult metsade
tileminekule avatud rohumaadeks varases Miotseenis. Avatud rohumaadel PShja-Ameerikas
toimus varases Oligotseenis (34 miljonit aastat tagasi) korreliste taksonoomiline
mitmekesistumine, kuid 6koloogiliselt domineerima hakkasid nad alles hilises Oligotseenis

kuni varases Miotseenis (27-23 miljonit aastat tagasi) (Stromberg 2005).

Mullafossiilide andmed Suure tasandiku keskosast, Kaljumiestiku pdhjaosast ja
Pdhja-Ameerika loodeosast viitavad kolmandale voimalusele rohumaade arenguks. Sealsed
mullafossiilid néitavad, et avatud rohumaad laienesid erinevates keskkondades varases
Oligotseenis, mille tagajarjeks oli segu poolkuivadest puistutest, pddsastikest, ja puhmastega
kaetud rohumaadest (Retallack 2007). Mineraaliderikka pinnase olemasolu viitab kuivadele
tingimustele, mis néitab, et oletatavalt C3 domineerivad madalamittalised rohumaad levisid

kuivemates tingimustes varases Miotseenis (20 miljonit aastat tagasi) (Retallack 2007).

Vihesed fiitoliidid C,4 kdrrelistest Suurelt tasandikult nditavad nende olemasolu umbes
19 miljonit aastat tagasi (Stromberg 2005). Siisiniku isotoopide analiiiisid fiitoliitide
kogumikest nditavad, et PACMAD:I klaadi korrelised oli kiillaltki levinud peaaegu kogu
Miotseeni jooksul. C4, PACMADI klaadid hakkasid muutuma dominantsemaks C3 taimede
korval 5,5 miljonit aastat tagasi ja 3-2 miljonit aastat tagasi toimus iileminek tile 80% C,
taimedele (Mclnerney et al. 2011). Korreliste levik niiskematesse mullafossiilidesse viitab, et
C4 rohumaad kujunesid Pohja-Ameerikas vélja 7-6 miljonit aastat tagasi (Strémberg 2011).
Siisiniku isotoobi analiilisid hobuste hambaemailidest viitavad sellele, et moned loomad
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toitusid ainult C, korrelistest 6,6 miljonit aastat tagasi, enne kui C,; oli muutunud

domineerivaks (Passey et al. 2002).
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4 Euraasia

4.1 Metsad

Euraasias levivad parasvootmelised, ldhistroopilised ja troopilised metsabioomid. Euraasia
parasvOootme metsabioom on hésti arenenud Euroopas ning Léine- ja lda-Aasias (Donoghue
& Smith 2004). Eotseeni ja Oligotseeni piiril toimus suur kliima jahenemine, mis sai alguse
juba Varases Eotseenis ning millele eelnes vdga sooja kliimaga aeg, kus termofiilsed ja
kiilmatundlikud liigid asusid isegi 50.-60. laiuskraadidel (Tiffney & Manchester 2001).
Kliima jahenemise kdigus toimusid taimestikus muutused ning termofiilne igihaljas taimestik
suri kdrgematel laiuskraadidel vélja ja muutus ilejadnud Euroopas haruldasemaks (Tiffney &
Manchester 2001). Oligotseenis hakkas levima hooajalise kliimaga sobiv taimestik ning
Paleotseenis korgematel laiuskraadidel olevad metsad levisid Oligotseenis ja Neogeenis
madalamatele laiuskraadidele (Tiffney & Manchester 2001). Varases Miotseenis toimuva
acglase kliima soojenemise tottu hakkasid mitmed kadunud liigid taas levima, kuid taandusid
jalle, kui kliima hakkas Miotseeni 16pus jahenema (Tiffney & Manchester 2001). Kliima
jahenemine kestis kuni jddajani Pleistotseenis, mis pohjustas tidnapdevase taimestiku, nagu

heitlehiste puude ja rohttaimede teket ning levikut Euroopas (Tiffney & Manchester 2001).

Paleogeenis ja Neogeenis (umbes 65-15 miljonit aastat tagasi) pdhjapoolkeral levinud
lilgid on niitidseks suures osas taandunud soojematele niisketele aladele — refuugiumitesse
Ida-Aasias ja Euraasia edelaosas (Milne & Abbott 2002). Ida-Aasias on molekulaarsete
analiitiside pohjal ndha erinevus Kagu-Hiina ja Himaalaja piirkonna ning Jaapani, Korea ja
Kirde-Hiina refuugiumis esinevate liikide vahel (Milne & Abbott 2002). Globaalne
jahenemine Paleogeenis pohjustas keskmistel laiuskraadidel kasvavate boreotroopiliste
metsade viljasuremist voi vdiksematele laiuskraadidele levimist (Morley 2003). Viiksematele
laiuskraadidele levimist takistas suures osas aga Vahemeri, Alpide kerkimine ja Sahara korb,
kuid lda-Aasias said boreotroopilised taksonid kasutada Louna-Hiina vihmametsi
refuugiumina (Morley 2003). Kliima jahenemine pdhjustas podhjapool segunenud
mesofiiitsete metsade tekke (Donoghue & Smith 2004).

India maa-ala kokkupdrge Aasiaga toimus Eotseeni kesk- ja 1dpuosas (50-39 miljonit

aastat tagasi) ning sellel ajal asetsesid molemad mandriosad sarnastel laiuskraadidel ja niiske
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kliimaga alal, mida nditavad sarnased setetest périt andmed (Morley 2003). Kagu-Aasiast
parit kivistunud dietolmu ning eoste kogumid néitavad mdnede taksonite nagu prootealiste
(Proteaceae), restioliste (Restionaceae) ja seebipuuliste (Sapindaceae) jarsku levikut (Morley
1998). Need rithmad olid omased Indiale Paleotseenis ja varases Eotseenis ning péarinesid
Ladne-Gondwanast, mis niitab, et katteseemnetaimed ei parinenud Kagu-Aasia piirkonnast
vaid Gondwana supermandrilt (Morley 1998). Eotseeni keskosast périt kivistunud dietolmu
ning eoste kogumid néitavad palju mitmekesisemat taimestikku kui Paleotseenis ja Eotseeni
10pus, mis viitab Kagu-Aasia taimestiku isoleeritumale arengule ning néitab, et Indiast parit
taimeliigid olid agressiivsemad ja pdhjustasid Kagu-Aasias paljude endeemsete liikide
viljasuremist (Morley 1998). Miotseeni keskel toimus Sunda mandrilava kokkuporge

Austraaliaga, mis pohjustas ka liikide levikut nende piirkondade vahel (Morley 1998).

4.2 Rohumaad

Euraasia parasvootmes asuvat avatud kuiva rohumaad ehk rohtlat nimetatakse stepiks. Mandri
piires on see bioom muutlik: lddne ja Iduna suunas muutuvad stepid killustunumaks,
pOhjapoolne parasvodtme stepp muutub 1duna pool aga peaaegu troopiliseks rohumaaks,
tuues kaasa ka erinevused taimestikus (Bredenkamp et al. 2002). Eotseeni 10pus hakkas
Euraasia taimestik, mis oli eelnevalt peaaegu tiielikult metsane, muutuma kuivade tingimuste
tottu rohumaale sarnasemaks (Pott 1995). Kuivade ja kuumade Léadne-ja Kesk-Euroopa
steppide geograafiliselt eraldi paiknemine viitab sellele, et nad on jddajajargsed reliktid ning
tdnapdeval pool-looduslikud, mis tdhendab seda, et tulekahjude vo1 inimtegevuse puudumisel
nad metsastuksid (Pott 1995). Euraasias on pohjalikult uuritud rikkalikud Neogeeni fossiilid,
mille abil saab hésti iseloomustada kolme regiooni: Ladne-Euraasia, Louna-Aasia ja Hiina

(Stromberg 2011).

Léédne-Euraasiast on teada, et kdrreliste makrofossiilide ja dietolmu andmetel leidus
korrelisi varases Eotseenis Inglismaal, iilejadnud Léadne-Euraasias olid nad aga haruldased
(Stromberg 2011). Kuigi Pohja- ja Kesk-Euroopa olid valdava aja Kainosoikumist metsaga
kaetud, siis Miotseenis tousis kdrreliste osatdhtsus Louna- ja Laéne-Euraasias (Kovar-Eder et
al. 2008). Oietolmu analiiiisid viitavad avatud taimestikuga rohumaale Vahemere idaosas
Kreekas, kus oli rohkelt kdrrelisi ja iiha rohkem kuivusele kohanenud puid hilises Miotseenis
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(umbes 10-7 miljonit aastat tagasi) (loakim et al. 2005). Fiitoliitide kogumid Tiirgist ja
umberkaudsetelt aladelt niitavad, et avatud rohumaade dominantsemaks muutumine leidis
aset varases Miotseenis (Stromberg 2011). Suuremas osas Miotseenis annavad fiitoliitide
andmed moista, et puudega kaetavuses oli mérkimisvadrseid erinevusi, kuna leidus
korrelistega domineerivaid metsastunud piirkondi, mis muutusid iildisemalt sarnasemaks ja
avatumaks alles hilises Miotseenis (Stromberg et al. 2007). Mulla fossiilsed andmed on
Lédédne-Euraasias lipris harvad, kuid mullafossiilid Miotseeni keskelt (umbes 15 miljonit aastat
tagasi) Pasalarist Tiirgist viitavad kuivadele heitlehistele puistutele (Bestland 1990), mis l&dheb

kokku teiste ettekujutustega avatud kuivadest kooslustest hiljemalt Miotseeni keskpaigaks.

Varases  Miotseenis  domineerisid  Léddne-Euraasias  brahhiiodontsed  ehk
madalakrooniliste hammastega kabiloomad, mis viitab ldhistroopilistele metsadele (Eronen et
al. 2010). Miotseeni keskel asendusid need Vahemere idaosas vihehaaval hiipsodontsete ehk
korgekrooniliste hammastega ja keskmise suurusega hammastega loomastikuga, mis viitab
kuivadele avatud kooslustele (Stromberg 2011). Herbivooride hammaste analiiiisid Vahemere
idaosast on tuvastanud erinevaid dieete korrelistest toitujatest kuni lehtedest-viljadest
toitujateni, mis viitab sellele, et Miotseeni kesk- ja hilisosas vdis loomastik hdivata pigem
korreliste domineerimisega metsastunud piirkondi tiiiipiliste savannide asemel (Stromberg
2011). C, fotosiinteetilise rajaga korreliste dietolm moodustab Edela-Euroopas 26-62%
varases Oligotseenis, mida nditavad kivistunud Gietolmu ja eoste analiiiisid (Urban et al.
2010). Siisiniku 1sotoobi analiilisid mullafossiilidest ja kabiloomade hambaemailidelt

nditavad, et Neogeenis oli Ladne-Euraasias iilekaalus C3 taimestik (Quade et al. 1994).

Lduna-Aasias, Nepali keskosas moodustab Oietolm kivistunud dietolmust ja eoste
analiitisidest 10-35%, mis néitab, et korrelised olid seal keskmiselt levinud hilises Miotseenis,
kuid dietolmu protsent kasvas >90% vahemikus 8,5 ja 6,5 miljonit aastat tagasi (Hoorn et al.
2000). Siisiniku isotoobi ja kabiloomade hambaemailide analiilisid nditavad, et moned
herbivoorid hakkasid toituma domineerivalt C, kdrrelistest umbes 8,5 miljonit aastat tagasi
(Badgley et al. 2008).

Kuigi Kirde-ja Louna-Hiina olid suures osas kaetud niiskete, parasvodtme ja
lahistroopiliste metsadega, kivistunud Oietolm ja eosed néitavad, et kuivusele kohanenud
puhmastega avatud kooslused tekkisid seal Paleogeenis (Paleotseenist Oligotseenini)
(Leopold et al. 1992). Korrelised olid haruldased kuni varase Miotseenini, kuid levisid
Miotseeni keskel ja 10pus itta ja Idunasse (Jiang & Ding 2009). Varaseimad imetajate tdendid
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avatud elupaikadest on Eotseeni-Oligotseeni piiril, kui loomastikus domineerisid
hiipsodontsed ehk korgekrooniliste hammastega ja igemest modda ulatuva hambaemailiga
nérilised ja janeselised, kes olid asendanud varem domineerivad kabjalised (Yuanqing et al.
2007). Varases Miotseenis oli loomastik Hiina lddne-ja keskosas rohkem hiipsodontsem kui
mujal Euraasias ja see jitkus kogu Miotseeni viltel, viidates samuti avatud elupaikadele

(Eronen et al. 2010).
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5 Austraalia

Austraalia on valdavalt kuiva kliimaga kontinent, millel on vdga suure liigirikkusega
piirkondi ja mitmekesine taimestik paljude kooslustega nagu kuivad rohumaad, poolkuivad
skleromorfsed pdosastikud, puhmastikud ja rohumaad kdrgematel altituudidel ning troopilised
vihmametsad (Hill 2004). Taimede fossiilsed andmed niitavad, et tdnapdeva taimestikus on
elemente vihmametsadest, mis katsid Austraaliat, kui see oli veel ithenduses Gondwanaga
(Hill 2004). Hilises Kriidis (umbes 98-65 miljonit aastat tagasi), kui Austraalia oli veel
tthendatud Louna-Ameerika, Ladne-Antarktika ja Uus-Meremaaga, toimus paljude taime- ja
loomariihmade teke ning suur osa tinapédevasest Austraalia taimestikust parineb just sellest
ajast (Hill 2004). Viimase 40 miljoni aasta jooksul on Austraalia taimestikku toimunud ka
palju kauglevi ning muutusi taimestikus on pdhjustanud ka inimeste saabumine Austraaliasse
(Hill 2004). Austraalia taimestiku ajalugu peegeldavad fossiilsed andmed oietolmust ning

eostest, makrofossiile leidub vdhem (Crisp et al. 2004).

Suuremad floora elemendid olid Paleotseeniks juba vilja arenenud, kuid looduslikud
rohumaad arenesid Eotseeni 10pus kliima kuivemaks ja jahedamaks muutumise tdttu ning
tanapdevased rohumaakooslused hakkasid tekkima ilmselt Oligotseenis, kus kdige laiemalt
levis spinifekshein (Spinifex) (Bredenkamp et al. 2002). Austraalia lahknemine Antarktikast
umbes 30 miljonit aastat tagasi pohjustas muutusi kliimas (Crisp et al. 2004). Molekulaarsed
fillogeneesi andmed néitavad 25-10 miljonit aastat tagasi kliima jahedamaks, kuivemaks ja
sessoonsemaks muutumist ning Austraaliale erilise sklerofiilli bioomi kiiret levikut, kus
domineerisid perekonnad eukaliipt (Eucalyptus), akaatsia (Acacia) ja sugukond kasuariinlased
(Casuarinaceae) (Crisp et al. 2004).

Varases Eotseenis levisid Louna-Austraalias rohked troopilised ja ldhistroopilised
vihmametsad (Hill 2004). Eotseeni keskpaigast-10pust parit kivistunud dietolmu ning eoste
kogumid niitavad, et vihmametsadega koos eksisteeris sklerofiilli taimestik (Martin 2006).
Eotseeni 10pus ja Oligotseeni alguses toimuv kliima jahenemine pohjustas paljude troopiliste
katteseemnetaimede véljasuremist, millele jargnes varases Miotseenis soe ja niiske kliima
ning suur mitmekesisus metsakooslustes (Martin 2006). Miotseeni keskel hakkas kliima
muutuma kuivemaks ja jahedamaks, kuni hiliseks Miotseeniks oli kliima niivord kuiv ja jahe,

et suur osa vihmametsadest Kesk- ja Kagu-Austraalia sisemaal oli muutunud sklerofiilli
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metsaks (Martin 2006). Fiitoliitide andmed néitavad kdrreliste haruldust Miotseenis, kuid
jarsku levikut 4 miljonit aasta tagasi, joudes rohkuse haripunkti 2,5 miljonit aastat tagasi
(Stromberg 2011).

Austraalia ja Kagu-Aasia vaheline iiksikute liikide levik algas Oligotseeni 16pus, kuid
suurem kokkuporge Kagu-Aasia Sunda mandrilava ja Austraalia vahel toimus Miotseeni
keskel, mis pohjustas rohkemate liikide migratsiooni Austraalia ja Kagu-Aasia vahel (Morley
1998). lda-Austraalia vihmametsades on samuti vdhesel méaidral Kagu-Aasia péritoluga
taimestikku (Morley 2003).

Vaikse ookeani ja Austraalia laama kokkuporkel hilises Miotseenis ja Pliotseenis
(umbes 10 miljonit aastat tagasi) moodustusid méaestikud Pohja-Austraalias ja Uus-Meremaal
(Sanmartin & Ronquist 2004). Uus-Meremaal kerkis Kaikoura méestiku piirkond, millel
tekkisid rohumaad Pliotseenis, kui kliima jahenes kuni jddajani Pleistotseenis (Bredenkamp et
al. 2002). Tulekahjud ja karjatamine pdhjustasid seal rohumaade levikut varem 16unap66gi
(Nothofagus) metsaga kaetud piirkondadesse (Bredenkamp et al. 2002). Pliotseenis (umbes 5-
1,8 miljonit aastat tagasi) hakkasid Kagu-Austraalias avatud rohumaad kliima koikumiste
tottu metsi asendama (Hill 2004). Hilises Pliotseenis toimus jirsk lileminek parasvootme
vihmametsadelt kdorreliste poolt domineeritavatele kooslustele Lake George piirkonnas
Canberra ldhedal (Hill 2004).
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6 Savannid

Savann on iiks suurimaid maismaa bioome, mis on eriti levinud Aafrikas. Troopilised ja
lahistroopilised savannid jddvad ekvatoriaalsete vihmametsade ja korbete ning poolkorbete
vahele ja asuvad Aafrikas, Austraalias, Louna-Ameerikas ja ka Lduna-Indias (Huntley &
Walker 1982). Laiemas mottes on savannile iseloomulik avatud rohumaa koos pddsaste,
10ikheinaliste ja iiksikute puudega (Sankaran et al. 2005). Troopilisi ja ldhistroopilisi
rohumaid saab jaotada korgemate rinnete jargi. Rangemalt klassifitseerides nimetatakse
savannideks rohumaid, kus on olemas puu- ja puhmarinne. Kuna reaalsuses toimub tileminek
rinnete olemasolus jark-jargult, kasutatakse moistet savann laiemalt troopiliste ja
lahistroopiliste rohumaade kohta. Savanni, kus kasvavad puud, voib nimetada puis-savanniks,
ilma puudeta ala aga rohumaa savanniks. Sademete rohkus on pohiline erinevus metsa- ja
rohumaade vahel. Uhtlase ja kdrge sademete hulgaga ala on sobiv troopiliste vihmametsade
kasvuks, pikem kuivaperiood on sobiv aga rohumaade arenguks (Bredenkamp et al. 2002).

Lisaks on rohumaade arengule kaasa aidanud ka metsapdlengud (Bond et al. 2003).

Moned autorid on veendumusel, et savannid evolutsioneerusid koos C, fotosiinteetilise
raja tekkega (Sage 2004), mis voOimaldas suuremat fotosiinteesi efektiivsust globaalse
kliimamuutuse tagajarjel korgenenud temperatuuri ning vihema ohus leiduva siisihappegaasi
puhul (Beerling & Osborne 2006). Samaaegne metsa taandumine savannide eest ja metsa
niiske mikrokliima kadumine suurendas veelgi piirkonna ariidsust (Bouchenak-Khelladi &
Hodkinson 2011). Puud aga kasutavad evolutsiooniliselt hoopis Cj fotosiinteetilist rada. Kahe
fotosiinteetilise raja erinevus on jitnud jdljed siisiniku isotoopidesse taimedes, pinnases ja
herbivooride hammastes. C, fotosiinteetilist rada kasutavate taimede biomassi jarsust tdusust
vois jareldada rohumaade hiippelist laienemist maailmas umbes miljoni aasta jooksul, millega
paigutub tdnapdevane savanni koosluse algus hilisesse Miotseeni ajastikku, umbes 8 miljonit
aastat tagasi (Cerling et al. 1997b). Teised autorid vididavad, et iiheks C4 taimede leviku
laienemise pohjuseks vais kiill olla CO, vihenemine atmosfaéris, mis pohjustas C3 taimede
fotosiinteetilise aktiivsuse langemist allapoole C4 taimede oma (Cerling et al. 1997b), kuid
CO; tase hakkas langema juba Oligotseenis, joudes kriitilise piirini juba 20 miljonit aastat
varem (Pagani et al. 2005). Seega ei saa CO, vdhenemine olla ainus pohjus C4 Savanni

laienemisel, kuid tépseid pohjuseid ei ole veel teada (Beerling & Osborne 2006).
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Savanni kui bioomi tekke paigutumist Miotseeni kinnitavad ka Keeniast leitud
karbonaadi setted, kuhu on salvestanud segunenud C; ja C, taimestikku juba alates 15
miljonist aastat tagasi, kuid herbivooride hambaemailis on ndha iileminekut eksklusiivselt Cy4
taimede dieedile vahemikus 8,5 ja 6,5 miljonit aastat tagasi (Morgan et al. 1994). Cerling et
al. (1997b) dokumenteerisid herbivooride hambaemailide siisiniku isotoopide abil samuti, et
hobused ja elevandid hakkasid Keenias tarbima pohiliselt C, taimi ajavahemikus 8-6 miljonit

aastat tagasi.

C, fotostinteetilise raja ja savannide tekkimisega seostatakse ka teisi pohjuseid. Kliima
muutust mojutavad muuhulgas ka tuli ja suits (Andreae et al. 2004; Koren et al. 2004),
mistottu pdlenguid seostatakse C, savannide Okosiisteemide tekkega. Tule ja herbivooride
mojul taimestikule on paralleele, kuna mdlemad tarbivad suurt osa taimestikust ja on
voimelised muutma biomassi vdi seda kontrolli all hoidma. Suure muutuse puhul biomassis
voivad muutuda ka dkosiisteemid (Bond & Keeley 2005). C4 savannid on kdige sagedamini
kulutulega pdlevad 6kosiisteemid maailmas, kus pdlengud toimuvad tavaliselt iga 2-3 aasta

tagant, harvem veel tihedamini (Hoffmann et al. 2002).

Savanni pdlengutes tekivad soestunud korreliste kutiikulid, mille rohkuse jarsku
suurenemist on tdheldatud Atlandi ookeani setetes, Nigeri joesuudmes, ja mille parinemise
voib dateerida samuti 8 miljonit aastat tagasi (Morley & Richards 1993; Retallack 2001).
Varajasse Miotseeni on Nigeri joesuudmes dokumenteeritud 2% korreliste Gietolmu
fossiilides ning soestunud kutiikuleid ei leidu nendes proovides iildse. Miotseeni keskpaigani
(umbes 16 miljonit aastat tagasi) kasvas Sietolmu hulk 10%-ni ja séestunud kutiikuleid oli
2%. Mairkimisvéddrne kasv toimub modlemas hilise Miotseenini (umbes 8,2 miljonit aastat
tagasi) ning pérast seda, kus korreliste dietolmu hulk on ligikaudu 50% ja sdestunud
kutiikuleid maksimaalselt 30%. See nditab Ladne-Aafrikas savannide teket. Ida-Aafrika kohta
on Oietolmu ja makrofossiilide andmed linklikud ja keerulisemad kui Nigeri joesuudme
andmed, samas voOib leida loomastiku ja isotoobi andmeid (Jacobs 2004). Puude
anatoomilised tdendid viitavad hooajaliselt kuivale keskkonnale (Jacobs 2004). Pliotseeni ja
nooremad oOietolmu analiilisid on pidevalt registreerinud korreliste dietolmu vihemalt 50%,

viidates laiaulatuslikule korreliste katvusele (Bonnefille 1995).

Savanni-metsa piiril Amazonase piirkonnas tiheldati meteoroloogilistes uuringutes, kuidas
»tule-kliima tagasiside hiipotees on seotud kahte tiilipi tsiiklitega taimestiku tulekahjudes.
Esimeses tekitavad tulekahjud musta suitsu aerosoolosakesi, mis absorbeerivad
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pdiesekiirguse, mille tdttu tduseb atmosfddris temperatuur ja viheneb puhas energiavoog
maapinnani (Menton et al. 2002). Hiidroloogilises tsiiklis poOhjustab see aurustumise
acglustumist, pidurdab pilvede moodustumist ning vihendab sademeid (Andreae et al. 2004).
Sellised tulekahjud mojutavad puude suremust, suurendavad pouda ja pohjustavad ka C,4
taimede leviku laienemist (Beerling & Osborne 2006). Metsi hivitavas teist tiiiipi tsiiklis
pOhjustavad tulekahjud samuti suitsu aerosoole, mis aga viahendavad pilvedes tilkade suurust,
tugevdavad soojusjuhtivust ning muudavad sademed harvemaks, kuid intensiivsemaks (Koren
et al. 2004). Need pohjustavad samamoodi puude hdvimist, tulekahjusid ning soodustavad
veelgi enam C; taimede levikut (Beerling & Osborne 2006). ,,Tule-kliima tagasiside
hiipotees* vOib olla piisav, selgitamaks metsade kiiret iileminekut savannideks iile
kontinentide Miotseenis, ja need tsiiklid aitavad kaasa savanni dkosiisteemide 6koloogilisele

edukusele tdnapdevalgi (Beerling & Osborne 2006).

Tulekahjude tdhtsuse kohta C, fotosiinteetilist rada omavate taimede levimisel on
leitud veel tdendeid Oietolmu ja sOe analiilisidest. Need pédrinevad jirve setetest,
Wonderkraterist, Louna-Aafrikast, kus savannis ei kasvanud puid viimase jddaja jooksul.
Sellel ajal oli ka CO; kontsentratsioon atmosfadris 50% madalam ja tulekahjud palju
tihedamad kui tdnapdeval. Puud hakkasid seal kasvama alles 10 tuhat aastat tagasi, kui CO;
kontsentratsioonid tdusid t0Ostusajastu eelsele tasemele ja tulekahjude arv vdhenes (Scott
2002).

Savanni kui bioomi vanust saab hinnata ka taimede fossiilsete meetodite jérgi, ning
see on muutunud liheks pdhiliseks meetodiks savanni vanuse uurimisel pérast selle laiemalt
levimist eelmise sajandi keskpaigas. Uuritakse korreliste fossiile, mis on pdhiliselt esindatud
oietolmuna. Korreliste dietolmu jédrgi on vdimalik taimi identifitseerida kuni sugukonna
tasemeni, mitte tdpsemini. Seega kasutatakse hoopis odietolmu kogust koostise asemel,
geoloogilise indikaatorina kainosoikumi aegkonna médramiseks. Enamus sugukondadest on
tuultolmlejad, mille kergesti lenduvad ja hajutatavad tolmuterad panustavad fossiilide
andmetesse (Jacobs 2004). Kasutada saab ka vanemaid selgroogsete fossiilide andmeid ja
uuemaid andmeid stabiilsete siisiniku isotoopide kohta, mille abil on voimalik tdendada C,4

taimede levikut.

Uldiselt iihilduvad siisiniku isotoopide ning taimede ja selgroogsete fossiilandmed,
mille jargi saab {isna iiheselt méiérata savanni kui bioomi evolutsiooni. Selliste andmete jargi
olid korrelised Laane-Aafrikas olemas juba Paleotseenis (64 miljonit aastat tagasi), hakkasid
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laienema Miotseeni keskel (16 miljonit aastat tagasi) ja holmasid suuri alasid hilises
Miotseenis (8 miljonit aastat tagasi) (Jacobs 2004). Ida-Aafrikas toimus laienemine metsadest
avatud rohumaadeks voi savannideks vahemikus 12,6 ja 6,8 miljonit aastat tagasi ja suurem

laienemine C,4 taimede dieedi jargi herbivooridel 8,5 miljonit aastat tagasi (Jacobs 2004).
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7 Sood

Turbarabades domineerivad turbasamblad, pohiliselt perekonna  Sphagnum  ehk
turbasammalde liigid. Turbasamblad katavad suurt osa boreaalsetest pdhjapoolkera
turbarabadest (Rydin et al. 2006). Turbasammalde levikut ja mitmekesistumist pShjapoolkeral
seostatakse kliima jahenemisega, mis toimus Oligotseenist Pliotseenini, pohiliselt Miotseenis,
sest enne Oligotseeni ei olnud seal turbasammaldele sobivat kasvukeskkonda (Shaw et al.
2010). Téanapdevaste turbarabade asemel olid seal varem troopilised ja parasvootmelised
taimeregioonid ja okosiisteemid (Shaw et al. 2010). Kuigi turbasamblad on pdhiliselt levinud
pohjapoolkeral ning seal védga hésti kohanenud kiilmade tingimustega, leidub neid ka
1dunapoolkeral, kuid mitmed tdhelepanekud néitavad, et pohjapoolkera liigid on

evolutsiooniliselt vanemad kui 16unapoolkera liigid (Shaw et al. 2010).

Lehtsammaltaimede hoimkonna ehk briiofiiiitide fiilogeneetilised analiiiisid
nukleotiidide jérjestuste alusel plastiididest, mitokondritest ja tuuma genoomist viitavad
briiofiititide hdimkonda kuuluva perekonna Sphagnum tekkele tipris hiljuti (umbes 20 miljonit
aastat tagasi) (Shaw et al. 2010). Fiilogeneetilised analiiiisid vordleva morfoloogia ja
fossiilide pohjal viitavad briiofiilitide lahknemisele soontaimedest enne, kui viimased
mitmekesistusid Paleosoikumi keskosast kuni 1dpuni ehk rohkem kui 250 miljonit aastat
tagasi (Shaw & Renzaglia 2004). Turbasammalde levimine pohjustas briiofiilitide kui viga
vana klaadi domineerimist korgetel laiuskraadidel asuvates soodes, mis pdhjustas ka soode
laienemist (Greb et al. 2006). Shaw (2010) niitas taksonoomiliste ja molekulaarsete
analiiiiside ning flilogeneetilise rekonstruktsiooniga, et lehtsammaltaimede hdimkond jagunes
Paleosoikumis (vdhemalt 196 miljonit aastat tagasi) kaheks suureks liiniks, millest iiks
tiitarliin hdlmas klasse Andreaeopsida ja Bryopsida ehk lehtsamblad ja teine tiitarliin hdlmas
klasse Takakiopsida ja Sphagnopsida ehk turbasamblad, millest Takakiopsida ja
Sphagnopsida lahknesid vahemikus 128 ja 319 miljonit aastat tagasi. Perekond Sphagnum
mitmekesistus aga vordlemisi hiljuti, kuna hilisem iihine eellane peaaegu koikide
turbasammaldega oli 7-20 miljonit aastat tagasi. Molekulaarsed andmed, mida kinnitavad ka
vihesed fossiilsed andmed, niitavad turbasambla perekonna liikide hiljutist ja vdga jirsku
levikut (Shaw et al. 2010). Turbasambla liikide mitmekesistumise aeg {ihtib 8 hapniku

isotoopide andmetega siivamerest, mis nditavad, et pdhjapoolkeral toimus Neogeenis Kiire
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kliima jahenemine, mis algas 15 miljonit aastat tagasi ja 10ppes 10 miljonit aastat tagasi
(Zachos et al. 2001). Samaaaeagselt perekonna Sphagnum mitmekesistumisega toimus
fossiilsete andmete pohjal ka boreaalsete ja arktiliste dkosiisteemide laienemine korgematel

laiuskraadidel Miotseeni 16pus ja Pliotseenis (Elias et al. 2006).

Pohja-Ameerikas Floridas asub turbaraba Everglade, mis tekkis kliima muutuste ja
meretaseme tdusu tottu (Gleason & Stone 1994). PShja-Ameerika pdhjaosas hakkas jai
taanduma Pleistotseeni 10pus ning Florida 1dunaosas muutus kliima ldhistroopiliseks, mis
pOhjustas niiskuse suurenemist ja hooajalist vihmasadu ja iileujutusi, mis oli vajalik
Everglade’i mirgala viljakujunemiseks (Gleason & Stone 1994). Meretaseme tdusu tottu
vihenes dravool, mis pdhjustas turba kuhjumise. Turbaraba véljakujunemine algas Holotseeni

viimases pooles, 5000 aastat tagasi (Gleason & Stone 1994).

Samuti nditavad setetest parit andmed, et Kagu-Austraalia madalikul olid varasest
Oligotseenist kuni varase Miotseenini turbasood (Hill 2004). Need ldksid aga Miotseeni

alguses ja keskel jark-jargult iile kuivemateks skleromorfseteks piirkondadeks, mida niitavad

Kagu-Austraalia Latrobe Valley s6e analiiiisid (Hill 2004).
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Arutelu

Kéesolevas toos piilidsin anda iilevaate tdnapdevaste soontaimede kooslusetiilipide aja jooksul

muutumisest ja evolutsioonilise vanuse hindamisest.

Too tulemusena selgus, et mitmete ténapdevaste bioomide teke algas
kattesemnetaimede domineerima hakkamisega hilises Kriidis (Morley 2003) ja Gondwana
supermandri lahknemisega, kui levisid suures osas sarnased kooslused kiilmatundlike
taimeliikide ja vihmametsadega (Pennington & Dick 2004). Paleotseenis ja Eotseenis toimus
koosluste jarsem eristumine (Pott 1995; Bredenkamp et al. 2002) ning hakkasid levima uued
taksonid nagu niiteks korrelised (Jacobs 2004) ja liblikdielised Louna-Ameerikas
(Pennington & Dick 2004; Stomberg 2011). Eotseeni 16pus ja Oligotseeni alguses toimunud
kliilma jahenemine ja kuivemaks muutumine pdhjustasid paljudes bioomides uutele
taimekooslustele tileminekut voi nende geograafilise asukoha muutust (Ratallack 1997;
Tiffney & Manchester 2001) ja pdhiliselt levisid kuivad metsakooslused (Jacobs 2004),
avatud kooslused ja korrelised (Stromberg 2005; 2011). Miotseenis hakkasid levima
turbasamblad ja tekkis perekond Sphagnum (Shaw et al. 2010). Austraalias hakkas levima siis
sklerofiilli bioom (Crisp et al. 2004). Miotseenis alguses toimus ka troopilise floora levima
hakkamine (van der Hammen & Hooghiemstra 2000) ja ka selle taandumine, kui kliima
muutus jahedamaks ja kuivemaks Miotseeni 16pus (Tiffney & Manchester 2001; Martin
2006). Samuti hakkasid Miotseeni keskel domineerima C; korrelised (Ratallack 1997) ja
levima C; korrelised (Stromberg 2005). Miotseeni 10puks kujunesid vélja mitmed
tanapdevased rohumaakoolused savannides (Cerling et al., 1997b), Louna- ja Pdhja-
Ameerikas ja hakksid domineerima C,4 korrelised (Edwards et al. 2010) Mclnerney et al.
2011). Pliotseenis levisid rohumaad jatkuvalt edasi (Jacobs et al. 1999), Austraalias toimus
korreliste jarsk levik (Stromberg 2011), Aafrikas arenes vilja Fynbose bioom (Goldblatt
1997) ning 40% Aafrika metsadest (Plana 2004). Pleistotseenis toimusid mitmed muutused
Lduna-Ameerika metsades (van der Hammen & Hooghiemstra 2000) ning Holotseenis toimus
Louna-Ameerika kuivade pampade vahetumine niiskematega (Prieto 2000) ja Pohja-
Ameerika turbaraba viljakujunemine (Gleason & Stone 1994).

Too tulemusena selgus ka, et koikide kooslusetiilipide vanus ei ole {iheselt

midratletav, samas kui monede kooslusetiilipide vanuse saab iisna tépselt paika panna.
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Esiteks on kooslusetiiiipide vanuse hindamine raskendatud siis, kui kooslusetiiiibi
areng on mdjutatud vélistest mdjudest nagu kliimast. Paljud muutused ténapievaste bioomide
véljaarenemises on toimunud kliimamuutuste tottu. Kliima jahenemine ja kuivemaks
muutumine on toimunud erinevatel ajaperioodidel, kusjuures kdige tdhelepanuviirsemate
mdjutustega on kliima muutunud Eotseeni ja Oligotseeni piiril ning Miotseeni ja Pliotseeni
piiril. Nendel ajaperioodidel oli muutusi kooslusetiiipides kdige rohkem, pdhiliselt toimus
troopilise ja termofiilse taimestiku véljasuremine voi kohastumine uutele tingimustele.
Kuivemad perioodid pdhjustasid avatud koosluste ja korreliste levimist. Kiillmemate ja
kuivemate perioodide vahel olid soojemad ja niiskemad perioodid, mis taastasid mingil

maaral taimestikku.

Teiseks on kooslusetiiiipide vanuse madramine raskendatud selliste koosluste puhul,
kus esineb erinava péritoluga liike. Tanapdevastes kooslustes on nimelt liike, mis on viga
vana péritoluga ehk tingimused nende kasvuks olid vordlemisi soodsad ja nad ei pidanud nii
palju evolutsioneeruma. Samas on ka palju hiljutisema péritoluga liike, mis vdivad olla ka iihe
kooslusetiiiibi sisesed. Niiteks rohumaa bioome on hea vorrelda liikide, pohiliselt korreliste,
leviku jargi (samuti C3 korreliste iilemineku jérgi C,4 korrelistele), kuna need domineerivad ka

tdnapdeval rohumaadel.

Kolmandaks on kooslusetiilipide vanuse médramine raskendatud, kui kooslusetiiiibi
kohta on véhe informatsiooni, naiteks troopilistes piirkondades, kus uuritav materjal nagu

makrofossiilid on sooja ja niiske kliima tSttu halvemini séilinud (Pennington et al. 2004).

Monede kooslusetiitipide puhul on aga vdimalik tipris hésti piiritleda tekke- ja leviku
aega. Rohumaade ja savannide puhul on seda palju lihtsam 6elda, kuna nad on vordlemisi
avatud kooslused korreliste olemasoluga ning avatud koosluste ja korrelisete teke ja levik on
tanapaevaks hasti paika pandud (Morgan et al. 1994; Cerling et al. 1997b; Kleinert & Stecker
2001; Jakobs 2004). Parasvootme rohumaades on palju andmeid fiitoliitide, makro-, mikro- ja
mullafossilide kohta. Savannides ja Louna-Ameerika rohumaades on palju siisinike isotoopide
andmeid herbivooride hammastest ja dietolmu fossiile (Cerling et al. 1997b), mis niitasid C,4
korreliste laiemalt levima hakkamist (MacFadden et al. 1996), kuna C4 kdrrelised levivad seal

piirkondades suures ulatuses.

Kergem on médrata ka nooremaid kooslusetiiiipe, kuna materjali, millest méaéarata, on

rohkem ja see on paremini sdilinud. Viimaste hulka kuulub lisaks rohumaadele ka Fynbose

32



bioom (LISA 1: Pliotseen, Pleistotseen), mis on kdige hiljutisema tekkega ja spetsiifiliste
taimeklaadidega, mis vodimaldavad tekke paremat uurimist. Fynbose koosluse tekke
uurimiseks on ka palju meetodeid: fossiilsed, mulla, dietolmu ja setete analiitisid ning isotoobi
analiiiisid loomade hambaemailidelt, mis tdiendavad {iksteist ja annavad terviklikuma

ulevaate.

Keerulisem on médrata vanemaid kooslusetiiiipe, kuna neil ei ole iihtset vanust ning
bioom on tekkinud aja jooksul nii-6elda ,,mitu korda“, mis pohjustas vdga erineva vanusega
tanapdeva kooslused. Nendeks kooslusetiitipideks on pohiliselt troopiliste ja parasvootme
metsade piirkonnad. Niiteks Aafrika vihmametsade vanust on pdhimotteliselt voimalik
midrata katteseemnetaimede jérgi (Plana 2004). Kuid andmed katteseemnetaimede
domineerimistest Aafrika metsades périnevad ajast umbes 100 miljonit aastat tagasi (Morley
2003) (LISA 1: Hilis-Kriit). Nendes piirkondades levivad suures osas katteseemnetaimed,
kuid need tekkisid vdga ammu ja on suurel middral evolutsioneerunud, mistottu on
tanapdevaste koosluste konkreetset teket on raske méarata. Metsabioomide puhul on olnud
soodsaid ja ebasoodsaid aegu, mis on olnud suures osas tingitud kliimamuutustest ning
olenevalt nende iileelamisest on joudnud liigid evolutsioneeruda voi osaliselt refuugiumites
sdilida. Samuti on keerulisem méérata vanust soodel, kuna paljud seal domineerivad liigid on
viga vana pdéritoluga (vilja arvatud turbasamblad, mis on tekkinud {pris hiljuti, umbes 20
miljonit aastat tagasi (Shaw et al. 2010) ja mis on mitmekesistunud 15-10 miljonit aastat
tagasi; LISA 1: Miotseen), aga konkreetsed tdnapidevased kooslused on pigem nooremad. Ka
on soode ja rabakoosluste vanust mdadravaid andmeid konkreetsete asukohtade kohta
ebapiisavalt vai kui on ka andmeid mérgalade olemasolust minevikus, ei pruugi need kattuda
tdnapdevaste taimekooslustega, et hésti vorrelda eri kontinetidel olevate kooslusetiiiipide
teket. Lisaks eristuvad boreaalsete rabade ja soode liigiline mitmekesisus, kliima ja kooslused
lahistroopilistest soodest (Gleason & Stone 1994), mis teeb nende iiks iihele vordlemise

raskemaks.
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LISA 1. Uuritud kooslusetiipides toimunud olulised muutused geoloogiliste ajastute kaupa.

Algus Ajastu Ajastik Siindmus kooslusetiiiibis (toimumise aeg) Viide
(milj. a.
tagasi)
Sood - P-Am turbaraba viljakujunemine (5000 aastat tagasi) Gleason & Stone 1994
Savann - Lo-Aafrikas Wonderkrateri jarve setetest dietolmu ja sée analiiliside Scott, 2002
Holotseen jargi hakkasid savannis puud kasvama, kui tulekahjude arv vahenes (10 000 a.
tagasi)
0,0115 L-Am pampas kuivade rohumaade vahetumine niiskematega (11 000 a. tagasi) Prieto 2000
Sood - P-Am ja3 taandumine, kujunes valja Everglade’i margala (Pleistotseeni Gleason & Stone 1994
Kvaternaar ~
16pp)
Pleistotseen L-Am metsad - Amazonase ja Andide piirkonnad hakkasid sademete, kliima Martin et al. 1997
poolest eristuma (30 000-12 400 a. tagasi)
L-Am metsad - Andide piirkonnas muutused, sinna levisid u 1 milj. a. tagasi Hooghiemstra & Cleef
perekond lepp (Alnus) ja u 330 000 a. tagasi perekond tamm (Quercus) 1995
Fynbose klaadidest 15% tanapaevastest liikidest tekkisid (Pleistotseenis) Linder & Hardy 2004
2,588 L-Am metsad - jddaja algus pdhjustas paljude liikide valjasuremist madalikel van der Hammen &
(Pleistotseenis) Hooghiemstra 2000
P-Am preerias tileminek iile 80% C4 taimedele (3-2 milj. a. tagasi) Mclnerney et al. 2011
Aaf metsad - 40% tanapaevastest liikidest kujunes vélja, molekulaarsete Plana 2004
Pliotseen analiitiside pohjal (Pliotseen-Pleistotseen)
L-Am metsad - Colombias kliima ja metsakoosluse koosseisu muutused dietolmu | Hooghiemstra & Cleef
analiitiside pohjal (viimase 3,2 milj. a. jooksul Pliotseenis ja Pleistotseenis ) 1995
Aus - Fiitoliitide andmete jargi korreliste jarsk levik (4 milj. a. tagasi) joudes Stromberg 2011
rohkuse haripunkti (2,5 milj. a. tagasi)
Aaf metsad - vihmametsad refuugiumites (5-3,5 milj. a. tagasi) Plana 2004
Aus - Kagu-Austraalias avatud rohumaad asendasid metsi (u 5-1,8 milj. a. tagasi) | Hill 2004




5,332

Neogeen

L&-Aafrika rohumaad - selgroogsed herbivoorid pohiliselt C4 dieedil (5-4 milj. a.
tagasi)

Segalen et al. 2007

Aafrika rohumaad - L-Aafrikas avatud, tulealtite ja korreliste domineerivate
rohumaade laienemine (5-4 milj. a. tagasi)

Jacobs et al. 1999

Fynbose klaadidest peaaegu 40% tidnapdevastest liikidest tekkisid (Pliotseeni Linder & Hardy 2004
alguses)

Fynboses voib eristada tdnapaevast floorat (u 5 milj. a. tagasi ja varem) Goldblatt 1997

P-Am metsad - Kliima jahenemise tottu jark-jargult tdnapdevase floora teke, Tiffney & Manchester
kadusid paljud termofiilsed, igihaljad taimed (Miotseeni 16pp-Pleistotseeni 2001

jadaeg)

Eur metsad - Kliima jahenemine pdhjustas tdnapaevase taimestiku levikut Tiffney & Manchester
Euroopas (Miotseeni 16pp-Pleistotseeni jaddaeg) 2001

P-Am preerias C4 PACMADI korrelised dominatsemad C3 kdrval (5,5 milj. a.
tagasi)

Mclnerney et al. 2011

P-Am metsad - Molekulaarsete andmete jargi Ida-Aasia ja P-Am paljude
taimeliikide lahknemine, 16ppes Beringi maakitsuse kadumisega (10-5 milj. a.
tagasi)

Milne & Abbott 2002

P-Am preerias siisiniku isotoobi jargi loomad toitusid ainult C4 kdrrelistest (6,6
milj. a. tagasi)

Passey et al. 2002

P-Am preerias C4 avatud rohumaad kujunesid valja (7-6 milj. A. tagasi)

Stromberg 2011

Eur rohumaad - L3-Aasias, Nepali keskosas kasvas korreliste dietolmu protsent
>90% (8,5-6,5 milj. a. tagasi)

Hoorn et al. 2000

Savann - Keenias herbivooride hambaemailis ndha tileminek eksklusiivselt C4
taimede dieedile (8,5-6,5 milj. a. tagasi)

Morgan et al. 1994;
Cerling et al, 1997b

Savanni polengutest soestunud korreliste kutiikulite rohkuse suurenemine Nigeri
joesuudmes (8 milj. a. tagasi)

Morley & Richards,
1993; Retallack, 2001
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Miotseen

Savanni tdnapdevase koosluse algus, Cs taimede jarsk laienemine (u 8 milj. a.
tagasi)

Cerling et al., 1997b

L-Am pampas domineerisid C4 taimed (8 milj. a. tagasi)

Edwards et al. 2010

Aafrika rohumaad - Ida-Aafrikas rohumaade taielik levik, Nigeri joesuudmest
dietolmu andmed 2 % varases Miotseenis kuni >50% (8,2 milj. a. tagasi)

Morley & Richards
1993a

Eur rohumaad - Lo-Aasias C isotoobi, kabiloomade hambaemailide analiiiiside
jargi toitusid moned herbivoorid domineerivalt C4 kdrrelistest (u 8,5 milj. a.
tagasi)

Badgley et al. 2008

Fynbos - Antarktikas kiilmad tdusuvoolud L-Aafrika rannikualale, troopilise
floora vadjasuremine, kuna suvine vihmaperiood ji dra (8-10 milj. a. tagasi)

Siesser 1980; Linder et

al. 1992; Linder 2003

Ida-Aafrika rohumaad - kabiloomad péhiliselt C4 dieedil isotoobi andmete pohjal
(9 milj. a. tagasi).

Edwards et al. 2010

Eur rohumaad - dietolmu analiitiside jargi avatud taimestikuga rohumaad
Vahemere idaosas Kreekas (umbes 10-7 milj. a. tagasi)

loakim et al. 2005

L-Am metsad - Amazonas palju liigirikkam kui tdnapaeval , taksonite evolutsiooni

van der Hammen &

ja adaptsiooni pohjustas Andide méaestiku kerkimine (Miotseen) Hooghiemstra 2000
Eur metsad +Aus - Sunda mandrilava kokkupo6rge Austraaliaga, liikide levik Morley 1998
Austraalia ja Kagu-Aasia vahel (Miotseeni keskel)

Ida-Aafrikas laienemine metsadest avatud rohumaadeks, savannideks (12,6-6,8 Jacobs 2004

milj. a. tagasi)

Sood - perekonna Sphagnum mitmekesistumine, fossiilide pohjal (15-10 milj. a.
tagasi)

Zachos etal 2001

Keenia savannis karbonaadi setetest C3 ja C4 taimed (15 milj. a. tagasi)

Morgan et al. 1994

Eur rohumaad - Tiirgis kuivad heitlehised puistud mullafossiilide jargi, mis nditab
avatuid kuivi elupaiku (u 15 milj. a. tagasi)

Bestland 1990

Aus - sklerofiilli (eukaliipt, akaatsia, kasuariinlased) bioomi levik (25-10 milj. a.

Crisp et al. 2004
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tagasi)

Savann - Nigeri joesuudmest dietolmu 10%, sdestunud kutiikuleid 2% ehk Jacobs 2004

korrelised hakkasid laienema (16 milj. a. tagasi)

L-Am pampas Cs korrelisi vahesel maaral (16,5 milj. a. tagasi) Kleinert & Stecker 2001
P-Am preerias Cs korreliste vahene olemasolu fiitoliitidest (19 milj. a. tagasi) Stromberg 2005

P-Am preerias Cz korrelised domineerisid mullafossiilide pdhjal (20 milj. a. Ratallack 1997

tagasi)

Sood - perekond Sphagnum teke, fiilogeneetilised analtitisid (20 milj. a. tagasi)

Shaw et al. 2010

P-Am metsad - Molekulaarse ja fiillogeneesi andmete pdhjal paljud P-Am Wen 2001
parasvootme taksonid kujunesid vilja (Neogeenis)

Eur rohumaad - avatud elupaikadega rohumaade dominantsemaks muutumine Stromberg 2011
fiitoliitide kogumite jargi Tiirgist (varane Miotseen)

Aafrika rohumaad - Ugandas rikkalik korreliste olemasolu taime-, mullafossiilide | Jacobs 2004
jargi (varases Miotseenis)

Aus - soe ja niiske kliima ning suur mitmekesisus metsakooslustes (Miotseen) Martin 2006

Eur rohumaad - Hiina lddne-ja keskosas loomastik hiipsodontsem kui mujal
Euraasias, viidates avatud elupaikadele Varases Miotseenis, jatkus kogu
Miotseenis

Eronenetal 2010

L-Am metsad - troopiliste liikide levik méestike piirkonda ning maestike liikide

van der Hammen &

levik troopilistele madalikele ( kogu Neogeenis) Hooghiemstra 2000
23,03 Sood - turbasammalde levik (Oligotseenist Pliotseenini, pohiliselt Miotseenis) Shaw et al. 2010

P-Am preerias hakkasid korrelised fiitoliitide pohjal 6koloogiliselt domineerima | Stromberg 2005

(27-23 milj. a. tagasi)

Aaf metsad - kuivemad metsakooslused Etioopias Oligotseenis Jacobs 2004

Aafrika rohumaad - P-Aafrika rannikuosas kuivad, avatud elupaigad (Oligotseeni | Stromberg 2011
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339+0,1

55,8+0,2

Paleogeen

keskel)

Oligotseen | Fynbos - Restionaceae sugukonna teke, kohaliku kella meetod (28 milj. a. tagasi) | Verboom et al. 2003
Fynbos - Restionaceae sugukonna teke, globaalse kella meetod (30,2 milj. a. Verboom etal. 2003
tagasi)

Aus - loodulike rohumaade teke, kliima jahedamaks, kuivemaks (Oligotseen) Bredenkamp et al. 2002
P-Am preerias mullafossiilide pohjal avatud rohumaad laienesid (varases Ratallack 1997
Oligitseenis)

P-Am preerias avatud rohumaadel kérreliste mitmekesistumine fiitoliitide pohjal | Stromberg 2005

(34 milj. a. tagasi)

Eur metsad - kliima jahenemine termofiilsed ja kiilmatundlikud liigid kadusid Tiffney & Manchester
korgematelt laiuskraadidelt (Eotseeni Oligotseeni piir) 2001

Aafrikas rohumaade teke, temperatuuri alanemine, kontinendi Bredenkamp et al. 2002
kerkimine(Eotseenis-Oligotseenis)

Aus - toimunud palju kauglevi (viimase 40 milj. a. jooksul) Hill 2004

Eotseen
Eur rohumaad - eelnevalt metsane taimestik, hakkas muutuma rohumaale Pott 1995
sarnasemaks, kuivade tingimuste téttu (Eotseeni l6pp)

L-Am pampas tekkisid avatud rohumaad ja PACMADI korrelised (42-38 milj. a. Stromberg 2011

tagasi)

Eur metsad - India ja Aasia maa-ala kokkupdrge, India taksonite levik Kagu-
Aasiasse (50-39 milj. a. tagasi)

Morley 1998; 2003

Fynboses Restionaceae sugukonna teke, NPRS meetod (42,8 milj. a. tagasi)

Verboom et al. 2003

Aaf metsad - liblikdielised domineerisid troopilises Aafrikas esmaselt (46 milj. a.
tagasi)

Jacobs & Herendeen
2004

Aus - 16unaosas troopilised, lahistroopilised vihmametsad (varane Eotseen)

Hill 2004

P-Am preerias varasemad korreliste leiud makrofossiilidest ( u 55 milj. a. tagasi)

Crepet & Feldman 1991
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Eur rohumaad - Kirde-ja Louna-Hiinas tekkisid kuivad avatud elupaigad
kivistunud dietolmu ja eoste jargi (Paleogeenis - Paleotseenist Oligotseenini)

Leopold et al. 1992

Aus - suuremad floora elemendid arenesid valja (Paleotseeniks)

Bredenkamp et al. 2002

Savann - korrelised Ladne-Aafrikas olemas (64 milj. a. tagasi) Jacobs 2004
Aaf metsad - tdnapaeva troopilise vihmametsa taimestik (u 64 milj. a. tagasi) Jacobs 2004
Paleotseen | Eur metsad - kliima jahenemise tdttu suur osa boreotroopilistest liikidest Milne & Abott 2002

refuugiumites Ida-Aasias ja Euraasia edelaosas(65-15 milj. a. tagasi)
P-Am metsad - kliima jahenemise tdttu suur osa boreotroopilistest liikidest Milne & Abott 2002
refuugiumites P-Am kagu-, lddneosas(65-15 milj. a. tagasi)
L-Am metsad - liblikdielised laialt levinud puude sugukond L-Am vihmametsades, | Pennington & Dick 2004
globaalsete fossiilsete andmete pohjal tekkisid (Paleogeeni alguses)

66,5+0,3 L-Am metsad - kliima muutuste tottu kiilmatundlike katteseemnetaimede Morley 2003
pohiline levik (Kriidi 16pus ja Paleogeeni alguses), kuna kliima oli siis tunduvalt
soojem
Aafrika rohumaad - korreliste olemasolu P-Aafrikas, dietolmu analiiiiside jargi Jacobs & Herendeen
(umbes 70 milj. a. tagasi) 2004
Aaf metsad - P-A vihmamets, L-A lahistroopiline vihmamets (77-55 mil;. a. tagasi) | Plana 2004

Kriit Hilis-Kriit L-Am metsad - Amazonase madaliku vihmametsa ja Aafrika vihmametsa vahel Pennington & Dick 2004

sarnasusi Gondwana lahknemisajast (u 100 milj. a. tagasi) hiljem biogeograafiline
isolatsioon
Aus - tdnapdeva taimestikus vihmametsede elemente Gondwanaga iihendusajast | Hill 2004
(98-65 milj. a. tagasi)

99,6 £ 0,9 Aaf metsad - kattseemnetaimed domineerisid (u 100 milj. a. tagasi) Morley 2003
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