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Abstrakt:

Zastupci Celedi Halimedaceae jsou tropické a subtropické motské tasy, pattici do fadu
Bryopsidales. Tyto zelené fasy tvoii makroskopickou sifonokladéalni stélku piichycenou
k ptdé pomoci holdfastu. Samotné télo rostliny — neboli thallus — je tvofen segmenty, které
jsou schopny ukladat CaCOs, tedy kalcifikovat. Odumfeld téla halimednich fas jsou zaroven
jednim z hlavnich tvirch pobfeznich sedimentl. Praveé diky témto dvéma vlastnostem jsou
Halimedy dilezitymi organismy v kolobéhu uhliku na Zemi. Zajimavost Halimed zvysuje
fakt, Ze se diky nim daji jednoduse pozorovat procesy spojené s globalni klimatickou zménou.
Diky jejich striktnimu vymezeni hranic vyskytu prostfednictvim teploty, ve které jsou
schopny rlst a rozmnoZovat se, mizeme na zaklad¢ jejich rozsifujici se lokality na prvni
pohled vidét proces oteplovani mofi. Ptes svoji dilezitou roli v ekosystému byly dosud fasy
z ¢eledi Halimedaceae védeckym vyzkumem relativné opomijeny. Nejen z tohoto divodu se

tato Celed’ stala predmétem predkladané bakalaiské prace.

Klicova slova: aragonit, ekologie, Halimeda, kalcifikace, sediment, segment, utrikuly,

zelené fasy



Abstract:

Species included in the family Halimedaceae are tropical and subtropical marine algae,
belonging to Bryopsidales. The macroscopic siphonocladous thallus of these green algae is
attached to the ground via holdfast. Segments of the thallus are able to store CaCOs3, i.e. to
calcificate. Consequently, dead segments of Halimeda are one of the major producers of
seashore sediments. Thanks to beforementioned properties, these organisms play an important
role in the global carbon cycle. Interestingly, the species of Halimedaceae are a great tool for
studying the global climate change processes. Based on their strictly temperature-defined
areas of occurrence in which they are able to grow and reproduce, we can easily observe the
effect of increasing temperature of the seawater. Despite the significant role of Halimedaceae
in marine ecosystems, these species have so far been relatively neglected in biological

research. That was, amongst others, one of the main impulses for writing this thesis.

Keywords: aragonite, calcification, ecology, green algae, Halimeda, sediment, segment,

utricle
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1 Uvod

Rasy, jakoZto bezcévné rostliny, tvoii velmi po¢etnou skupinu organismt s obrovskou
diverzitou. Mohou byt jak mikroskopické, tak makroskopické, dosahujici zna¢nych rozmért.
Ekologicky se jedna o velmi spéSnou skupinu, obyvajici riizna stanovisté sladkych 1 slanych
vod po celém svéte. Jejich vyznam je znaény z né€kolika divodl — jsou zasadnimi producenty
kysliku a biomasy. Zaroven pfispivaji k ob¢hu riznych biogennich prvkl v ekosystémech a

jsou schopny tvofit slouceniny, jeZ mohou byt posléze slozkami sedimenti.

Cilem této prace bylo shrnout dosavadni poznatky o zelenych ftasadch z Celedi
Halimedaceae a poukédzat na jejich dilezitost v globalnim ekosystému. V jednotlivych
kapitolach této prace tak bude popsdna morfologie a anatomie vybranych zastupci,
fylogeneze tadu Bryopsidales, kam tato ¢eled’ spadd, dale rozmnoZzovaci cyklus a diverzita
dilezité zamétit se také na tzv. kryptické druhy. Dale bude zminén vyznam a dopady
antropogenniho ptenosu fas z Celedi Halimedaceae. Dilezitym aspektem téchto fas je 1 jejich
ekologie, predevsim jejich schopnost kalcifikovat svou stélku. Jelikoz zastupci této celedi jsou
schopni v zavislosti na podminkach ukladat znacné mnozstvi CaCOs, maji také nemaly
geologicky vyznam. Jejich ekologické UispéSnost souvisi 1 se schopnosti reagovat na stresoveé

podminky prostiedi.

Ackoliv jsou fasy skupinou velmi vyznamnou, svétové rozSitenou a ekologicky
nenahraditelnou, nejsou jesté zdaleka probadany vSechny aspekty jejich zZivota. Tato prace si
tak mimo jiné klade za cil, poukdzat na nedostate¢nou pozornost, které¢ byla témto fasam

dosud vénovana.



2 Charakteristika zelenych ras Celedi Halimedaceae

Zastupci Celedi Halimedaceae se fadi mezi nejvétsi zijici zelené motské tasy pattici do
fadu Bryopsidales, diive pojmenovaného jako Siphonales. Tento fad zahrnuje asi 55 rodu,
z nichz pouze nékolik malo kalcifikuje, coz znamena, ze do svych stélek ukladaji uhli¢itan
vapenaty (CaCOs3). Jedna se napiiklad o rody Halimeda, Penicillus, Rhipocephalus,
Tydemania nebo Udotea. (Hillis-Colinvaux, 1991; www.algeabase.org). Nejrozsitenéjsi v
moiskych pobfeznich ekosystémech jsou druhy pattici do rodtt Halimeda a Udotea. Vedle
rodu Halimeda je do Celedi Halimedaceae klasifikovan také nekalcifikujici rod Flabellia
sjedinym druhem F. petiolata. Mezi kalcifikujicimi bryopsidalnimi fasami je rod
Halimeda zéroven nejvice diverzifikovany a v soucasnosti obsahuje 48 druhii rozsifenych
po celém svét¢ (www.algeabase.org) (viz. Obrazek ¢.1). Nejen pro jeho Siroké

geografické rozsiteni, ale zejména také globalni ekologicky vyznam jsou fasy pattici do

rodu Halimeda ptedmétem této bakalaiské prace.

Bryopsidales 100 Penicillus pyriformis Celed
Penicillus dumetosus

Udotea spinulosa

1.00; Rhipocephalus phoenix f. brev.
Rhipocephalus phoenix
Udotea conglutinata

Udotea flabellum

Tydemania expeditionis

15 Pseudocodium floridanum | pseudocodiaceae
Halimeda discoidea

Halimeda tuna
Halimeda opuntia
Halimeda incrassata
Caulerpa sertularioides

Udoteaceae

Halimedaceae

Caulerpa brachypus Caulerpacese
Caulerpa racemosa
Caulerpa paspaloides
Caulerpa okamurae
Rhipilia tomentosa | Udoteaceae
Dichotomosiphon tuberosus | Dichotomosiphonaceae
1.007 Bryopsis maxima
Bryopsis plumosa
Bryopsis pennatula
Bryopsis corticulans
Bryopsis hypnoides

Bryopsidaceae

Trichosolen myura

1.00| Codium fragile

Codium fragile ssp. t iy Codi

Codium lucasii
Darbesia marina

Pedobesia ryukyuensis

0.96

Derbesiaceae

Obrazek ¢.1: Kladogram iadu Bryopsidales.

Rad Bryopsidales zahrnuje velké mnozstvi zastupct spadajicich do nékolika Geledi. Klasifikace
v ramci fadu se v historii nékolikrdt zménila, zde vyobrazeny kladogram piedstavuje soucasny
pohled na fylogenezi tohoto fadu. V kladogramu nejsou zobrazeni zdaleka viichni zastupci. Cisla

na obrazku neni pro ucely této prace nutné vysvétlovat (upraveno podle: Lam a Zechman, 2006).



2.1 Popis stavby stélek u rodu Halimeda

Rasy rodu Halimeda maji sifonokladalni typ stélky, ktery je typicky predev§im pro
zelené tasy. Jejich stélku tvoti télo neboli thallus, ktery je pfichycen k podkladu pomoci
holdfastu, coz je propletenec sifondlnich vldken. Thallus je slozeny z kalcifikovanych
vegetativnich segmentll spojenych nody (uzly) (viz Obrazek ¢.2). Témito strukturami
prochazi vldkna, coz jsou zakladni stavebni jednotky celé¢ rostliny drzici segmenty
pohromadé. Osu stélky tvofi centralni meduldrni vldkno, které se déale vétvi.
Charakteristickym znakem bryopsidalnich fas, v€etn¢ rodu Halimeda, je sifonalni organizace
vlaken, tedy absence pfi¢nych stén, jez by je rozdélovaly na jednotlivé bunky. Tudiz se

rostlina da povazovat za jednou velkou mnohojadernou bunku (Verbruggen et al., 2009).

H. incrassata

segmenty

thallus

Obrazek ¢.2: Stavba stélky irasy H. incrassata
Stélku halimednich fas tvofi télo neboli thallus a holdfast, diky némuz je rostlina pfichycena k podlozi.
Thallus je tvofen segmenty, které spojuji nody

(upraveno podle: https://biogeodb.stri.si.edu/bioinformatics/dfm/metas/view/23924).



Boc¢ni vldkna odbocujici z vldkna osového vytvareji takzvané utrikuly, které posléze
na povrchu segmentu tvoii obdobu epidermis. Utrikuly jsou pomérné kratké ztlusténiny
vldken zmenSujici se smérem k okraji segmentu. Baze utrikuld jsou obvykle zazené a mayji
zde zesilenou sténu. Utrikuly se déli na primarni, sekundarni a tercidrni. Periferni utrikuly se
klasifikuji jako primarni, smérem dovnitf segmentu potom navazuji sekundarni a nakonec
terciarni. Mezi jednotlivymi utrikuly se nachazi tzv. interutrikularni prostory, kam se uklada

aragonit (CaCQO3), ktery vznika kalcifikaci (viz Obrazek ¢.3) (Hillis-Colinvaux, 1980).

utrikuly

interutrikuldrni prostory

Obrazek €.3: Pricny Fez segmentem halimedni rasy
Segment Halimed je tvoren centralnim medularnim vldknem, které se dale vétvi. Na koncich vldken
se tvoii utvary — utrikuly, mezi nimiz se nachazi interutrikularni prostor, kam se uklada aragonit pfi

kalcifikaci (upraveno podle Stanley et al., 2010).

Stélky druhti rodu Halimeda byly historicky klasifikovany na dva zakladni typy, a to
na uniaxialni a multiaxidlni. Uniaxidlni stélka je charakteristicka tim, Ze ma jen jedno
centralni vlakno (neboli sifon) a holdfast je krat$i nez jeden centimetr. Tento typ stélky ma
pouze jeden znamy druh, a to H. cryptica. Druhy typ, multiaxidlni, se vyznacuje stélkou
rozvétvenou a dale se déli na dva morfologicky 1 ekologicky diferencované podtypy. Prvni
podtyp mé holdfast vétSinou vyrazné delsi nez jeden centimetr, thallus neboli télo rostliny je
pfevazné vztyCené a ftasy s touto stélkou rostou témét vzdy v meékkém substratu, tedy
pievazné v pisku ¢iorganickém sedimentu. Z vyznamnych druhti sem patii napt. H.

incrassata nebo H. favulosa.



Druhy podtyp ma holdfast typicky kratS$i nez jeden centimetr a stélky vétSinou rostou na

pevném substratu jako jsou koralové ttesy, velké kameny ¢i skaly. Tento podtyp se dale deli

na 3 skupiny druhti podle uspotradani vlaken:

1)

2)

3)

Prvni skupina je charakterizovana tim, ze jsou vlakna upln¢ oddélena od nodu (uzlu).
Sem patii naptiklad H. fragilis nebo H. micronesica.

Druhé skupina je charakterizovana tim, Ze piestoze se muze stat, ze nckterd vldkna
zlstanou osamocend, vétSina z nich se spojuje do pari. Stélka téchto druhli fas mize
rust také horizontalné€. Sem patii napt. H. opuntia, H. minima nebo H. distorta.

Pro tfeti skupinu je charakteristické, ze vlakna tvofi nejcastéji dvojice ¢i trojice, ale
mohou tvofit i vétsi skupiny, popiipadé mohou ziistat i oddélena. Do tohoto poddruhu
patii predev§im H. tuna, potom také H. scabra, H. gracilis a dal$i (Hillis-Colinvaux,

1980).

Nicméné toto tradi¢ni rozdéleni zcela neodpovidad fylogenetické struktufe skupiny, a proto

Verbruggen a Kooistra rozdélili v roce 2004 na zdkladé molekuldrné—fylogenetické analyzy

halimedni stélky do péti morfologickych skupin. Z diivodu vyznamu tohoto rozdé€leni pro

vyzkum Halimed zde jednotlivé skupiny podrobné popisu:

1)

2)

V prvni skupin€ (Rhiphalis) jsou druhy rostouci pfedev§im na pis€itém substratu s
holdfastem bulvovitého tvaru. Spodni segmenty jejich stélky jsou velké, maji
valcovity tvar a stény jsou vyrazné zesilené, coZz znamena, Ze jsou pravdépodobné
silng kalcifikované. Segmenty na vrcholu rostliny jsou typicky méné kalcifikovane,
mensi a mohou byt roztdhlé do struktury pfipominajici v&jif. Dal$im charakteristickym
znakem této skupiny jsou nody ve stfedni oblasti thallu. Ty maji relativné tlustosténné
medularni sifony, které se spojuji a vznika jeden celek obsahujici propojené medularni
sifony. Pocet utrikulii v segmentech se méni v zavislosti na daném druhu a umisténi
segmentu, ale v zasad¢€ se utrikuly vrstvi do 3 a vice vrstev. Zastupci této skupiny se
vyskytuji predevSim v tropickém zapadnim Atlantiku a jsou to H. favulosa, H.
incrassata, H. monile, H. simulans. Nékteré zastupce najdeme také v indopacifické
oblasti a to H. borneensis, H. cylindracea, H. incrassata, H. macroloba, H.
melanesica.

Ve druhé skupiné (Micronesicae) jsou fasy zijici v biotopech, které jsou ovlivnéné
vlnami, jako naptiklad mélké utesy ¢i kanaly s velkymi pfilivovymi proudy. Segmenty

této skupiny jsou silné kalcifikované a jejich nody jsou velmi flexibilni. Dale maji tyto
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3)

4)

rostliny bud’to jeden velky nodalni sifon, anebo nékolik mensich sifont prochazejicich
nody. Utrikuly se u této skupiny po dekalcifikaci odd€li a segmenty tak ztraci
strukturni stabilitu. U jinych druht utrikuly zistavaji po dekalcifikaci u sebe a
neodd¢li se, nebo k sobé¢ dokonce pfilnou. Zde jsou také zastupci vyskytujici se
v zapadnim Atlantiku (napt. H. cryptica) a potom predevsim v indopacifické oblasti,
kde najdeme vyznamné a hojné se vyskytujici druhy H. fragilis a H. micronesica.

Do tteti skupiny (Halimeda) se tadi druhy rostouci vétSinou na ¢asteéné chranénych,
ale 1 exponovanych biotopech. Jejich thallus je pfipevnén pomoci diskoidniho
holdfastu, coz jim umozinuje rist na tvrdém substratu. Samotna stélka mize mit u této
skupiny dvé rizné podoby. Bud’'to maji fasy z této skupiny hladké, malé a stiedné
kalcifikované segmenty s flexibilnimi nody, anebo velké, slabé kalcifikované
segmenty se Sirokymi neflexibilnimi nody. Toto rozd€leni neni striktni, samoziejm¢ se
najdou vyjimky, které maji znaky zobou skupin. Totéz plati i u jejich holdfastu,
n¢které druhy ho maji dokonale diskoidni, jiné ne. Medularni sifony se ¢asto vétvi,
proplétaji kolem segmentll a tvofi s hornimi okraji segmentu jeden celek a nové
segmenty vznikaji odkudkoli z tohoto celku. U druhil s velkymi segmenty se nachazi
jedna nebo dvé vrstvy perifernich utrikult, které jsou nafouklé, ¢imz nechdvaji malo
mista na kalcifikaci, zatimco u druhli s malymi segmenty obsahuje kiira jednu az
nékolik vrstev subperifernich utrikul. Po dekalcifikaci utrikuly stale drzi u sebe a tvofi
povrchovy vzor z vice ¢i méné pravidelnych mnohotihelnikd. Do této skupiny spadaji
druhy, které se nachazi v Atlantickém oceanu a to H. discoidea, H. hummii, H. scabra,
jediny druh nachézejici se v Mediteranu: H. tuna, dale pak druhy nachézejici se
v indopacifické oblasti: H. discoidea, H. gigas, H. lacunalis, H. macrophysa, H.
magnidisca, H. taenicola a druh H. cuneata, ktery se nachdzi v subtropickych
regionech indopacifické oblasti a také Brazilii.

Ve ¢tvrté skupin€ (Pseudo-Opuntia) nalezneme zéastupce Zijici typicky v relativné
hlubokych vodéach na skalnatych ttesech. Segmenty maji spiSe malé, ale za to siln¢
kalcifikované. Jejich medularni sifony jsou kompletné v nodech, a to diky tomu, Ze
vzdalenost mezi jednotlivymi rozvétvenimi v synodalni oblasti je vétsi neZ u ostatnich
skupin, a tak se sifony mezi sebou nezaplétaji. Sekundarni utrikuly se rozsifuji pouze

na svém vrcholu. Této Casti fikdme distalni a z ni potom vyrQstaji periferni utrikuly,

LAY

ey

Sestithelnikovy nebo zaobleny tvar. Zde nalezneme druhy Zijici v tropickych

oblastech Atlantického ocednu: H. gracilis, H. lacrimosa.
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5) Druhy z posledni skupiny (Opuntia) rostou ptedevsim na chranénych stanovistich, ale
nalezneme zde i1 druh H. renschii, kterd preferuje mirné vinéni, a dokonce je v této
skupiné i H. opuntia, kterd je ekologicky plastickd, coz znamend, Ze ji nalezneme
naptiklad v zastinénych chranénych lagunach i1 na utesech, a to jak v hloubkach, tak i
na c¢asteCné odkrytych mistech. S tim souvisi 1 tvar stélky, ktery se odviji od mista
vyskytu konkrétniho druhu. U druhu H. renschii je thallus vzptimeny, kdezto u druhii
zijicich spiSe na chranénych stanovistich je ptevisly. Segmenty jsou u vSech druht
malé a silné¢ kalcifikované. Medularni sifony jsou spojeny v nodech jen ziidka a
zachovaly si pIné svoji funkCnost. Do této skupiny se fadi druhy vyskytujici se
v Atlantickém oceanu jako H. copiosa, H. goreauii 1 indopacifické druhy: H. distorta-
hederacea. H. opuntia je pak povazovana za pantropicky druh a H. minima, H.
renschii, H. velasquesii jsou druhy s kosmopolitnim vyskytem (viz Obrazek ¢.4)

(Verbruggen a Kooistra, 2004).

[ M. [ACUNANS
100| —————— H. tuna med

100 H. discoidea atl
d; 100 H. Triabiiis’
H. cuneala brazi
w2 - H, hummi
o o H. scabra

100 L H. tuna car
H. magnidisca
100 H. cuneata undulata

H. macrophysa
H. tasnicola

H, cuneata africa 1

H. discoidea ip

H. gigas

H. cuneata australia

H. cuneata arabia

H. ‘magnicuraata’

H. cuneata africa 2

H. cylindracea
100| 100 — H. melanesica
H. bomeensis

| Rhipsalis | 100/ 100 — H. macroloba

100
97 L H. heteromorpha

H. monile
100 Hm — H. incrassata

100 — H. simulans
100 H, fragilis
H. microna
100 H. nalD 2
Tl H. pygmaea
L &1 H. eryptica
100 H. gracilis i
H grcits o
I'I:H facrimosa
H. gracilis car 2
H. gracilis ip 1
H graciliz ip 2
10[:,— H. goreauii
H. coplosa
H. velasquezii
— H._minima 4

H. minima 2
H. minima 3
100 H. rensehii
100 — H. minima 1
H. apuntia
— H. distorta 2
—H.no D1

sn"- H. distorta 1

100

] Atlantik [  indo-Pacifik [l Globiini rozsifeni

Obrazek ¢.4: Kladogram rodu Halimeda rozdélen do péti skupin
Na zékladé molekularné-fylogenetické analyzy rozdélili Verbruggen a Kooistra stélky rodu Halimeda
do péti skupin (na obrazku v ¢erném ramecku). Obdélniky vpravo je vyznacen geograficky vyskyt

jednotlivych druhti (Podle Verbruggen a Kooistra, 2004).
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2.2 RozmnoZovani a Zivotni cyklus rodu Halimeda

Obecné se u tas setkdvame s rozmnozovanim vegetativnim a pohlavnim, které¢ u tady
druhti byva relativné méné Casté. Co se tyce pohlavniho rozmnoZzovani fas rodu Halimeda, tak
o ném zatim neni k dispozici vétsi mnozstvi detailngjSich publikovanych dat. Pohlavni
rozmnozovani je pro tuto fasu vzdy spojeno s odumienim piislusné vegetativni stélky. Z toho
davodu se Halimeda pohlavné rozmnoZzuje jen ziidka. Obvykle se takto rozmnozi jen jednou
za nékolik vegetativnich generaci. Proces pohlavniho rozmnozovani je izogamicky, coz
znamena, ze samc¢i 1 sami¢i gamety (pohlavni buiiky) jsou morfologicky identické. Tento
proces zahrnuje tvorbu extrémné velkého poctu dvou-bicikatych gamet, které jsou ulozeny
v gamentangiich, kterd nese gametofor nachéazejici se na okrajich segmenti. Gamety se z
gametangii nasledné uvoliuji a dochazi k jejich splynuti (viz Obrazek ¢.5) (Hillis-Colinvaux,

1980; Vroom et al., 2003).

Obrazek €. 5: Gametofor s gametangii.
Gametangia (Cern¢), obsahujici gamety se tvoii na jednotlivych segmentech v ptipadé pohlavniho

rozmnozovani fas z rodu Halimeda (upraveno podle Mayakun et al., 2012).

K vytvotfeni gamet se vyuZziji celé matetské protoplasty. Z tohoto diivodu by se také dal
ocekavat velky pocet zygot, bohuzel vSak o tom, co se se zygotou déje neni mnoho znamo,
protoZze se zatim nepodafilo dosdhnout tspéSného pohlavniho rozmnoZovani u laboratorné
kultivovanych populaci. Zygota se s nejvetsi pravdépodobnosti vyviji velmi pomalu a
pocatecni rust trva az nékolik mésic. Vysledkem tohoto dlouhého obdobi riistu je zmét

sifonalnich vlaken, nikoliv thallus, ktery by vypadal jako ten rodi¢ovsky. Po 12 mésicich, kdy
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byla v laboratorni nadrzi fasa péstovana, se nic nezmeénilo a fasa se dale nevyvijela. Z toho se
da vyvozovat, Ze doba vyvoje zygoty trva jednu az dvé vegetativni generace.

Dostavame se tedy k CastéjSimu zpiisobu, kterym se zastupci rodu Halimeda rozmnozuji,
a tim je asexualni vegetativni rozmnozovani. NejbéznéjSim typem je vysilani tzv. ,bézct’,
jimiz jsou rhizoidalni vlakna. U druht, které rostou na pis¢itém podkladu je typické, ze kazda
rostlina vypada, jako by vznikla de novo, ale ve skutecnosti se jednéd o tyto klonalni bézce,
kteti vznikli diky vldknim vyslanym piskem. Dal$imi formami vegetativniho rozmnozovani
je kliceni vegetativnich casti, tedy odloupnuti kousku thallu, ¢i dokonce jednotlivych

segmenti, z nichz vyruasta nova rostlina (Hillis-Colinvaux, 1980; Vroom ef al., 2003).

2.3 Diverzita a rozsireni ras ¢eledi Halimedaceae

Rasy z ¢eledi Halimedaceae se vyskytuji piedevdim v tropickych ekosystémech,
najdeme je tedy nejcastéji ve vodach, jejichz povrchova teplota se po vétSinu sezony pohybuje
nad 25 °C. Vyskytuji se napti¢ Atlantickym a Tichym ocednem, kde tvoti pdsmo, které vSak
neni symetrické. V obou oceanickych oblastech je pdsmo na zapad¢ zietelné SirSi nez na
vychodé, tim padem se ncktefi zéastupci celedi vyskytuji napf. na Bermudach anebo
v Japonsku. V €eledi se nachézi i dva vyhradné subtropické druhy, a to H. cuneata, ktera Zije
pouze v subtropickém pasmu jizni polokoule, a H. tuna, ktera se vyskytuje 1 ve Stfedozemnim
moii (viz Obrazek ¢.6). Populace diive identifikované jako H. funa jsou znamy také z
tropickych mofi, ale molekuldrné geneticka data ukézala, Ze se jednd o odlisné, dosud
nepopsané druhy (Verbruggen et al., 2005a).

V celé Celedi se nachazi pouze 7 druhtl, které se vyskytuji ve tfech rtiznych
oceanech, jednd se jmenovité o H. incrassata, H. simulans, H. opuntia, H. copiosa, H.
discoidea, H. gracilis a jiz zmilovana H. tuna, ktera je ovSem spiSe druhovym komplexem.
Riizné rody z ¢eledi Halimedaceae jsou Casto vazany na konkrétni prostfedi, napiiklad na
koréalové utesy, a proto mohou byt indikéatory raznych specifickych typt kordlovych utesi.

Vyskyt jednotlivych druhtt halimednich tas se velmi lisi (Hillis-Colinvaux, 1991).
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Obrazek €.6: Rozsireni i‘as Celedi Halimedaceae

Rasy ¢eledi Halimedaceae se vyskytuji prevazné v tropickém a subtropickém podnebném pasmu.
Vyjimku tvoti H.tuna, kterou mizeme nalézt také ve Stiedozemnim mofii. Rlizové ¢ary na obrazku
vyznacuji pfibliznou hranici vyskytu tohoto rodu (upraveno podle: http://aaapocasi.cz/podnebne-

klimaticke-pasy/).

Z divodu velkého poctu druhil a roztfisténosti informaci o jejich stanovistich bylo pro
ucely této prace nezbytné, pokusit se o souhrnné zaznamenani jednotlivych zdstupci. Pro
rozdéleni druhii do oblasti vyskytu jsem zvolila systém, ktery pro jednotlivé , motské
ekoregiony* (celkem 62) zavedl v roce 2007 Spalding et al. Informace o jejich rozsifeni jsem
Cerpala z databaze algaebase, kde jsou vsak u vétSiny zastupcti uvadény lokace odlisné nez ve
zminéné publikaci. Musela jsem tedy obé geografické informace porovnavat a korelovat mezi
sebou (napi. v databazi algaebase je uveden vyskyt pro H. tuna na Floridé — to odpovida
ekoregionu Tropical Northwestern Atlantic; déle také pro H. tuna uveden vyskyt v Italii, coz
odpovida ekoregionu Mediterranean Sea). Vznikla tak tabulka, kterd poprvé uvadi na jednom
mist¢ druhy ftas rodu Halimeda a jejich oblast rozSifeni podle vSeobecné platného
mezindrodniho rozde€leni motskych teritorii (viz Priloha ¢€.1). Z takto utfidénych informaci
vyplyva, ze mezi fasy rozsifené do nejvétSiho poctu regiont patii: H. discoidea, H. gracilis,
H. incrassata, H. opuntia a H. tuna — tyto vSechny druhy miizeme nalézt ve vice nez 19

oblastech z celkovych 41, na kterych se vyskytuje alespon jeden druh Halimedy. Naopak
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nejvzacnéjsi jsou druhy: H. cryptica, H. cereidesmis a H. howensis, posledni dvé jmenované
se nachazeji pouze na Lord Howe and Norfolk Islands. Pro vyskyt Halimed jsou nejptiznivéjsi
lokality: Tropical Southwestern Pacific, South China Sea, Western Coral Triangle nebo napf.
Northeast Australian Shelf. A na zavér, nejméné exponované lokality jsou: Southeast
Australian Shelf, Warm Temperate Northwestern Atlantic, Cold Temperate Northwestern

Atlantic, West African Transitional, Cold Temperate Northeastern Pacific a Warm Temperate

Northwestern Pacific (www.algaebase.org.; Spalding et al., 2007).

Jednotlivé rody tas z Celedi Halimedaceae se lisi nejenom geografickym rozsitenim,
ale 1 mnozstvim jedincl v populacich, a zejména typem substratu, na kterém rostou. Prave typ
substratu, na kterém jsou jednotlivé fasy schopné rdst potom urcuje i jejich rozsifeni.
Halimedy vytvaii 3 rizné typy holdfastl a tim padem mohou tyto fasy rust na velmi odlisnych
typech podlozi (o typech holdfastli pojednavé podrobnéji kapitola 2.1.). Tato variabilita
holdfasti u druhii rodu Halimeda je povazovana za jeden z moznych divodi jejich Sirokého

roz§ifeni a abundance v pfirodnich ekosystémech (Hillis-Colinvaux, 1991).

2.3.1 Kryptické druhy fas z rodu Halimeda

V rodu Halimeda se vyskytuje fada druhd, které jsou tzv. kryptické. Za krypticky druh
oznacujeme takovy, kde dva nebo vice zastupcii byli nebo jsou chybné povazovani za jeden,
nebot’ je nelze morfologicky spolehlive rozlisit.

Jednim z takovych kryptickych druht je H. gracilis. Na zaklad¢ studie u pobieZi Nové
Kaledonie a Malediv, kde byla pouZita kombinace morfologické a molekularni analyzy, bylo
zjisténo, ze druh H. gracilis se zde vyskytuje jako komplex nejméné 4 rtiznych druhd (Dijoux
et al., 2012). Dalsi studie byly provadény podél brazilského pobiezi, kde bylo diive popsano 7
druhti rodu Halimeda. V prvni studii byl popsan jeden druh novy, a to H. soniae, ktery byl
diive definovan jako H. aff. gracilis pro Brazilii. Dalsi fylogenetické analyzy ukazaly, ze H.
soniae patii do sekce Pseudo-opuntia stejné jako H. gracilis a H. lacrimosa. Analyzy také
naznacuji, ze H. gracilis je omezena pouze na Indopacifickou tropickou oblast, zatimco
ostatni dva druhy se zdaji byt omezeny na Atlanticky ocedn (Ximenes et al., 2019). Pti
druhém vyzkumu, taktéz v Brazilii, byl popsan dal$i novy druh, a to H. jolyana, ktery byl
puvodné definovan jako H. aff. cuneata (Ximenes et al., 2017).
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Dalsimi komplexy kryptickych druht jsou napt. H. tuna nebo H. discoidea (Ximenes
et al., 2019). Pravé H. tuna byla dfive povazovana za kosmopolitni druh, ale v soucasnosti se
na zéklad¢ molekularnich dat zjist'uje, ze jsou to minimaln¢ dva odlisné druhy (Verbruggen et
al., 2005b).

Skutecnost, ze kryptickych druhi je jesté mnohem vice naznacuje vyzkum, provadény
v oblasti Malajského poloostrova, ktery oddéluje Andamanské moie od Thajského zalivu. Je
znamo, ze tento poloostrov tvofi bariéru, kterd ovliviiuje distribuci druhi a genetickou
rozmanitost mofskych organismil a nejinak je tomu u fas. Kombinace morfo-anatomické a
molekuladrni analyzy ukazala, Ze se ve vodach kolem Malajského poloostrova vyskytuje 8
druhti rodu Halimeda, a to H. bormneensis, H. discoidea, H. gigas, H. macroloba, H.
micronesica, H. minima, H. opuntia, H. renschii a jest¢ 2 dosud nepopsané druhy. Byly mezi
nimi i 3, které byly v této oblasti zaznamenany poprvé, a to H. minima, H. renschii a H.
micronesica. V Andamanskych vodach byla variace druhli mnohem vétsi nez na vychodni
stran¢ poloostrova, na které se vyskytovaly pouze druhy H. macroloba, H. opuntia a H.
borneensis. Driive se zde pro identifikaci pouzivaly pouze morfologické studie, které¢ vedly
k chybnému pfitazovani jednotlivych druht, a az diky genetickym studiim bylo zjiSténo, jak
velkd variabilita druht, které byly dfive pfifazovany ke druhu jinému, se v této oblasti nachazi

(Pongparadon et al., 2015).

2.3.2 Antropogenni pienos i‘as z rodu Halimeda

VétSina druhl rodu Halimeda ma relativné stabilni geografické rozsiteni, které je
povazovano za vysledek pfirodnich procesti v pribéhu evoluce jednotlivych linii. U dvou
druhti byly nicméné zjistény pravdépodobné antropogenni pienosy, které vedly k rozsiteni
jejich aredlu 1 do neplivodnich geografickych oblasti.

Jednim z druhti, u kterého byl popsdn mozny antropogenni pienos, je druh H. opuntia.
Tento ekologicky vyznamny druh byl piivodné povazovan za pantropicky rozsifeny, ale je to
ziejm€ organismus pochazejici Cist¢ z indopacifické oblasti, jak naznafuje vyzkum
publikovany v roce 2005. Data ztéto studie naznacuji, Zze druh byl zieymé zavleCen do
Karibského mote, kde je potvrzen jeho vyskyt. Genové sekvence vzorki z této oblasti se zcela

shodovaly se sekvencemi vzorkli zindopacifické oblasti. Toto =zavleCeni probéhlo
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pravdépodobné prostfednictvim prvnich moteplavei na trupech jejich lodi od 16. stoleti
(Kooistra a Verbruggen, 2005).

Druh H. opuntia je nyni béZnou soucasti vegetace zapadniho Atlantiku a je také
soucasti sedimentové struktury v lagundch a na tutesech. Prvni sbéry druhu H. opuntia
z Karibské oblasti byly u¢inény na Jamajce na konci 17. stoleti, ale nepifimé dikazy o
pfitomnosti tohoto druhu méme uz ze 16. stoleti. Dal§im pfistupem k urceni doby, po kterou
se kalcifikujici fasy nachédzeji na ur¢itém Uzemi je analyza tzv. fosilni stratigrafie — tyto
analyzy naznacuji relativné nedavné usazeni H. opuntia v Karibiku a na Bahamaéch.
Kalcifikované segmenty tohoto druhu se akumuluji rychlosti zhruba 1 az 2 metry za 1 000 let.
Na stanovistich v Tichomoii se tak podle zminéné analyzy musela nashromazdénd loziska
tvotit po 100 000 let, zatimco v Atlantickych lokalitach nejsou vrstvy sedimentu vétsi nez 1
metr, coZ naznacuje vyskyt pouze maximalné okolo 1 000 let (Kooistra a Verbruggen, 2005).

Dalsi z druhti, u kterého byl zkouman antropogenni pienos, je H. incrassata, pivodné
tropicka fasa. Ve studii z roku 2016 se potvrdil prvni vyskyt této fasy ve Stfedozemnim mofi,
a to konkrétné u ostrova Mallorca (Alos et al., 2016). S nejvétsi pravdépodobnosti byl na tuto
lokalitu druh zavlecen bud'to pomoci lodni dopravy, konkrétné lodémi, které pokryvaji trasy
z Karibského mote do Stfedozemniho mote anebo, a to je vice pravdépodobné, pomoci
akvarijniho primyslu. H. incrassata se totiz hojn¢ vyuzivd k ozdobeni vefejnych i
soukromych akvarii. Vyskyt tohoto druhu proto mohl byt zpiisoben ndhodnym vypusténim
z akvarii pobliZ sledované oblasti. Navic tento druh ve Stfedozemnim mofi nema pfirozeného
predatora, a proto mé i snadnéj$i adaptaci na nové prostiedi (Alos et al., 2016). Dalsi z mist,
kam byla pravdépodobné pomoci antropogenniho pienosu H. incrassata zavleCena jsou
Kanarské ostrovy, konkrétné ostrov La Palma, protoze zde byla poprvé zaznamenana az roce
2017, je velmi pravdépodobné, Ze je zde tento druh neptvodni. PfestoZe jesté neni jisté, zda
sem byl tento druh nové zavleCen, existuje korelace mezi naristem populace a oteplovanim
oceand, coz je zaroven jeden z prikladi tzv. tropizace mediteranni moiské flory (Sangil et al.,

2018).
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3 Ekologie a kalcifikace halimédni vegetace

3.1 Popis autoekologie druhii rodu Halimeda

Jak jiz bylo zminéno, v soucasné dobé¢ je popsano 48 druhti rodu Halimeda a s timto
mnozstvim souvisi také jejich rozmanitost z hlediska prostiedi neboli niky, kde se jednotlivé
druhy vyskytuji. Obecné¢ mizeme druhy rozdélit do 3 skupin podle typu podlozi, na kterém
rostou, a diky tomu ma i kazda skupina specificky holdfast. Prvnim typem podlozi je tzv. soft-
bottom, jenz se vyskytuje u zastupcii, kteti preferuji piscitd podlozi. Zastupci rostouci na
tomto typu podlozi maji holdfast rhizoidni, tvofeny shlukem vldken, z vnéjSku ptipominajici
koten cévnatych rostlin. Takovyto holdfast ma napt. H. favulosa, H. incrassata, H. monile, H.
simulans, H. borneensis, H. cylindracea, H. incrassata, H. macroloba, H. melanesica.
Druhym typem podlozi je tzv. hard-bottom a najdeme zde zastupce, ktefi preferuji podlozi
skalnaté. Tyto druhy si vytvaii holdfast na skale pomoci rozvétveného a nepravidelné
utvafen¢ho utvaru, diky kterému na tomto substratu fasa drzi. Tento typ ma ze zéstupct
napiiklad H. cryptica, H. fragilis, H. micronesica, H. discoidea, H. hummii, H. scabra, H.
tuna, H. discoidea, H. gigas, H. lacunalis, H. macrophysa, H. magnidisca, H. taenicola, H.
cuneata, H. gracilis, H. lacrimosa. Ttetim typem morfologie je tzv. loose-lying, ktery je velmi
variabilni, co se tyce slozeni podlozi. Segmenty rostlin, jsou totiz schopné zapustit rhizoidy
kdykoliv je potfeba a v podstaté z jakékoli oblasti stélky. Jeden z hlavnich druht, ktery je
schopen vytvaret tuto strukturu, je H. opuntia (viz Obrazek ¢.7) (Hillis-Colinvaux, 1980).
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Obrazek ¢.7: T¥i typy holdfastu u Halimed

Halimedy tvoii typ holdfastu podle podlozi, na kterém rostou. Prvnim typem je tzv. soft-bottom
holdfast, ktery je tvoren shlukem vlaken obalenym drobnymi kaminky a piskem. Druhym typem je
loose-lying holdfast schopny rust na riznych typech podlozi a posledni typ holdfastu je hard-bottom,

ktery je uzpusoben ristu na skalnatém pevném podlozi (podle Hillis-Colinvaux, 1980).

Jednim z dulezitych tropickych biotopl jsou tzv. bioherms, coz jsou organické
kalcifikujici porosty, jeZ maji typicky podobu podvodnich ,,luk, kde jsou Halimedy vétSinou
dominantnim druhem. Biohermy jsou vyznamnou zasobarnou biogenniho CaCOs, Castecné
vSak slouzi také jako krmivo ¢i utocCisté pro riizné zivocichy. Aktivni biohermy, tedy takové,
jez stale aktivné nardstaji, byly popsany naptiklad v Selfovych chranénych lokalitach ve
vychodnim Javském mofii a v Indonésii. Biohermy nachézejici se v téchto oblastech jsou
pfiblizn€ 20-30 m Siroké, organicky substrat mize byt az 50 m vysoky a dlouhé byvaji
obvykle okolo 10 km. Pomoci techniky na sbér vzorkli ze sedimentd, pti které se provadi vrt
sedimentem, se zjistilo, Ze jsou tyto struktury slozeny ze sedimentl recentnich, tvofenych
pfevazné husté nahloucenymi zbytky segmentl rodu Halimeda a uvolnénymi mikrokrystaly
biogenniho CaCOs (Roberts et al., 1987a; Roberts et al., 1987b; Roberts a Phipps 1988).
Podobné Hine se svymi kolegy objevili existujici halimedni biohermy 20-30 m vysoké
(n€které¢ dosahujici az 140 m), které tvofi téméf souvisly pas, dlouhy pfiblizné¢ 125 km, v
hloubkach vody 40-50 m v jihozapadnim Karibiku. Tato oblast se také sklada z lozisek
karbonatového sedimentu a mrtvych zbytki segmenti Halimed s jejich Zivym porostem na
povrchu (Hine et al., 1988). Dalsi oblast s n€kolika karbondtovymi platformami o rozloze az

40 km?, kde halimedni sedimenty tvoii az 80% celkového sedimentu, se nachizi také
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v Timorském moii v severozapadni Australii (Rees et al., 2007). Nakonec jedna z nejvétSich
oblasti se nachdzi u Velkého bariérového utesu. Diive se zde plocha biohermi odhadovala
okolo 2 000 km? a az diky vyzkumu z roku 2016 se zjistilo, jak velkou plochu biohermy v této
oblasti zaujimaji. Podle této studie je to tedy vice nez 6 000 km?, tedy ttikrat tolik, nez se
puvodné myslelo. Tomuto typu biotopu se v této oblasti dafi pravdépodobné diky chladnym
proudiim, které piindsi do Koralového mote potiebné ziviny ve velkych koncentracich

(McNeil et al., 2016).

3.2 Kalcifikace u rodu Halimeda

Proces kalcifikace je pro zastupce rodu Halimeda typicky a tyto fasy jsou diky tomu
jednim z dulezitych globalnich biologickych producenti sedimentarniho CaCOs. Zastupci
rodu Halimeda jsou schopni ve svych segmentech zacit ukladat oxid uhli¢ity do
nerozpustného CaCOs jiz za 36 hodin po jejich vytvoreni. Oxid uhli€ity tyto fasy ukladaji ve
form¢ mikrokrystalll aragonitu (CaCO3). Rozsah kalcifikace se 1iSi pfedevsim v zavislosti na
veku, prostfedi, mife ozafeni a expozici lokality. Jeji mira se také lisi u jednotlivych druhd.
Kalcifikace je zaroven uzce spjata s teplotou, kviili ¢emuz nema stabilni miru, ale plati zde
urcitd sezénnost (Ortegon-Aznar et al., 2017), zejména v populacich vyskytujicich se v
motich s kolisajici teplotou. Stupen kalcifikace se zvySuje s v€kem segmentu a u zralych
segmenti nékterych druhti tvoii CaCOsz az 90 % z jejich celkové suché hmotnosti.
Aragonitové krystaly zabiraji v rostliné interutrikularni prostor, a to jak medularni, tak 1
subkortikalni (viz Obrazek ¢.8). Thallus kalcifikaci tuhne a diky tomu zlstdva relativné
vzpiimeny i ptes silné proudéni vody, coz zvétSuje odpor, a fasa tak ziistdva exponovana
dopadajicimu slunecnimu zafeni. Jednotlivé segmenty rostliny jsou pomérné tvrdé, rostlina je
tudiZ nestravitelnad pro herbivory a mé navic nizkou nutricni hodnotu, protoZe anorganicky

CaCOs neni pro zivo€ichy realné vyuzitelnym zdrojem energie (Stanley et al., 2010).
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Obrazek ¢.8: Aragonitové krystaly.

Fotografie z elektronového mikroskopu zobrazuje detailni strukturu krystalii aragonitu, které se u

Halimed ukladaji v interutrikularnich prostorech (upraveno podle Stanley et al., 2010).

Krystaly CaCOs se nejprve vytvaii uvnitf mezibunéénych prostor thallu a poté
postupné vyplnuji interutrikuldrni prostor. Aragonit v interutrikuldrnim prostoru mé nejdiive
podobu jehel o délce 0,08 — 0,6 um (podle druhu) a uklada se mezi vlakna do vnéjsi vrstvy
stén sméfujicich do mezibunééného prostoru. Jadra krystalli se rychle zvétSuji, az zaplni
mezibunécny prostor. I kdyZz samotné jehly nemaji specifickou orientaci, jejich hustota je
vzdy nejveétsi u bunééné stény (Borowitzka, 1982). Podil stejnych submikronovych krystali
aragonitli roste s vékem segmentu, takze pouze 25-40 % CaCOs ve zralych segmentech
vykazuje tuto ostrou morfologii. Umisténi CaCOs3 se také méni na zaklad€ pH, coz je jeden z
dalSich faktori ovliviiujici morfologii segmentu (Stanley et al., 2010). Dal§im faktorem je
napf. anatomie thallu, a predevS§im adheze utrikulli, které slouZi k izolaci mezibunécnych
(interutrikularnich) prostor od vnéjsiho prostiedi.

Princip ukladani CaCOs je spjat s procesem fotosyntézy, diky niz se zvySuje mira
kalcifikace a naopak. Chloroplasty dosahuji strukturalni i funkéni hodnoty zhruba ve stejnou
dobu jako proces adheze a nasledné kalcifikace. Tato shoda mlzZe byt pouze nahodna, ale
vysledky nasvédcuji tomu, Ze je to dal§i z procesti napomahajicich této spolupraci mezi
fotosyntézou a kalcifikaci (Borowitzka, 1982) ptedev§im proto, ze je diky kalcifikaci
uvoliiovan anorganicky uhlik potfebny pro fotosyntézu, a tim se zvySuje jeji produktivita.
Naopak spotieba CO; fotosyntézou podporuje kalcifikaci diky zvySeni pH v uzavienych
interutrikularnich prostordch uvnité segmentii (Stanley er al, 2010). ZvySenim pH pfi
intenzivni fotosyntetické aktivité se zvysuje relativni podil anionti COs;* v kalcifikaénim
roztoku, které potom reakci s rozpusténymi vapenatymi kationty Ca?" precipituji na CaCOs

(Borowitzka, 1982; Stanley et al., 2010).
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V neposledni fad¢ je dilezitym faktorem ovliviiujicim kalcifikaci variabilita druhti a
zejména stavba jejich perifernich utrikulti, jejichz morfologie se vyrazné 1isi napfi¢ druhy.
Povrchové utrikuly jsou navzijem laterdlné spojeny do kompaktni vrstvy tvofici povrch
segmentil. Pravé délka difuzni drahy oddé€lujici vnéjsi prostor od interutrikuldrnich prostort,
kde dochazi k vlastni kalcifikaci, je kritickd pro efektivitu celého procesu. Tato vzdalenost ma
pfi mezidruhovém srovnani inverzni vztah s celkovym obsahem CaCOs. Druhy s velkymi
utrikuly a dlouhymi difiznimi cestami obsahuji uz$i aragonitové jehly a minimalni
mikroanhedralni krystalové formace. Naproti tomu druhy s malymi utrikuly a kratkymi
difiznimi cestami maji mikroanhedralni krystalové formace viditelné a SirSi aragonitové jehly
i celkové vyssi obsah aragonitu v segmentech. Zda se, ze delsi difuzni cesta vrstvou
perifernich utrikulti zptisobuje méné efektivni vyménu iontli s vnéj§im prostiedim, a tudiz
pomalejsi, a ve vysledku 1 mén¢ intenzivni kalcifikaci (Peach et al., 2017).

Diky kalcifikaci jsou druhy Halimeda v ramci globdlniho ocednu vyznamnymi
producenty sedimentarni biomasy. Detailni pfiklad mizeme popsat na zakladé vyzkumu u
utest v centralnich provinciich Velkého bariérového utesu, ktery probihal béhem jednoho
celého kalendainiho roku, a kde se vyskytuje minimaln¢ 16 druhti (H. opuntia, H. copiosa, H.
minima, H. micronesica, H. distorta, H. melanesica, H. lacunalis, H. macrophysa, H. fragilis,
H. tuna, H. discoidea, H. gigas a H. taenicola, H. cylindracea, H. macroloba, H. stuposa),
znichZ dva byly dominantni, a to H. copiosa a H. opuntia, se ziskalo velké mnoZstvi dat o
procesu kalcifikace v této oblasti. Pfedevs§im, Ze biomasa rodu Halimeda na jednotku plochy
pevného substratu, kterd byla odebrdna, se rapidné zvySovala smérem od pobiezi k
otevienému mofi. Zatimco napfiklad na lokalité¢ Pandora reef se nevyskytovaly Zadné druhy
rodu Halimeda a voda zde byla rozboutena, u Myrmidon reef jiz byla ptitomna znacna
biomasa a u Flindres reef sice doSlo k dal§imu zvySeni biomasy, ale tyto nariisty byly
doprovazeny velmi dramatickou zménou slozeni druhd. PfedbéZné ocednografické studie
prokézaly, ze se s pravidelné se zvySujici hloubkou vody zvySuje jeji bohatost na Ziviny, a to
piedevSim v oblasti Flinders reef (Andrews a Gentien, 1982). Je tedy mozné, ze vétsi
mnozstvi biomasy rodu Halimeda odrazi lokalné€ vétsi mnozstvi anorganickych Zivin. Zaroven
mnozstvi herbivornich ryb asociovanych s utesy miize také ovlivnit, popiipadé¢ odrazet
hojnost tfas. Malokteré¢ herbivorni ryby zijici ve studovanych oblastech spasaji pravé druhy
rodu Halimeda, a proto se da urc¢it pomoci vyskytu téchto ryb, zda se v dané oblasti budou ¢i
nebudou tyto fasy vyskytovat (Drew, 1983).

Navazujici studie zabyvajici se rtistem druhl rodu Halimeda byly omezeny pouze na

vvvvvv
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druhy vykazovaly obrovskou variabilitu riistu ptesto, Ze se jednalo o podobn¢ zdatné rostliny.
Spousta z nich nerostla viibec, zatimco jiné rostlinky pfidaly i nc¢kolik segmentli denné.
Nepfitomnost sezonnosti riistu na tomto stanovisti byla pravdépodobné zptsobena vySsimi
teplotami vody, které zde neklesaly pod 23°C a ziroven neptekrocily 30°C. Kazdy m?
halimedni vegetace v laguné Davies reef vyprodukoval 2 234 g/m?*/rok uhli¢itanu vapenatého,
coz je petinasobek mnozstvi, které byla schopna vyprodukovat H. macroloba studovana
v okoli ostrova Guam (Merten, 1971). Tato oblast byla doposud neproduktivnéjsi oblasti
z téch, které byly do té¢ doby studovany, a ptestoze jsou tyto vysledky staré bezmala 40 let,
jsou tyto naméiené hodnoty stale jedny z nejvyssich (Drew, 1983).

Na zékladé mnoha rtznych studii se druhy rodu Halimeda povazuji za opravdu
vyznamny organismus v globalni produkci uhli¢itanu vépenatého. Proto také bylo na toto
téma provedeno mnoho dalSich studii. Jedna z nich se uskute¢nila na ostrové Lidee Lek
v Thajsku, kde byla studovana produktivita u druhu H. macroloba. Badatel¢ ji méfili
prostiednictvim informaci o hustoté, rastu, po€tu krystali aragonitu a obsahu CaCOs.
Vyhodnocenim téchto veli¢in dosli k extrémné vysoké produktivité, a to v rozmezi 1910-
5950 g/m?/rok. Takto vyjimeén& vysoké hodnoty mohou byt ovlivnény napiiklad vysokou
hustotou zivin, pfedev$im vysokym obsahem dusi¢nanti a fosfatd. Na rozdil od ptfedchozi
studie v této monzunové oblasti rostliny vykazuji zndmky periodicity, a to tak, Ze hustota zde
byla nejmensi v obdobi srpen-zéfi, coZ bylo obdobi reprodukce a nejvyssi hustota byla od
unora do dubna, tedy v obdobi sucha. Vysledky obou popsanych studii, zabyvajicich se H.
macroloba, znaci, Ze tato fasa patfi mezi velmi produktivni druhy, co se vyprodukované
biomasy ty¢e (Mayakum a Prathep, 2018).

Jak jiz bylo zminéno, variabilita druht Halimed je obrovska a nejinak je tomu u jejich
produktivity. Na tento fakt poukazuje studie provedend na druhu H. tuna, ktera probihala
v severozapadnim Stfedozemnim mofi na skalnatém podloZi. Produktivita zde byla méfena
pfedevsim na zaklad¢ rlstu, ktery vykazoval velkou sezonnost. Nejvyssi byla v 1ét€ a nejnizsi
naopak v zimé€. Produkce CaCOsz vlivem kalcifika¢ni aktivity tohoto druhu zde byla
odhadnuta na 314.3 g/m?/rok (Ballesteros, 1991). Tyto hodnoty jsou fddové podobné jinym
odhadiim produkce uhli¢itanu vapenatého riznymi hlubinnymi druhy rodu Halimeda,
rostoucich v tropickych moii (Williams, 1988; Pairy, 1988). Jak je vidét, jednotlivé druhy
jsou z pohledu tvorby sedimentli opravdu odlisné. Rozdilnost u druhti spoc¢iva jak v mnozstvi

sedimentd, tak v asovém rozmezi, kdy k jejich tvorbé dochazi.
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3.2.1 Geologicky vyznam kalcifikace Halimed

Jak bylo popsano v ptedchozi kapitole, zastupci rodu Halimeda jsou kalcifikujici fasy,
které jsou schopné tvofit sedimenty. Jsou tak vyznamnym producentem vapencovych hornin.
Jejich recentni druhy se klasifikuji podle makroskopickych i mikroskopickych kritérii. Ve
fosilnich zdznamech nemtizeme ovSem urcovat druhy pomoci makroskopickych kritérii, jako
jsou vzory segmentu, tvar holdfastu, celkova velikost rostliny nebo vzhled vldken v nodu.
Proto se fosilni zaznamy urcuji pomoci mikroskopickych kritérii, a to predevSim pomoci
velikosti a vzhledu primarnich, sekundarnich a tercialnich utrikuld, a také pomoci velikosti
vlaken nebo thallu, ktery se zachoval (Fliigel, 1988).

Fosilni zaznamy se mohou také vyuzivat ke zjiStovanim casovych udaji o Sifeni
jednotlivych druht do konkrétnich mofi, jako to je napf. ve studii zroku 2012, kde se
zjistovalo, jak a kdy se tropicka tasa, konkrétné H. tuna, dostala do chladného mediteranniho
jinak tropickou fasu byla v obdobi pocatku neogénu, kdy se smérem od rovniku Sifily i jiné
tropické organismy. Posléze se voda v Mediteranu op¢t ochladila, ale H. tuna v tomto mofi jiz
zustala a ptizpisobila se (Reuter et al., 2012).

V mélkych motskych karbonatovych horninach jsou fasy ptibuzné ¢i identické jako
zastupci rodu Halimeda zaznamenany uz ve svrchnim triasu (Fliigel, 1975). Z tohoto obdobi
mame naptiklad nové zdznamy z italskych Dolomitl (Nose et al., 2018). Pomérné b&ézné jsou
uz ve druhohorach a pocatecnim obdobi tfetihor (Bassoullet ef al., 1983). Dalsi ze studii, které
dokazuji, Ze rod Halimeda jsou tzv. Zivouci fosilie, se uskutecnila v roce 2007 v Maroku.
Maroko je vyznamnou oblasti, co se tyce sedimentil Halimed, protoze je velmi bohaté na
fosilni pozistatky druht ztohoto rodu. Pro pfedstavu je oblast v Maroku srovnatelna
s dneSnim vyskytem rodu Halimeda na podmotskych loukéch a utesech Velkého bariérového
utesu. V této oblasti se nasly zdznamy 12 modernich taxont, starych vice nez 50 miliona let.
Vysledky této studie také dokazuji rany piivod bazalnich zastupct rodu Halimeda pomoci
srovnani morfologickych a molekuldrnich dat se soucasnymi druhy (Dragastan a Herbig,
2007).

Z pohledu tvorby hornin miZzeme ¢asové rozpéti od ordoviku po paleogén rozdélit na
vzajemné se stiidajici obdobi tzv. kalcitovych a aragonitovych mofti. Toto stfidani je
v okoli podmotskych hibeti (Hardie, 1996). Aragonitové moie je takové, kde prevlada

usazovani aragonitu a vapence bohatého na hoicik, v kalcitovém mofi naopak sedimentuje
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vapenec s nizkym obsahem hot¢iku. Pro druhy rodu Halimeda je z tohoto pohledu typické
roz§iteni v oligocénu béhem posledniho z téchto obdobi — Aragonitu I11. V ném tvotily druhy
rodu Halimeda dominantni producenty tutesovych hornin (Stanley a Hardie, 1998). Nejvétsiho
roz§iteni potom Halimeda dosahla béhem neogénu, kdy byl pomér mezi hoi¢ikem a vapnikem
pro ni nejptiznivejsi — prevazovalo mnozstvi hot¢iku. Stanley ef al. v roce 2010 zkoumali vliv

zastoupeni obou prvkl ve vod¢ na rast a sedimentaci druhu H. incrassata. Zjistili, ze poméer

téchto prvkll je pro tvorbu sedimentli a rozSifeni tohoto druhu rodu Halimeda mozna

vvvvvv

4 Halimedy a stresové faktory prostredi

V poslednich né¢kolik desitkach let roste koncentrace atmosférického oxidu uhli¢it¢ho
(CO»), a to primarné spalovanim fosilnich paliv, coz zplisobuje postupné snizovani pH oceanti
a tim i pokles v parcialni koncentraci uhli¢itanovych iontl (CO3%) v moiské vodé. Proces
okyseleni oceanu je intenzivné zkouman uz delsi dobu a je dobfe zdokumentovan. Na zakladé
téchto dat a naslednych modeld se rychlost tohoto procesu v priibéhu tohoto stoleti ziejmée
jesté zrychli, pokud nebudou v budoucnu emise CO> dramaticky omezeny. Okyseleni zasadné
méni chemické slozeni motské vody a biogeochemické cykly mnoha prvkll a sloucenin.
Jednim z procesti, ktery v ptirodé¢ dlouhodobé vyrovnava chemické sloZeni vody je ukladani
uhli¢itanu vapenatého do schranek organisma (Doney et al., 2009).

Jak jiz bylo zminéno, na tomto procesu se velmi vyznamné podili pravé fasy z Celedi
Halimedaceae, ale dale jsou to také organismy od planktonu, az po bentické mékkyse nebo
koraly. Mnoho z téchto kalcifikujicich organismli vykazuje snizené hodnoty kalcifikace a
ristu v laboratornich experimentech za podminek s vysokym obsahem CO: (Doney et al.,
2009). Dokazuje to i studie na dvou druzich, a to na H. macroloba a H. cylindracea, kde
béhem pétitydenniho experimentu doslo k 50-70% sniZeni fotochemické uc¢innosti, 70-80%
snizeni produkce O; a trojnasobnému snizeni miry kalcifikace v prostiedi se zvySenym CO- a
vysokymi teplotami (Hill ez al., 2012). Jiné studie ovSem naznacuji relativné méné zavazné
dopady moftské acidifikace na populace druht rodu Halimeda. Naptiklad pti srovnani 6 druhti
Halimed v Karibském mofi jednotlivé druhy sice vykazovaly urcité specifické odpovédi v
mife fotosyntézy na zménu koncentrace CO2, ale tyto foto-fyziologické zmény nevedly ke

snizeni kalcifikace nebo jinému mikrostrukturdlnimu rozloZeni krystali uhliitanu pfi
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hladinach COa, které jsou jinymi védci pfedpovidany pro obdobi okolo roku 2100, a to ani u
jednoho ze 6 zkoumanych druht (Peach et al., 2016).

Diky vyzkumu, kde Campbell et al. porovnavali, zda kalcifikaci a fotosyntézu ovliviiuje
vice teplota nebo okyselovani oceant, zjistili, Ze spolu sice tyto dva faktory nijak neinteraguji,
ale mohou se navzijem kompenzovat. A to z toho divodu, ze 1 kdyz se snizi hladina pH, tim
padem i produktivita fas, zaroven s tim se ale zvysi teplota, a ta naopak produktivitu zvysuje.
Tato prace tedy poukazuje na fakt, Ze zvySena teplota mize slouzit ke zvySeni vykonnosti
kalcifikujicich motskych fas navzdory zvySené koncentraci CO» — tudiz, ze v nékterych
piipadech mize oteplovani ocednli zmirnit negativni u¢inky okyselovani oceanii (Campbell et
al., 2015).

Jako jedna zdalSich variant, jak zvySit produktivitu, resp. kalcifikaci se ukazala
koexistence s nekalcifikujicim druhem. Tato koexistence byla studovana v mélkych
tropickych motskych pobieznich ekosystémech v Brazilii, a to u druhu H. cuneata a
nekalcifikujici Halodule wrightii. Vysledky z této studie ukazuji, Zze kdyz se zvysi hladina
CO» v moti, Halodule wrightii mnohem rychleji fotosyntetizuje, zvySuje tak lokalni pH v
bezprostiednim okoli svych populaci, coz vede az ke dvakrat rychle;jsi kalcifikaci H. cuneata.
Na zéklad¢ zjisténych dat se védci domnivaji, Ze tento vztah funguje pravé proto, Ze tyto dvé
fasy jsou spolu daleko vice odolné proti okyselovani mofti, nez kazda zvlast’ (Bergstrom et al.,
2019). Okyseleni oceanu muze tedy zaroven zpusobovat zvySeni rychlosti fixace uhliku u
nekterych fotosyntetickych organismi, coz dava védclim urcitou nad€ji a namét k dalSim
studiim (Doney et al., 2009). Halimeda je tedy jeden z rodd, ktery je mozné vyuzivat i ke

studovani klimatickych zmén.

27



5 Zavér

V této bakalaiské praci jsem se pokusila shrnout, a zaroven vystihnout dilezité a také
zajimavé vlastnosti zastupct z Celedi Halimedaceae. Nejprve jsem kratce charakterizovala
fad, do které¢ho tato celed patii — Bryopsidales. Zde jsem kladla diraz na detailni popis
jednotlivych skupin, jak byly v nedavné dob¢é rozd€leny na zakladé novych molekularné-
fylogenetickych analyz. Také jsem popsala stavbu jejich stélky, rozmnozovaci cyklus, a
vyskyt. Jelikoz nebyl dosud nikde vyskyt jednotlivych zastupcii podrobné popsan s ohledem
na mezinarodn¢ piijimané rozdéleni jednotlivych moiskych ekoregioni, vypracovala jsem
souhrnnou tabulku, ktera tento vyskyt shrnuje.

V druhé polovin€ prace jsem se zabyvala piedevSim jejich dualezitou vlastnosti —
kalcifikaci a sedimentaci téchto zelenych tas, coz déla z tas Celedi Halimedaceae vyznamné
hrae v tvorbé pobteznich hornin. Zavérem jsem se pokusila poukdzat na dilezitost téchto fas
pii zkoumani globalni ekologické zmény a jejich odolnost vici stresu, a tedy schopnosti se

témto zmeénam prizpisobovat.
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7 Prilohy
Tabulka ¢€.1: Vyskyt jednotlivych druhii rodu Halimeda

druhy Mediterranean Cold Temp. Warm Temp. Trop. NW N Brazil | Trop.SW | W African Red Sea and Somali/ W Indian W and S
Halimedy/provincie | Lusitanian Sea NW Atlantic NW Atlantic Atlantic Shelf Atlantic Transition Gulf of Aden Arabian Ocean Indian Shelf
bikinensis °
borneensis °
cer id 7
copiosa . . °
cryptica .
cuneata ° ° [ [ [J [
cylindracea . °
discoidea . . . . . . . ° .
distorta ° .
favulosa .

[fragilis °
gigas
goreaui .
gracilis . . . ° .
heteromorpha °
howensis
hummii . .
incrassata . . . . . ° .
jolyana .
kanaloana
lacrimosa . °
lacunalis
macroloba ° . ° .
macrophysa °
magnidisca
melanesica °
micronesica °
minima ° .
monile . . . ° °
nervata o °
opuntia ° ° ° ° ° ° ° °
papyracea . ° ° °
pumila .
pygmaea °
reschii ° ° °
ryuky
scabra ° .
l ° ° ° ° °
soniae . .
stuposa °
taenicola
tuna [ ] [ J [ ] [ ] [ ] [ ] [ ] [ ] [ ]
lasquezii o
versatilis
xishaensis
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druhy
Halimedy/provincie

Central Indian
QOcean Islands

Bay of
Bengal

Andaman

S China
Sea

Sunda
Shelf

Java
Transitional

Trop. NW
Pacific

W Coral
Triangle

E Coral
Triangle

Sahul
Shelf

NE Australian
Shelf

NW Australian
Shelf

bikinensis

borneensis

) .
cer S

copiosa

cryptica

cuneata

cylindracea

discoidea

distorta

favulosa

fragilis

gigas

goreaui

gracilis

heteromorpha

howensis

hummii

incr

jolyana

kanaloana

lacrimosa

lacunalis

macroloba

macrophysa

magnidisca

melanesica

micronesica

monile

nervata

opuntia

papyracea

pumila

pygmaea

reschii

ryukyuensis

scabra

simulans

soniae

stuposa

taenicola

tuna

velasquezii

versatilis

xish
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druhy Trop. SW Lord Howe and Marshall, Gilbert Central SE Easter Trop. E Warm Temp. | Warm Temp. | SE Australian | SW Australian
Halimedy/provincie Pacific Norfolk Islands Hawaii and Ellis Islands Polynesia Polynesia Island Pacific SE Pacific SW Atlantic Shelf Shelf

bikinensis . .
borneensis .
cereid is L4
copiosa . .
cryptica °
cuneata . . .
cylindracea .
discoidea . . . ° ° .
distorta . . . . . °
favulosa . °
fragilis ° ° °
gigas [ [ .
goreaui ° °
gracilis . . . ° °
heteromorpha . ° °
howensis .
hummii ° °
incr . . . ° °
jolyana
kanaloana . .
lacrimosa °
lacunalis . . .
macroloba ° . P
macrophysa [ [ [
magnidisca .
melanesica . .
micronesica . . °

inii ° ° °
monile . . ° °
nervata
opuntia . . . . ° °
papyracea
pumila °
pygmaea . °
reschii [ [ [ [ [ °
ryukyuensis
scabra °
simulans ° ° .
soniae .
stuposa o °
taenicola ° ° ° °
tuna ° ° o [ [ ° ° °
velasquezii . . .
versatilis .
xish [ ]
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druhy
Halimedy/provincie

W Central Australian
Shelf

Warm Temp.
NE Pacific

Cold Temp.
NW Pacific

Cold Temp.
NE Pacific

Warm Temp.
NW Pacific

bikinensis

borneensis

)
cer

copiosa

cryptica

cuneata

cylindracea

discoidea

distorta

favulosa

Legenda k tabulce:
N — North/Northern
S — South/Southern
W — West/Western
E — East/Eastern
Temp. — Temperate
Trop. — Tropical

fragilis

gigas

goreaui

gracilis

heteromorpha

howensis

hummii

ncr

jolyana

kanaloana

lacrimosa

lacunalis

macroloba

macrophysa

magnidisca

melanesica

micronesica

monile

nervata

opuntia

papyracea

pumila

pygmaea

reschii

ryuky

scabra

simulans

soniae

stuposa

taenicola

tuna

velasquezii

versatilis

xish
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Tabulka souhrnné popisuje vyskyt druhl halimednich tas.
V levém sloupci jsou vzdy vypsany jednotlivé druhy (v
tabulce jsou pro pichlednost uvedena pouze druhova
jména). V hornim tadku jsou potom uvedené lokality na
rozdéleni

2007.

zakladé¢ vSeobecné uznavaného moftskych

ekoregionti podle Spalding et al, Vyskyt
jednotlivych druhti fas byl do tabulky zanesen na zakladé
uvedeného vyskytu v internetové databazi algaebase

(www.algaebase.org).



