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Abstrakt

Práce má za cíl shrnout poznatky o nejstar²ích suchozemských rostlinách, ale také
poukázat na nejasnosti, které se u této problematiky vyskytují. V úvodní £ásti budou uve-
deny pot°ebné abiotické zm¥ny z prekambria, kambria a ordoviku, které nejsou p°ímou
sou£ástí rostlinné terestrializace, ale tento proces umoºnily. Popsána bude také moºná
evolu£ní linie mezi °asami a suchozemskými rostlinami. Hlavním p°edm¥tem zájmu je
popis pot°ebných adapta£ních zm¥n rostlinného t¥la p°i p°echodu z vodního do sucho-
zemského prost°edí, nar·stající rostlinná diverzita ekosystém· v období svrchního siluru
aº st°edního devonu, ale i nejstar²í mikroskopické nálezy subaerického p·vodu. Sou£ástí je
také p°iblíºení tehdej²ího geogra�ckého rozloºení kontinent·, lokalizace prvního výskytu
suchozemských spole£enstev a krátká systematika nejstar²ích rostlin. Záv¥r je v¥nován de-
tailn¥j²ímu popisu dvou vybraných p°íklad· fosilních terestrických ekosystém·, lokalitám
Rhynie Chert a Gilboa, kde budou popsány zp·soby jejich zachování a moºné mezidruhové
vztahy.

Klí£ová slova: silur, devon, suchozemské rostliny

Abstract

This thesis aims to summarize the known information about the earliest land plants
while pointing to the unresolved issues in the �eld. The �rst part discusses the abio-
tic changes from the Precambrian, Cambrian and Ordovician which were not a part of
terrestialization but which were its necessary precondition. The possible evolutionary link
between algae and land plants will also be stressed. The centre of the thesis lies in the
discussion of plant body adaptations during the transition from an aquatic to land en-
vironment, increasing plant diversity of the ecosystems from the Late Silurian to the
Middle Devonian, and the earliest microscopic records of subaerial plants. Geographical
distribution of the continents, localization of the �rst terrestrial ecosystems and a brief
systematics of the earliest plants will also be mentioned. The �nal parts concern Rhynie
Chert and Gilboa � two examples of fossil ecosystems. The process of the site preservation
and the interspecies connections will be described.
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1 Úvod

V sou£asné dob¥ jsou sou²e planety Zem¥ hust¥ pokryty r·znorodou vegetací, která

vytvá°í sloºité ekosystémy. Tak tomu ale nebylo vºdy. P°ed 500 miliony lety m¥ly je²t¥

v²echny pevniny jen holý, pustý povrch a ºivot se rozvíjel pouze v mo°ích. Brzy na to

v²ak za£ínají organismy pronikat do brakických a následn¥ i sladkých vod a z t¥chto míst

se pomalu za£íná kolonizovat také suchý povrch kontinent·.

V²eobecn¥ se uznává, ºe prvními kolonizátory sou²í byly rostliny, a to rostliny cévnaté,

tedy zástupci skupiny Tracheophyta. P°edpokládá se ale, ºe je²t¥ d°íve byl povrch osídlen

primitivními organismy jako jsou bakterie, sinice a °asy, které v²ak zatím ráz kontinen-

tální krajiny nijak výrazn¥ nem¥nily. �asový rámec tohoto p°echodového období tvo°í

tzv. spodní paleozoikum a samotná terestrická invaze s následnou rostlinnou diverzi�kací

spadá p°edn¥ do útvar· silur a devon (viz stratigra�cká tabulka v p°íloze A). P°edchozí

období ordoviku a kambria ov²em hrají také d·leºitou roli, jelikoº se v t¥chto dobách

vytvá°í mnoho pot°ebných p°edpoklad· pro následnou terestrializaci.

Úsp¥²nost rostlinné kolonizace závisela rovn¥º na vyvinutí mnoha speciálních adaptací

pot°ebných k p°eºití v suchozemských podmínkách, které se výrazn¥ li²í od vodního pro-

st°edí. Fosilní záznam vývoje t¥chto adaptací je chudý, ale lze na n¥m pot°ebné zm¥ny ale-

spo¬ £áste£n¥ dokumentovat. P°edstavu o nejstar²ích rostlinných spole£enstvech a hlavn¥

jejich postupné diverzi�kaci pak získáváme p°edn¥ z unikátních fosilních záznam·, jaké

jsou zachovány nap°íklad na lokalit¥ Rhynie Chert nebo Gilboa. Z nich lze odvodit i

ekologické vztahy a celkové fungování t¥chto prvních suchozemských ekosystém·.

1.1 Období prekambria a první formy ºivota

Na²e planeta se za£ala formovat spolu s ostatními planetami slune£ní soustavy z disku,

který byl sloºený z prachu a plyn· a rotoval kolem vznikajícího Slunce. Postupnou akrecí
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r·zn¥ velkých £ástí kolem gravita£ního centra vznikla Zem¥, jejíº stá°í je odhadováno na

4,6 miliardy let. V následujícím období byla Zem¥ intenzivn¥ bombardována vesmírnými

t¥lesy o r·zných velikostech a její povrch byl ºhavý (Chlupá£ et al., 2011; Emiliani, 1992;

van Andel, 1994). Postupn¥ se v²ak intenzita sniºovala a zemský povrch za£al chladnout,

mohly tak za£ít vznikat první jádra kontinent·. Nejstar²í známé horniny mají p°ibliºné

stá°í 3,8 � 4,0 miliardy let. Spolu se vznikem pevné zemské k·ry se za£aly diferencovat i

atmosféra a hydrosféra (Chlupá£ et al., 2011). Ov²em obzvlá²t¥ atmosféra m¥la výrazn¥

jiné sloºení neº dnes. Zcela v ní chyb¥l kyslík a dominovaly prvky jako dusík, vodík a oxid

uhli£itý. Tehdej²í atmosféra m¥la tedy, na rozdíl od dne²ní, reduk£ní charakter (Thomas

a Cleal, 2000).

P°esná hranice vzniku ºivota není zatím známa. Z období 3,5 � 3,9 miliardy let máme

n¥kolik problematických nález· �lamentózních £i kulovitých struktur, p°ipomínajících ºivé

organismy. V¥t²inou v²ak nelze vylou£it mlad²í kontaminaci nebo abiotický vznik t¥chto

struktur. Za jiº zcela jisté nejstar²í stopy ºivota jsou povaºovány stromatolity staré p°i-

bliºn¥ 3,2 miliardy let. Stromatolity jsou speciální laminované �pahorky� tvo°ené cyklic-

kým st°ídáním sedimentace a aktivního r·stu kolonií sinic, jak je vid¥t na obrázku 1.1

(Chlupá£ et al., 2011; van Andel, 1994). Sinice jsou organismy bu¤ jednobun¥£né nebo

s jednoduchou vláknitou stélkou, jejichº t¥lo tvo°í primitivní prokaryotní bu¬ka. Velmi d·-

leºité v²ak je, ºe sinice jsou organismy fotoautotrofní, tedy vyuºívající princip fotosyntézy

k získávání ºivin (Votrubová, 2010). Práv¥ fotosyntéza je jeden ze základních mechanism·

umoº¬ující pozd¥j²í vývin sloºit¥j²ích forem ºivota a kolonizaci sou²í (Greb et al., 2006;

Taylor et al., 2009; Thomas a Cleal, 2000; Willis a McElwain, 2002).

Moderní fotoautotrofní organismy vyuºívají k fotosyntéze vodu a CO2 a za absorpce

slune£ního zá°ení, jakoºto zdroje energie, vyráb¥jí organické slou£eniny pro svou obºivu

(Lu²tinec a �árský, 2005). Zpo£átku ov²em sinice a jiné bakterie vyuºívaly volný H2.

Postupn¥ v²ak jeho koncentrace v hydrosfé°e a následn¥ i v atmosfé°e klesala, aº byl tém¥°

vy£erpán. Fotosyntetizující organismy byly nuceny hledat jiný zdroj vodíku a nau£ily se

²t¥pit molekuly vody. P°i tomto ²t¥pení vznikají jako vedlej²í produkt molekuly kyslíku,

které jsou uvol¬ovány do okolí (Thomas a Cleal, 2000).
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(a) P°íklad zkamen¥lých
stromatolitických struktur,
vzorek má v pr·m¥ru 15 cm.
P°evzato z Chlupá£ et al.
(2011).

(b) �ivé stromatolitické
struktury p°eºily aº do
sou£asnosti. Zde p°íklad
ze Shark Bay v Austrálii.
P°evzato z Palmer (2010).

Obrázek 1.1: Stromatolity

Trvalo ov²em je²t¥ velmi dlouho, neº se tento volný kyslík za£al hromadit v hydrosfé°e

a atmosfé°e. První vyprodukovaný kyslík byl spot°ebováván vedlej²ím mechanismem, a

to oxidací solí ºeleza. Tehdej²í vody byly bohaté na rozpu²t¥né ºelezo, které bylo v bez-

kyslíkatém prost°edí mobilní. Jakmile se ov²em objevil kyslík, ihned se spustily oxida£ní

reakce. �elezo za£alo vstupovat do slou£enin a postupn¥ se sráºelo. Vznikaly tak typické

£ervené horniny zvané jaspility (obr. 1.2) (van Andel, 1994). Dokud nebyly v²echny soli

zoxidovány, volný kyslík se tém¥° nehromadil, nicmén¥ po utlumení oxida£ních proces·

koncentrace kyslíku v atmosfé°e za£íná rychle stoupat. P°ibliºný start tohoto nár·stu se

odhaduje p°ed 1,8 miliardami let, coº je zárove¬ hranice vzniku eukaryotní bu¬ky (Tho-

mas a Cleal, 2000). Tento typ bu¬ky se od prokaryotní li²í p°edev²ím velikostí, dosahuje

v¥t²ích rozm¥r·, zpravidla 5 � 100µm, ale také p°ítomností jádra obaleného jadernou

membránou a moºností pohlavního rozmnoºování. Se vznikem eukaryotní bu¬ky souvisí

rozvoj nových fotosyntetizujících organism·, °as. Produkce kyslíku se tímto je²t¥ zvý²ila

a na po£átku kambria bylo chemické sloºení atmosféry i oceán· jiº srovnatelné s dne²ním.

Vznik pohlavního rozmnoºování zase urychlil biologickou evoluci a v období mesoprote-

rozoika je odhadováno vyvinutí mnohobun¥£ných organism·, pod°í²e Metazoa (Kva£ek,

2007; Thomas a Cleal, 2000).
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Obrázek 1.2: p°íklad typických prekambrických ºelezitých hornin, jaspilit·, p°evzato z Pal-
mer (2010)

Nár·st hladiny kyslíku v atmosfé°e neumoºnil jen vznik eukaryotních organism·, které

jej vyuºívají k získávání energie v procesu dýchání, ale dal také vzniknout nesmírn¥ d·-

leºité ozónové vrstv¥. Bez této vrstvy by kolonizace kontinent· v·bec nebyla myslitelná,

protoºe by nebylo odstín¥no ²kodlivé ultra�alové zá°ení (Kva£ek, 2007; Thomas a Cleal,

2000).

Zvý²ením koncentrace kyslíku, vytvo°ením ozónové vrstvy a vznikem °as byly spln¥ny

nejzákladn¥j²í prerekvizity umoº¬ující výstup na sou². Neº se tak ov²em stalo, muselo se

vyvinout je²t¥ mnoho dal²ích speciálních mechanism· a zm¥nit mnoho struktur.

1.2 Co je to rostlina

D°íve, neº bude moºné se v¥novat detailn¥j²ímu rozboru p°echodu rostlin z vodního

prost°edí na pevninu, p°i kterém se událo mnoho anatomických, morfologických i fyziolo-

gických zm¥n, je nutné p°esn¥ji de�novat rostlinu. Bohuºel v²ak p°esné de�nování rostliny

není úpln¥ jednoduché. Moderní klasi�ka£ní metody jiº net°ídí organismy jen na základ¥

jejich vn¥j²í podobnosti, a netvo°í tak tedy um¥lé systémy, ale snaºí se zjistit jejich bliº²í

evolu£ní vztahy a vytvo°it systémy tzv. p°irozené. I p°es ve²keré pokroky ve studiu vý-

vojových vztah·, daných p°edev²ím molekulární biologií a biochemií, do dnes není zcela

známa p°íbuznost n¥kterých organism·, coº p°iná²í také problémy pro vytvo°ení p°esné

de�nice rostlin (Mauseth, 2009; Votrubová, 2010).
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Jednou ze základních vlastností rostlin je jist¥ jejich zp·sob výºivy, tedy fotoautotro�e.

Jiº v £ásti 1.1 bylo ale °e£eno, ºe fotoautotrofní nejsou jen rostliny, ale i sinice s prokaryotní

bu¬kou. Nicmén¥ ani zúºení de�nice rostliny na fotoautotrofní organismus s eukaryotním

typem bu¬ky není p°esné kv·li n¥kterým problematickým typ·m °as (Mauseth, 2009;

Votrubová, 2010).

Vzhledem k t¥mto problém·m se ob£as k de�nici rostlin pouºívá um¥lá skupina Vi-

ridiplantae1 (zelené rostliny), která spojuje odd¥lení zelené °asy a suchozemské rostliny,

jejichº evolu£ní vztah je jiº povaºován za jistý. V takovém p°ípad¥ uº uvedená de�nice

platí (Kva£ek, 2007; Votrubová, 2010).

Krom¥ fotoautotro�e existuje je²t¥ n¥kolik dal²ích d·leºitých znak·, které £asto sou-

visí s tímto typem výºivy a kterými se rostliny odli²ují od jiných organism·. Jde o sesilitu

(tedy p°isedlý zp·sob ºivota), totipotenci (tj. schopnost t¥lních bun¥k vyvinout se v celý

orgán nebo dokonce organismus), neukon£ený r·st (díky p°ítomnosti d¥livých pletiv, me-

ristém·) a p°ítomnost t°í genom· (jaderného, mitochondriálního a plastidového). D·leºité

je ov²em podotknout, ºe n¥které z t¥chto znak· se m·ºou jednotliv¥ vyskytnout i u jiných

skupin organism·, nap°íklad sesilní jsou i n¥kte°í ºivo£ichové. Nicmén¥ v²echny tyto znaky

dohromady se vyskytují jen u skupiny Viridiplantae (Lu²tinec a �árský, 2005; Votrubová,

2010).

K charakteristice rostlin se pouºívá je²t¥ jeden významný znak, a to jejich ºivotní

cyklus, nazývaný téº rodozm¥na, p°i kterém dochází ke st°ídání pohlavní (gemetofytní) a

nepohlavní (sporofytní) fáze. Gametofytní fáze je haploidní2, vytvá°í sam£í (antheridia) a

sami£í (archegonia) pohlavní orgány (gametangia), které produkují gamety. Po splynutí

sam£í a sami£í gamety dojde k oplození a vznikne zygota, která se za£ne vyvíjet v embryo.

Tím za£íná sporofytní, diploidní3 fáze, kdy dosp¥lý sporofyt nese výtrusnice (sporangia),

ve kterých se tvo°í haploidní výtrusy (spory). Toto st°ídání fází je p°ítomno u v²ech rostlin,

nicmén¥ u r·zných rostlinných typ· má r·znou podobu. Nap°íklad u n¥kterých °as bývá
1nebo téº Chlorobionta
2má jen jednu sadu chromozom·
3má dv¥ sady chromozom·
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jedna z fází extrémn¥ redukována (Kva£ek, 2007; Mauseth, 2009; Thomas a Cleal, 2000;

Votrubová, 2010).

1.2.1 Systematika rostlin

Z hlediska systematiky se rostlinná °í²e (Plantae) °adí do nad°í²e Eukaryota. Dále se

nej£ast¥ji pouºívá d¥lení na dv¥ pod°í²e: °asy (Algobionta), kam náleºí i d·leºité odd¥-

lení zelené °asy (Chlorophyta) a suchozemské rostliny (Embryophyta). Zelené °asy, jsou

p°eváºn¥ vodní organismy s jednoduchou stavbou t¥la, které se °íká stélka neboli thallus.

Sloºit¥j²í typy mohou mít i p°íchytná vlákna, tzv. rhizoidy, kterými se ukotvují k pod-

kladu. Suchozemské rostliny, Embryophyta,4 jsou organismy uzp·sobené k ºivotu na sou²i

a jejich t¥lo tvo°í tzv. pravá pletiva (Kva£ek, 2007; Votrubová, 2010). Tato pletiva jsou

dále rozli²ována podle funkce na krycí, vodivá a základní. Prvn¥ jmenovaná vytvá°í po-

vrch rostliny a komunikují s jejím okolím, pletiva základní vypl¬ují r·zné meziprostory,

kde plní nejr·zn¥j²í druhy funkcí, a pletiva vodivá jsou zodpov¥dná za transport v²ech

pot°ebných látek po t¥le rostliny. Vodivé elementy jsou tvo°eny bu¬kami �oému (lýko) a

xylému (d°evo) a podle jejich vzájemného uspo°ádání v t¥le rostliny hovo°íme o r·zných

typech cévních svazk·, tzv. stélé (více viz Kva£ek (2007)). Vývoj stélé je pozorován od

nejstar²ích suchozemských rostlin a je významným znakem k ur£ování jejich vzájemné

p°íbuznosti a evolu£ního pokroku (Slavíková, 2002; Votrubová, 2010).

Embryophytní rostliny se d¥lí na mechorosty (Bryophyta) a cévnaté rostliny (Tracheo-

phyta), které lze dále rozd¥lit na skupinu rostlin výtrusných (Pteridophyta) a semenných

(Spermatophyta) (Kva£ek, 2007; Votrubová, 2010). Pro p°ehlednost je moºné Embryo-

phyty rozd¥lit do p¥ti tzv. vývojových stup¬· podle pom¥ru mezi gametofytní a spo-

rofytní fází: bryofytní rostliny, psilofytní rostliny, pteridofytní rostliny, gymnospermické

rostliny a angiospermické rostliny. Nicmén¥ toto d¥lení není vºdy p°irozené, a tedy pln¥

neodráºí evolu£ní linii rostlin (Kva£ek, 2007).

4nebo téº Cormobionta
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2 Od vodní °asy k terestrickým rostlinám

2.1 Období °as a evoluce suchozemských rostlin

�asy se v pozdním prekambriu velmi rychle rozvíjely a v geologickém vývoji �óry

nastává první etapa zvaná thalassiofytikum, tedy v¥k °as. V tomto období, trvajícím

p°ibliºn¥ od neoproterozoika do konce ordoviku £i spodního siluru, se °asy zna£n¥ diver-

zi�kovaly a postupn¥ zdokonalovaly svoji stavbu z p·vodních jednobun¥£ných bi£íkatých

forem aº k sloºitým pletivným stélkám (Kva£ek, 2007). Obecn¥ se zastává názor, ºe z po-

kro£ilých trvale vodních zelených °as se p°ed více jak 400 £i 500 miliony lety vyvinuly

v²echny suchozemské rostliny, cévnaté i bezcévné (Bryophyta). Nicmén¥ konkrétní spojo-

vací £lánek, který by tuto hypotézu zcela podpo°il, zatím není znám (Kva£ek, 2007; Lewis

a McCourt, 2004; Thomas a Cleal, 2000; Willis a McElwain, 2002).

Dále také není p°esn¥ znám ani samotný vztah cévnatých a bezcévných rostlin. Otáz-

kou z·stává, zda se ob¥ linie vyvíjely ze spole£ného £i odli²ného °asového p°edka. V p°ípad¥

spole£ného p°edch·dce se mohl vývoj rozd¥lit hned v po£átcích nebo se cévnaté rostliny

mohly odd¥lit aº po n¥jaké dob¥ od rostlin bezcévných a jsou tedy vývojov¥ mlad²í (Shear,

1991; Willis a McElwain, 2002). Existují ov²em d·kazy, které nakonec alespo¬ £áste£nou

odpov¥¤ na tyto otázky dávají.

2.1.1 �asový p°edek

P°i zkoumání evolu£ní linie rostlin se nejd°íve hledá nejbliº²í druh °asy. Jak jiº bylo

°e£eno, je jisté, ºe suchozemské rostliny se vyvinuly z °asového p°edka, který pat°il do

odd¥lení Chlorophyta. Dokonce se blíºe odhaduje, na základ¥ r·zných morfologických,
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Obrázek 2.1: nákres recentní °asy Chara, p°evzato z Kva£ek (2007)

biochemických, molekulárních, ekologických a fosilních d·kaz·, ºe p°edch·dce pat°il do

t°ídy Charophyceae12 (Lewis a McCourt, 2004; Willis a McElwain, 2002).

Biochemické d·kazy jsou zaloºeny na analýzách, které zkoumají metabolismus a foto-

syntézu. Zjistilo se, ºe zelené °asy, bezcévné i cévnaté rostliny vyuºívají pro fotosyntézu

chlorofyl a a b. Navíc obsahují pravý ²krob a celulosu v bun¥£ných st¥nách. Jejich vztah

p°ímo s t°ídou Charophyceae je pak indikován analýzou enzym·, stejn¥ tak jako p°ítom-

ností sporopoleninu ve st¥nách spor a kutikule n¥kterých zástupc· této t°ídy.3 Nejvíce

se tak suchozemské rostliny p°iblíºily k rod·m Spirogyra, Chara (obr. 2.1) a Coleochaete

(Kenrick a Crane, 1997; Taylor et al., 2009; Willis a McElwain, 2002). Takové vztahy po-

tvrzují i molekulární d·kazy zaloºené na studiu speciálních úsek· DNA (Lewis a McCourt,

2004; Willis a McElwain, 2002).

Studium vn¥j²ích morfologických podobností má dlouhou tradici. V sou£asné dob¥ se

ov²em provád¥jí detailn¥j²í analýzy na ultrastrukturální úrovni. Ve vztahu zelená °asa a

suchozemská rostlina se nejv¥t²í pozornost v¥nuje zkoumání bun¥£ného d¥lení a repro-

dukce. Záv¥ry z t¥chto výzkum· op¥t odhalují bliº²í vztah Embryophyt s Charophyceae,

nejblíºe s Coleochaete a Chara (Strother et al., 2010; Willis a McElwain, 2002).

1Charophyceae, neboli paroºnatky, p°edstavují jednu z nejsloºit¥j²ích skupin zelených °as.
2Situace v systematice je ov²em stále p°edm¥tem diskuze, nap°íklad Kalina a Vá¬a (2005) vy£le¬ují

skupinu paroºnatek jako samostatnou vývojovou v¥tev a vytvá°í odd¥lení Charophyta, které povaºují za
sesterské k odd¥lení Chlorophyta.

3Sporopolenin je p°ítomem u v²ech suchozemských rostlin.
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Obrázek 2.2: fosilní stélka rostliny Parka decipiens, bílé m¥°ítko p°ibliºn¥ 1 cm, p°evzato
z Palmer (2010)

Tuto p°íbuznost podporují i ekologické d·kazy. Zelené °asy mají obrovskou ekologic-

kou p°izp·sobivost, vyskytují se tak°ka v²ude, coº mohlo hrát d·leºitou roli p°i vzniku

suchozemských rostlin. Ze v²ech zde speciáln¥ vyniká rod Coleochaete. Jednotlivé druhy

z tohoto rodu mají r·znou morfologii dle podmínek okolního ºivotního prost°edí. Na-

jdeme zde tedy druhy které tvo°í drny a jiné s �lamentózní strukturou. Existuje názor,

ºe práv¥ tato ²iroká morfologická variabilita odkazuje k p°echodu Charophyceae na sou²

a pozd¥j²ímu vývoji suchozemských rostlin (Willis a McElwain, 2002).

V²echny p°ede²lé analýzy byly zaloºeny na studiu ºijících skupin, nicmén¥ pro rýsující

se p°íbuznost Charophyceae se suchozemskými rostlinami hovo°í i fosilní nálezy. Nejvý-

znamn¥j²í fosílií, která p·sobí dojmem jakéhosi p°echodového stavu mezi ob¥ma liniemi,

je thaloidní terestrická rostlina zvaná Parka decipiens (obr. 2.2). Její morfologie je velice

podobná rodu Coleochaete, ale zárove¬ je zde mnoho podobností s nejstar²ími rostlinami.

Stélky jsou oválného tvaru o velikosti aº 7 cm a p°edpokládá se, ºe leºely na povrchu sub-

strátu. Hlavn¥ ale byly na jejich svrchní stran¥ nalezeny diskovité útvary, ve kterých bylo

mnoho malých, stla£ených t¥lísek. P°edpokládá se, ºe jde o výtrusnice plné spor. Tyto

domn¥nky podpo°ily i chemické analýzy a není bez zajímavosti, ºe Parka byla nalezena

hned vedle jedné z nejstar²ích rostlin, Zosterophyllum (Kva£ek, 2007; Willis a McElwain,

2002).

2.1.2 Vztah mechorost· a cévnatých rostlin

Zastoupení odd¥lení Bryophyta ve fosilním záznamu je problematické. V¥t²ina nález·

jim p°i°azovaných jsou pouze disartikulované mikrofosílie, makrozbytk· je velmi málo.
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I p°estoºe cévnaté rostliny v záznamu jasn¥ p°evaºují, p°edpokládá se, ºe mechorosty

byly stejn¥ hojn¥ zastoupeny v prvotní suchozemské �ó°e. Jejich nedostate£ný záznam je

vysv¥tlován hor²ími p°edpoklady k fosilizaci, nebo´ neobsahují vyztuºené £ásti (Strother,

2000; Willis a McElwain, 2002).

Vztah mezi t¥mito dv¥ma liniemi se tedy velmi obtíºn¥ studuje, mikrofosilní nálezy

jsou neobjektivní. V¥t²ina výzkum· je tudíº zaloºena na morfologické podobnosti. �ijící

zástupci obou skupin sdílí mnoho spole£ných evolu£ních znak·. Zkoumány byly i jednot-

livé vztahy v rámci mechorost·, tedy mezi játrovkami, hlevíky a mechy. Dle molekulárních

analýz byly následn¥ vztahy detailn¥ji rozpoznány. P°edpokládá se, ºe játrovky p°edsta-

vují nejbazáln¥j²í skupinu, která se od ostatních odd¥lila hned v po£átcích. Následn¥ se

vy£lenila skupina hlevík·. Mezi mechy a cévnatými rostlinami je pravd¥podobn¥ nejuº²í

p°íbuzenský vztah a k jejich rozd¥lení do²lo nejpozd¥ji (Kenrick a Crane, 1997; Shear,

1991; Willis a McElwain, 2002).

2.2 Kambrické a ordovické zm¥ny, které podpo°ily in-

vazi na sou²

Po£átek kambria ani ordovik nebyly p°íli² klidným obdobím. Rozpadem prakontinentu

Rodinie vznikly nové kontinenty, jako Gondwana, Laurentie, Baltika a Siberie, které v pr·-

b¥hu paleozoika op¥t postupn¥ kolidovaly, aby na jeho konci vytvo°ily superkontinent

Pangeu. To v²e bylo pochopiteln¥ spjato s intenzivní tektonickou a vulkanickou £inností,

coº velmi ovliv¬ovalo globální klima a jeho zm¥ny (Chlupá£ et al., 2011; Emiliani, 1992).

Takovéto pohyby jsou spjaty také s m¥nící se hladinou oceán· a velikostí jejich epikon-

tinentálních mo°í. Tato m¥lká mo°e s rozsáhlými p°íb°eºními zónami byla vºdy centrem

ºivota a proto není divu, ºe p°i jejich roz²í°ení do²lo i k nár·stu organism·, nap°íklad

°as. Na zm¥nách úrovn¥ hladiny se výrazn¥ podepsala i zaledn¥ní (Willis a McElwain,

2002). Po£átkem kambria se hladina mo°í je²t¥ zvedala, tedy m¥la transgresní reºim, pro-

toºe pokra£ovalo tání ledu svrchnoproterozoického varangerského zaledn¥ní. Oteplovalo

se pom¥rn¥ rychle, patrn¥ následkem tektonických proces· a vulkanismu, p°i nichº se
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do atmosféry uvolnilo velké mnoºství CO2, coº zp·sobilo silný skleníkový efekt. Nicmén¥

na konci ordoviku se výrazn¥ ochladilo a za£aly se op¥t tvo°it ledovce. Odhaduje se, ºe

hladina oceánu mohla poklesnout aº o 70 m. Ov²em ono mezidobí s vysokou hladinou

oceán· hrálo významnou roli p°i p°íprav¥ rostlinné invaze na sou². Vytvo°ení rozsáhlých,

klidných, p°íb°eºních oblastí a rovných údolních plo²in, kterými protékaly °eky, kolem

nichº se tvo°ily nivy, umoºnilo postupné zm¥ny rostlinného t¥la (Lenton et al., 2012;

Willis a McElwain, 2002).

Pro p°eºití vy²²ích forem rostlin na sou²i bylo nezbytné, aby tam existovala alespo¬

slabá vrstva substrátu s ºivinami. Existuje n¥kolik ordovických nález·, které spln¥ní této

podmínky potvrzují a dokumentují tyto prastaré primitivní p·dy (Retallack, 2000). Na

jejich vzniku se podílely biotické i abiotické procesy. Vysoká koncentrace CO2 a síry v at-

mosfé°e m¥la za následek kyselé de²t¥, které zna£n¥ podporují v¥trání hornin a uvol¬ují

z nich tak pot°ebné ºiviny. Krom¥ kyselých sráºek m¥la vysoká hladina oxidu uhli£itého

vliv i na zvý²enou aktivitu fotosyntetizujících mikroorganism·, které se tou dobou jiº

nepochybn¥ vyskytovaly na sou²i. Nár·st mikrobiálního matu také urychlil tvorbu p·d-

ního pro�lu a jeho obohacení o ºiviny. Na vzniku první p·dy se pravd¥podobn¥ podílely

i jednoduché rostlinné formy na úrovni mechorost· a li²ejníky.4 První primitivní rostliny

podporovaly rozru²ování hornin také produkcí organických kyselin a postupn¥ se zv¥t²ují-

cím ukotvujícím systémem, kdy je²t¥ ne²lo o pravé ko°eny, ale o p°íchytné rhizoidy. Jejich

p°ítomnost, vzr·st i plo²né roz²í°ení ov²em stále není dostate£n¥ doloºeno a prozkoumáno

(Edwards a Selden, 1992; Retallack, 2000; Shear, 1991; Willis a McElwain, 2002).

Nadm¥rná koncentrace CO2 v atmosfé°e m¥la sice pozitivní vliv na vývoj p·d, nicmén¥

pro výstup rostlin na sou² p°íli² p°íhodná nebyla. Silný skleníkový efekt zp·soboval velmi

vysoké teploty, které m¥ly za následek zna£né roz²í°ení aridního a semi-aridního pro-

st°edí. Ochlazení, které nastalo v pozdním ordoviku, s sebou p°ineslo i více vlhkosti,

globální klima se za£alo m¥nit a bylo £ím dál tím více p°íznivé pro rostlinnou kolonizaci

kontinentálního povrchu. P°í£iny tohoto ochlazení nejsou do dnes p°esn¥ známy, ale prav-
4Li²ejník je speciální organismus, který je tvo°en trvalou symbiózou mezi °asou, nebo sinicí a houbou.
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d¥podobn¥ jde o kombinaci n¥kolika vliv· ºivé i neºivé p°írody (Retallack, 2000; Willis a

McElwain, 2002).

2.3 První nálezy suchozemských rostlin

Nejstar²í, jiº zcela jisté, nálezy suchozemských cévnatých rostlin jsou staré p°ibliºn¥

428 milion· let, coº je zhruba na hranici mezi spodním a svrchním silurem. Úpln¥ poprvé

byly tyto rostliny, zvané Cooksonia, nalezeny v britském Walesu, ale nyní jsou známy

z mnoha lokalit po celém sv¥t¥ (Thomas a Cleal, 2000; Willis a McElwain, 2002), v£etn¥

Barrandienu. �lo o primitivní rostliny vysoké jen n¥kolik milimetr· a rozmnoºující se

pomocí spor. Netrvalo ov²em dlouho a p°ibylo k nim mnoho dal²ích druh·, které se velmi

rychle diverzi�kovaly (Thomas a Cleal, 2000).

Jakkoli se m·ºe Cooksonia zdát jako velice jednoduchá rostlina, je nutné si uv¥domit,

ºe jiº spl¬uje v²echny sloºité, morfologické vlastnosti, které jí umoºnily na sou²i p°eºít.

Z tohoto d·vodu se p°edpokládá, ºe terestrializace rostlin musela za£ít mnohem d°íve.

Navíc je zcela logické, ºe zm¥ny umoº¬ující pobyt na suché zemi se musely udát je²t¥

p°ed tím, neº samotná rostlinná invaze (Taylor et al., 2009). Existuje mnoho d·kaz·,

které tuto úvahu podporují.

Úpln¥ nejstar²í fosilní nálezy, které nazna£ují p°ítomnost n¥jakých forem subaerických5

rostlin jsou tzv. kryptospory (obr. 2.3). Jde o mikroskopické útvary, které jsou nápadn¥

podobné pravým sporám, kterými se rozmnoºovaly první suchozemské rostliny a kterými

se nadále rozmnoºuje je²t¥ n¥kolik skupin ºijících rostlin, nap°íklad v²echny mechorosty,

ale i cévnaté kapradiny, p°esli£ky a plavun¥ (Strother, 2000). Pravé spory jsou produko-

vány v tetrádách s tetraedrálním prostorovým uspo°ádáním. Po rozpadnutí této struktury

na sob¥ kaºdá ze 4 spor nese jizvu ve tvaru písmene Y, tyto spory jsou ozna£ovány jako

trilétní (Kva£ek, 2007). Spory jsou haploidní £ástice, kterými se rostliny ²í°ily do svého

okolí. Proto bylo nezbytné, aby byly opravdu odolné k nep°íznivým vliv·m. V jejich st¥n¥

se objevil velmi pevný biopolymer zvaný sporopolenin. Díky n¥mu byly tyto £ástice velice
5Subaerické jsou ty rostliny, u kterých je alespo¬ malá £ást jejich ºivotního cyklu vázána na suché

prost°edí.
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Obrázek 2.3: p°íklady ordovických kryptospor, p°evzato ze Strother (2000)

trvanlivé a proto se také hojn¥ vyskytují ve fosilním záznamu (Stewart, 1993; Votrubová,

2010).

Kryptospory ov²em trilétni nejsou. Objevují se v tetrádách £i dyádách seriáln¥ uspo-

°ádaných, n¥kdy dokonce i v monádách. Tyto £tve°ice a dvojice mohly být permanentní a

nebo se mohly rozpadat na jednotlivé kryptospory (Edwards a Selden, 1992; Kva£ek, 2007;

Strother, 2000). První nálezy t¥chto struktur jsou dokonce je²t¥ prekambrické. P°edpo-

kládá se ov²em, ºe pat°ily vodním °asám. Nicmén¥ od st°edního kambria p°es celý zbytek

spodního paleozoika jsou nacházeny kryptospory, jejichº subaerický p·vod je více £i mén¥

doloºen a pouºívají se tedy jako indikátory první terestrické vegetace (Edwards a Selden,

1992; Strother, 2000; Thomas a Cleal, 2000). Jejich p°esná botanická p°íbuznost není je²t¥

stoprocentn¥ potvrzena, nicmén¥ dle r·zných ultrastrukturálních analýz, podpo°ených fo-

silními nálezy, se p°edpokládá, ºe mají blízko k n¥jakým mechorost·m, pravd¥podobn¥

k játrovkám. Druhá linie p°íbuznosti sm¥°uje k odd¥lení Rhyniophyta, tedy cévnatým

suchozemským rostlinám.6 Tuto evolu£ní linii podporuje také následný rozvoj trilétních

spor. Za£ínají se objevovat ve spodním siluru a jejich £etnost ve fosilním záznamu rychle

nar·stá. To velmi dob°e £asov¥ koresponduje s prvním makroskopickým rostlinným ná-

lezem, Cooksonií (Mehlqvist, 2010; Strother, 2000). Kryptospory budou muset být je²t¥

detailn¥ji prostudovány, ale je pravd¥podobné, ºe £ást z nich bude pat°it semiakvatickým

sladkovodním zeleným °asám, £ást mechorost·m a £ást p°edch·dc·m cévnatých rostlin

nebo jejich nejprimitivn¥j²ím formám (Strother, 2000; Willis a McElwain, 2002). Je také

6více viz 3.2
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moºné, ºe n¥které kryptospory náleºí do zvlá²tních skupin mo°ských mikroorganism·

Acritarcha nebo Chitinozoa (Kva£ek, 2007; Strother, 2000).

O nejstar²ích cévnatých rostlinách hovo°í také r·zné trubi£kovité nálezy, p°ipomína-

jící primitivní tracheidy, cévy. Ve fosilním záznamu se vyskytují od st°edního ordoviku.

U n¥kterých z nich bylo moºné rozeznat náznaky cévního vyztuºení, tedy vnit°ní pod-

pory rostlin pro vzp°ímený r·st (Kva£ek, 2007; Strother, 2000; Willis a McElwain, 2002).

Také bývají doprovázeny fosilními fragmenty kutikuly, tedy jakési povrchové krycí vrstvy

rostlin7 (Mehlqvist, 2010). A£koliv se neví, k jakým rostlinám lze tyto trubi£ky p°i°adit,

ani zda uº ²lo o pravé cévnaté rostliny, jisté je, ºe v dob¥ ordoviku a siluru probíhala

intenzivní rostlinná evoluce, p°i které postupn¥ vznikaly d·leºité adaptace pro ºivot na

sou²i (Strother, 2000). Nicmén¥ tyto ordovické a spodnosilurské nálezy kryptospor, tra-

cheid i kutikul jsou relativn¥ mladé a proto, zatím, nedostate£n¥ probádané, i kdyº se

jejich studium rozvíjí. Kv·li tomu zde v²ak stále z·stává mnoho nejasností, a tak jsou za

nejstar²í nálezy suchozemské vegetace i nadále formáln¥ uznávány Cooksonie.

2.4 Adaptace rostlin k ºivotu na sou²i

Kontinenty jako prost°edí pro ºivot se od °ek a mo°í nesmírn¥ li²í. P°edn¥ mohly °asy

ve vodním prost°edí voln¥ plavat, byly nadná²eny vodou a jejich t¥lo tedy nepot°ebo-

valo oporu. Látky mohly p°ijímat celým povrchem t¥la a nepot°ebovaly ºádné ukotvení.

Rozmnoºování bylo snadné, voda byla ideálním transportním médiem. Ochrana p°ed vy-

schnutím nebyla pot°eba tém¥° ºádná. Je tedy evidentní, ºe prost°edí sou²e je v porovnání

s vodním zna£n¥ nep°ív¥tivé (Taylor et al., 2009; Willis a McElwain, 2002).

Z t¥chto odli²ných podmínek vyplývá n¥kolik zcela nezbytných adaptací, které se mu-

sely u rostlin vyvinout. Jsou to tyto: pevné zakotvení v substrátu, mechanická opora

vzp°ímeného t¥la, p°íjem vody a ºivin a jejich rozvod po t¥le, schopnost vým¥ny plyn·,

vytvo°ení ochrany p°ed vyschnutím a redukce reproduk£ní závislosti na vod¥ (Taylor et al.,

2009; Willis a McElwain, 2002). Nicmén¥ je nutné dodat, ºe tyto morfologické zm¥ny nelze

takto striktn¥ odd¥lovat, nebo´ mnohé z nich se vyvíjely ruku v ruce. P°íkladem mohou
7detailn¥ji v 2.4.3
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být mechanická opora a vodivá pletiva rozvád¥jící ºiviny s vodou po t¥le. U moderních

rostlin jsou tyto dv¥ funkce spojeny a zastává je jedno a to samé pletivo, proto je logické,

ºe jejich vývin byl spole£ný. Obdobn¥ je to s p°íjmem vody a ukotvením v substrátu. Op¥t

tyto funkce plní u sou£asných rostlin jeden orgán, ko°eny.

2.4.1 Mechanická opora k udrºení vzp°ímeného t¥la a vývin spe-

cializovaných bun¥k pro transport vody a ºivin

Ve vodním prost°edí tvar rostlin udrºovala voda, nebylo nutné se jakkoli orientovat.

Kdyº se ov²em rostliny snaºily p°izp·sobit terestrickým podmínkám, musely nutn¥ vy-

vinout vlastní oporu t¥la. Pokud tedy, jak p°edpokládáme, první rostliny byly podobné

thaloidním °asám, tak se jejich t¥lo ve chvíli, kdy se ocitly bez vodní opory, muselo �p°ile-

pit� k substrátu. Taková pozice je pro ºivot zcela nevyhovující. Velmi brzy dojde k p°ekrytí

stélky substrátem, a´ uº jej zp·sobí opakované zaplavování (nap°. v p°ílivo-odlivové zón¥)

a nebo na holé sou²i t°eba siln¥ p·sobící vítr. Rostlinný organismus v takovém p°ípad¥

uhyne. Vertikální vzr·st v²ak byl nutný i z jiného d·vodu. Jak jiº bylo °e£eno v kapitole

2.3, první rostliny se rozmnoºovaly pomocí spor, které se tvo°ily v kulovitých £i protáh-

lých útvarech zvaných sporangia. Kdyº byla sporangia zralá, praskla a spory byly ²í°eny

do okolí. Pokud se sporangia nacházela p°ímo na plochém t¥le, rozprostírajícím se hori-

zontáln¥ na povrchu, byla ²ance na vzdálen¥j²í rozptyl spor velice malá. Tedy i minimální

²ance, aby rozmnoºovací £ástice na²ly nové prost°edí k osídlení. To ohroºovalo i mate°skou

rostlinu, protoºe r·st dce°iných rostlin v t¥sné blízkosti zvy²oval vzájemnou kompetici.

V neposlední °ad¥ jsou sporangia leºící t¥sn¥ na povrchu p·dy i snáze napadnutelná ²kod-

livými mikroby. Bylo tedy nezbytné, aby se rostliny dokázaly alespo¬ trochu vzp°ímit nad

úrove¬ povrchu (Taylor et al., 2009; Willis a McElwain, 2002).

První °e²ení tohoto problému bylo zaloºeno na vnitrobun¥£ném tlaku, tzv. turgoru,

jehoº pomocí rostliny udrºovaly vzp°ímený tvar. Toto je ov²em moºné jen p°i malém

vzr·stu maximáln¥ n¥kolika centimetr·. Druhým problémem tohoto °e²ení byla velká

závislost na vod¥. Pokud její koncentrace poklesla, zmen²il se i tlak v bu¬kách, coº vedlo
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k vadnutí a v kone£né fázi k úhynu rostliny (Thomas a Cleal, 2000). Bylo tedy t°eba najít

nové zp·soby t¥lní opory.

Se ztrátou vodního prost°edí musely rostliny také °e²it problém p°íjmu minerálních

látek. Ty uº nebyly rozptýleny v²ude kolem nich, ale nacházely se jen v p·d¥. Na druhé

stran¥, rostliny jsou ºiveny p°eváºn¥ pomocí fotosyntézy, která mohla probíhat jen na t¥ch

£ástech rostliny, které byly vystaveny slune£nímu zá°ení. Propojení t¥chto dvou zdroj·

pot°ebných k p°eºití, vyºadovalo vznik systému, který by rozvád¥l v²echny ºiviny po

celém t¥le. První evolu£ní pokusy, snaºící se vy°e²it tento problém, jsou zaznamenány jiº

z ordoviku (jak bylo uvedeno v sekci 2.3), kdy nalézáme poz·statky prvních vodivých

element·. U nejstar²ích známých primitivních rostlin na úrovni Cooksonie se vyvinulo

centrální vlákno, skládající se ze série trubi£ek. Jejich st¥ny byly tvo°eny jen primární

bun¥£nou st¥nou a nebyly zatím nijak výrazn¥ zpevn¥ny (Taylor et al., 2009). Pro rostlinu,

která cht¥la zabránit kolapsu vodivého svazku p°i nedostatku vody, bylo nejvýhodn¥j²ím

°e²ením vyvinout mechanické pletivo kolem tohoto centrálního vlákna. Velmi brzy se

objevují tracheidy, které uº n¥jaký stupe¬ vyztuºení vykazují. Z po£átku to byly jen

náhodné výztuºné pásky, bez v¥t²í organizace. Z jaké biochemické látky byla tato první

forma podpory, zatím ale není známo (Willis a McElwain, 2002). Látkou, která vyztuºuje

moderní rostliny je lignin, který se ov²em dá v takto starých fosíliích jen t¥ºko ov¥°it.

Rozli²it p°ítomnost a typy cévních ztlustlin se poda°ilo aº u spodnodevonských rostlin,

u kterých byly obsaºeny p°ímo v jejich t¥le, a ne²lo jiº tedy pouze o jednotlivé trubi£kovité

nálezy. Identi�kovány byly t°i odli²né tracheidální typy: 1. G-typ, který má krouºkovité

ztlustliny, 2. S-typ, kde jsou ztlustliny spirálovit¥ uspo°ádané a 3. P-typ, jehoº ztlustliny

byly sí´ovité, viz obrázek 2.4 (Votrubová, 2010; Willis a McElwain, 2002).

Dle t¥chto fosilních nález· si m·ºeme ov¥°it, ºe ve spodním devonu m¥ly rostliny vy-

vinuty jiº dostate£n¥ pevné mechanické pletivo, které jim umoº¬ovalo dosahovat vy²²ího

vzr·stu. Zárove¬ se toto pletivo nacházelo ve st¥nách jejich vodivých struktur, coº doka-

zuje, ºe spojení t¥chto dvou adapta£ních zm¥n nezbytných pro pobyt na sou²i nastalo jiº

velmi brzy a nadále se vyvíjely spole£n¥ (Taylor et al., 2009).
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Obrázek 2.4: p°íklady prvních typ· cévních ztlustlin: a) krouºkovité, b) spirálovité, c) sí-
´ovité, p°evzato z Willis a McElwain (2002)

2.4.2 Pevné zakotvení rostliny v substrátu a p°íjem vody

Rostliny se pot°ebovaly n¥jakým zp·sobem ukotvit v substrátu hned nejmén¥ za dvou

d·vod·. P°edn¥, pokud cht¥ly (a pot°ebovaly) r·st vzp°ímen¥ a postupn¥ nabírat na

vý²ce, musely si vytvo°it n¥jakou základnu, která by je v této pozici udrºela. Samotná

mechanická pletiva v jejich stonku by na to nesta£ila. Druhým, nemén¥ d·leºitým d·-

vodem byl p°íjem vody a minerálních látek, které se na sou²i nacházely pouze v p·d¥

(Taylor et al., 2009; Willis a McElwain, 2002).

První záznamy o n¥jaké form¥ ko°en¥ní, o jednoduchých rhizoidech, jsou získávány

z fosilních p·d a spadají do období svrchního siluru. Stopy po ko°enech jsou v paleop·dách

pozorovány i v následujících mlad²ích obdobích, coº umoº¬uje snadné sledování jejich

evoluce (Driese et al., 2000).

Samotný proces vzniku podzemní £ásti není p°esn¥ znám. Nicmén¥ se uznává teorie,

ºe °asový p°edek rostl v n¥jaké periodicky zaplavované oblasti, a poh°bení £ásti jeho

thaloidního t¥la bahnitým sedimentem vedlo ke zm¥n¥ funkce tohoto segmentu (Taylor

et al., 2009). Tuto my²lenku podporují i nejstar²í nalezené makrofosílie rostlin, u kterých

bylo zji²t¥no, ºe podzemní i vzdu²né £ásti mají naprosto totoºnou stavbu. Stejn¥ se v¥tvily,

obsahovaly stejné bu¬ky a dokonce v nich byly nalezeny i struktury, zvané stomata, které

na vzduchu slouºí k fotosyntéze (Taylor et al., 2009; Willis a McElwain, 2002).

Krom¥ t¥chto nediferenciovaných £ástí existuje je²t¥ jeden zp·sob první formy ukot-

vení. V¥t²ina nejstar²ích rostlin m¥la poléhavé t¥lo, tvo°ené rhizomoidy, a z n¥ho vybíhaly

vzp°ímené £ásti, telomy.8 Z fosilních nález· bylo zji²t¥no, ºe tam, kde se r·zn¥ zprohý-
8více viz 3.2
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baný rzhizomoid dotýkal substrátu, pou²t¥l vláskovitá p°íchytná vlákna, rhizoidy (Taylor

et al., 2009). Tyto vlásky byly dle stop v paleop·dních horizontech od 0,5 do 2 cm dlouhé

a m¥ly 0,5 � 2 mm v pr·m¥ru. Jde o nesporný d·kaz o prvních ukotvovacích strukturách.

Navíc, stejn¥ jako nadzemní £ásti, se velmi rychle vyvíjely a ve spodním devonu dor·staly

aº 10 cm (Driese et al., 2000). Ve st°edním devonu pak první stromovité typy rostlin

dokázaly proniknout aº do hloubky 1 metru (Willis a McElwain, 2002). Ov²em p·vodní

malé vláskovité struktury z·staly zachovány i po stranách zv¥t²ujících se rhizoid·. Tyto

drobou£ké nitky slouºily k £erpání vody a ºivin z p·dy a je zajímavé, ºe tento zp·sob

absorpce se zachoval aº k sou£asným rostlinám (Taylor et al., 2009).

2.4.3 Ochrana p°ed vyschnutím a struktury pro vým¥nu plyn·

Vodní prost°edí bylo pro ºivot velice p°íznivé. P°iná²elo rozpu²t¥né ºiviny i CO2, od-

ná²elo zplodiny organismu a hlavn¥ bylo stabilní z hlediska vodní koncentrace. Takovéto

podmínky na sou²i samoz°ejm¥ nejsou. Voda je v²ak pro rostliny ºivotn¥ d·leºitá, a tak

si musely vyvinout mechanismy nejenom k její absorpci z p·dy, ale i k jejímu udrºení

uvnit° t¥la. Pot°ebovaly zabránit rychlému vypa°ení vody a zárove¬ s tím i ochranu p°ed

UV-zá°ením, které na suché zemi p·sobí mnohem siln¥ji neº ve vod¥ (Taylor et al., 2009;

Willis a McElwain, 2002). Proti t¥mto nep°íznivým vliv·m vyvinuly na svém vn¥j²ím

povrchu polysacharidový komplex, který je nazýván kutikula. Jde o velmi odolnou látku,

která zajistila ochranu i p°ed mechanickým po²kozením nebo napadením mikroby (Tho-

mas a Cleal, 2000; Willis a McElwain, 2002). Díky její odolnosti je hojn¥ nalézána také

ve fosilním záznamu a to dokonce uº od st°edního ordoviku (Retallack, 2000; Strother,

2000).

Bohuºel tato ochranná vrstva m¥la i negativní efekt. Její odolnost je tak vysoká, ºe

je v podstat¥ nepropustná pro plynnou vým¥nu, která je pro rostliny stejn¥ d·leºitá jako

p°ísun vody. Kutikula brání p°íjmu CO2 a výdeji zplodin metabolismu. Tento problém

rostliny vy°e²ily vytvo°ením speciálních struktur, kterým se °íká stomata (obr. 2.5) (Ste-

wart, 1993; Thomas a Cleal, 2000; Willis a McElwain, 2002). U nejstar²ích rostlin, hlavn¥

u mechorost·, m¥ly je²t¥ podobu spí²e permanentních perforací v kutikule, nicmén¥ velmi
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(a) povrch vzdu²ného stonku s £etnými stomaty, m¥°ítko
50 µm

(b) detail stomata, m¥°ítko
10 µm

Obrázek 2.5: p°íklad fosilizovaných struktur pro vým¥nu plyn·, tzv. stomat, p°evzato
z Edwards et al. (1998)

brzy se rostliny nau£ily stomata cílen¥ otevírat £i zavírat podle své aktuální pot°eby, jak

je moºné pozorovat u sou£asných rostlin. Na rozdíl od nich ov²em, byla stomata p·vodn¥

umíst¥na na zelených �stoncích� a nikoli na listech. Nejstar²í rostliny totiº nebyly je²t¥

olist¥né a fotosyntéza probíhala na povrchu t¥chto �stonk·� (Taylor et al., 2009). Zají-

mavé je zji²t¥ní, ºe hustota stomat na stonku koreluje s hladinou CO2 v atmosfé°e. Pokud

byla niº²í, stomat bylo více a naopak. To znamená, ºe nejstar²í rostliny p°esn¥ odpovídaly

na aktuální dostupnost CO2 a dokázaly se tedy velmi dob°e p°izp·sobovat pr·b¥ºn¥ se

m¥nícím podmínkám (Willis a McElwain, 2002).

2.4.4 Redukce reproduk£ní závislosti na vod¥

�ivotní cyklus vodních °as se od suchozemských rostlin odli²oval a odli²uje do dnes.

Produkované gamety byly pohyblivé, vlastnily bi£ík. Stejn¥ tak spory, které jsou pro

svou hybnost nazývány zoospory. Splynutí gamet a následné oplození bylo tedy zcela

závislé na vodním prost°edí a podobn¥ tomu bylo i se ²í°ením spor. Gametofytní fáze

zcela dominovala, diploidní byla jen zygota, ve které velmi rychle docházelo k reduk£nímu

d¥lení a vzniku haploidních spor, ze kterých vyr·stal samotný °asový organismus (obr. 2.6)

(Niklas a Kutschera, 2010).

Kdyby rostliny nijak nepozm¥nily tento cyklus, nemohly by nikdy kolonizovat suché

prost°edí. První zm¥nou bylo �zru²ení� zoospor. Na sou²i mohou být ²í°eny nap°íklad

v¥trem, ale pot°ebují k tomu silnou ochranou vrstvu ve své bun¥£né st¥n¥, aby nevyschly.
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Obrázek 2.6: st°ídání fází u °asového ºivotního cyklu na p°íkladu °asy Monostroma, p°e-
vzato z Niklas a Kutschera (2010)

Touto pevnou bariérou se stal sloºitý polymer sporopolenin,9 který se nachází ve st¥nách

výtrus· do dne²ka (Stewart, 1993; Taylor et al., 2009). Dále v²ak je²t¥ p°etrvávala závislost

na vod¥ p°i splynutí gamet, sam£í gameta byla totiº stále pohyblivý spermatozoid se

dv¥ma bi£íky. I kdyº i zde prob¥hla £áste£ná redukce, takºe k oplození uº sta£il nap°íklad

jen dé²´ nebo rosa. Tento zp·sob rodozm¥ny se do dnes zachoval u odd¥lení Bryophyta

(Kalina a Vá¬a, 2005).

Dal²í adaptivní kroky vedly k potla£ení dominance gametofytní fáze, která je totiº

nejvíce závislá na vod¥. Jakýsi mezistupe¬ této redukce je vid¥t op¥t u mechorost·, kdy

je sice gametofytní fáze stále p°evaºující a sporofyt je na ní výºivov¥ závislý, nicmén¥ jiº

není p°edstavován jen zygotou, ale mnohobun¥£nou £ástí rostlinného t¥la. U nejstar²ích

suchozemských rostlin jsou v¥t²inou tyto fáze odd¥lené, kaºdá je výºivov¥ samostatná,

ale jsou morfologicky identické. Hovo°íme tak o izomorfním st°ídání generací, (Taylor

et al., 2009). S pokra£ující evolucí získával sporofyt postupn¥ p°evahu nad gametofytem,

který byl redukován a po £ase se stal na sporofytu zcela závislý. Je velice pravd¥podobné,

ºe tato zm¥na v ºivotním cyklu byla výsledkem velikého selektivního tlaku, který sou²

vytvá°ela (Taylor et al., 2009; Willis a McElwain, 2002). S roz²í°ením sporofytní fáze

výrazn¥ poklesla závislost na vodním prost°edí a rostliny se mohly za£ít roz²i°ovat dále,

do su²²ích oblastí (Willis a McElwain, 2002).

9viz téº 2.3
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3 Ekosystémy svrchního siluru aº st°edního

devonu

Pomineme-li te¤ nejstar²í ordovické d·kazy o p°izp·sobování se rostlin kontinentál-

ním podmínkám a zam¥°íme-li se na makroskopické zbytky jiº zcela jist¥ suchozemské

vegetace, pak se pohybujeme v období siluru a devonu (Thomas a Cleal, 2000). První

ekosystémy, které se za£aly objevovat na sou²i byly tvo°eny velmi drobnými, jen lehce

ko°enícími, rostlinami. Toto spole£enství se nacházelo ve velmi dob°e zavodn¥ných ob-

lastech a proto p°edpokládáme, ºe m¥lo baºinný charakter. P°esn¥ klasi�kovat jednotlivé

baºinné paleozoické ekosystémy v²ak není jednoduché. Pro jejich rozli²ování se pouºívá

systém zaloºený na recentních typech mok°ad· (jako jsou nap°íklad ra²elini²t¥, mar²e

nebo slaniska), nicmén¥ toto je velmi problematické, protoºe je pravd¥podobné, ºe p°esný

ekvivalent k nejstar²ím mo£ál·m se dnes na Zemi nevyskytuje. Rostliny byly tehdy dosti

odli²né a n¥kte°í typi£tí zástupci moderních vlhkých substrát·, jako je t°eba ra²eliník

nebo vlhkomilné ost°ice, samoz°ejm¥ je²t¥ neexistovaly (Chytil, 1999; Greb et al., 2006).

Z t¥chto d·vod· se zatím hovo°í v¥t²inou jen obecn¥ o mok°adních spole£enstvech. Rozli-

²ují se hlavn¥ podle místa, kde rostly (zda to bylo podél pob°eºí °í£ního toku, jezera nebo

v záplavové oblasti) a také podle jejich r·stové formy (bylinné, ke°ovité nebo stromovité).

Silurské mok°ady byly tvo°eny opravdu jen jednoduchými bylinnými typy, £asto vzr·s-

tem p°ipomínající mechovité rostliny. Dokonce se p°edpokládá, ºe n¥které z nich je²t¥

nebyly zcela p°izp·sobeny suché zemi a ºily spí²e semiakvatickým zp·sobem ºivota (tedy

z £ásti stále zaplavené vodou). Ve spodním devonu jiº p°ibývá vy²²ích rostlin, které dor·s-

taly do velikosti drobných ke°ík· a stále postupn¥ mohutn¥ly. St°edn¥ devonská spole£en-

stva byla vý²kov¥ jiº zna£n¥ strukturovaná. Nejpokro£ilej²í byly vzrostlé ke°ovité formy,

které doprovázaly £etné ke°í£kovité rostliny. Podrost t¥chto vy²²ích druh· tvo°ila stále více

diverzi�kovaná bylinná vegetace spolu s mechorosty. Koncem st°edního devonu se p°idá-
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vají i stromkovité formy a první skute£né stromy dor·stající n¥kolika metr·. Takovéto

spole£enství jiº p°edstavovalo sloºitý ekosystém plný r·zných mezidruhových interakcí a

pochopiteln¥ jiº také dopln¥ný o rozmanitou ºivo£i²nou sloºku a pln¥ srovnatelný s kom-

plikovanými ekosystémy z recentu (Edwards a Selden, 1992; Greb et al., 2006; Kva£ek,

2007; Shear, 1991).

3.1 Paleobiogeogra�e

Geogra�cká situace, p°i které do²lo k invazi do terestrických prost°edí, byla zna£n¥

odli²ná od sou£asné. Rozloºení silurských i devonských kontinent· na planet¥ nebylo rov-

nom¥rné. V¥t²ina se nacházela na jiºní polokouli, i kdyº se postupn¥ v²echny kontinenty

pomalu posouvaly k severu a navíc se stále vzájemn¥ p°ibliºovaly (Chlupá£ et al., 2011;

Emiliani, 1992).

Po£átkem siluru, asi p°ed 443 miliony lety, existovalo p°ibliºn¥ sedm velkých £i men²ích

samostatných kontinent·. Nejv¥t²ím z nich byla Gondwana, jejíº velká £ást byla v jiºní

polární oblasti, nicmén¥ svým severovýchodním cípem zasahovala aº k rovníku (Chlupá£

et al., 2011; Wicander a Monroe, 2012). Severozápadn¥ od tohoto ob°ího kontinentu,

odd¥leny Rheickým oceánem a oceánem Paleo-Tethys, se rozkládaly Laurentie, Avalonie

a Baltika (Thomas a Cleal, 2000; Wicander a Monroe, 2012). Mezi nimi se nacházel

oceán Iapetus, který se v pr·b¥hu siluru neustále zuºoval, aº v jeho záv¥ru zcela zanikl.

Sráºka Laurentie, Baltiky a drobné Avalonie je ozna£ována jako mladokaledonské vrásn¥ní

a dala vznik Severoatlantskému kontinentu, neboli Laurussii, nacházející se v rovníkové

oblasti. Severn¥ a východn¥ od ní se pak rozprostíraly kontinenty Siberie, Kazachstanie

a �ína, které se také postupn¥ p°ibliºovaly. V²echny kontinenty pak obklopoval obrovský

oceán Panthalassa (Chlupá£ et al., 2011; Kraft a Marek, 2011). Vývoj klimatu celkov¥

sm¥°oval k oteplení a mírné aridizaci. Na po£átku siluru je je²t¥ pom¥rn¥ chladno, protoºe

dosud odeznívá pozdn¥ordovické zaledn¥ní. Ledovce v²ak ustoupily velice rychle, coº vedlo

k prudkému nár·stu mo°ské hladiny a vzniku rozsáhlých ²elfových mo°í. Klima se nadále

celkem stabilizovalo a na konci siluru uº existují rozsáhlé tropické oblasti (Chlupá£ et al.,

2011; Emiliani, 1992; Kva£ek, 2007).
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Vývoj v období devonu navázal na silurské trendy. Stále více se p°ibliºovaly kontinenty,

postupn¥ kolidovaly a celkov¥ se pak p°esouvaly sm¥rem k severu. Klima bylo docela

teplé a su²²í. Nicmén¥ oproti siluru je to období mnohem neklidn¥j²í, a´ uº z hlediska

tektoniky nebo klimatických výkyv·. Po£átkem devonu je²t¥ doznívá mladokaledonské

vrásn¥ní a jiº v jeho st°edním období nastupuje dal²í. Variské vrásn¥ní bylo výsledkem

kolize Laurussie s ob°ím kontinentem Gondwanou, p°i£emº se zcela uzav°el Rheický oceán.

Je²t¥ pozd¥ji se pak ze severu p°ipojila Siberie. V¥t²ina kontinentálních oblastí se tou

dobou nacházela v teplých st°edních zem¥pisných ²í°kách, p°i£emº výjimku tvo°il jiºní cíp

Gondwany vybíhající stále je²t¥ k pólu. D·vody rozkolísání klimatu nejsou p°esn¥ známy,

ale jsou zde známky £astých pohyb· mo°ské hladiny a r·zných ochlazení. Nejvýznamn¥j²í

z t¥chto výkyv· je tzv. kellwasserský event na hranici stup¬· frasn a famen ve svrchním

devonu, kdy do²lo k jednomu z p¥ti nejv¥t²ích vymírání v historii Zem¥. Tato pr·b¥ºná

ochlazení byla tragická pro mo°ské ekosystémy, nicmén¥ pro rozvoj suchozemských rostlin

byla spí²e p°íznivá. P°inesla totiº do tropických a subtropických oblastí více sráºek a

vytvo°ila tak p°íhodn¥j²í klima (Chlupá£ et al., 2011; Kva£ek, 2007; Willis a McElwain,

2002).

Oblasti mírných zem¥pisných ²í°ek byly pravd¥podobn¥ pro rostlinnou terestrializaci

nejvhodn¥j²í, nebo´ odtud pocházejí nejstar²í makrofosilní nálezy. Nejvíce fosílií je z po-

b°eºních oblastí Laurentie, nicmén¥ to poukazuje spí²e na detailn¥j²í paleontologické pro-

zkoumání t¥chto oblastí. Tehdej²í Laurentie totiº dnes tvo°í zna£nou £ást severoameric-

kého a evropského kontinentu, kde je aktivita paleontologických výzkum· nejvy²²í. Poz-

d¥j²í výzkumy zam¥°ující se na gondwanské oblasti v²ak ukázaly i zde zna£né mnoºství

rostlinného materiálu. Na základ¥ t¥chto pozorování se usuzuje, ºe migrace rostlin na

sou² probíhala nezávisle na sob¥ na mnoha místech okolo Rheického oceánu (Popªawska-

Raszewska, 2010; Prestianni et al., 2010; Thomas a Cleal, 2000). Z fosilního záznamu je

známo, ºe v celém období siluru organismy (°asy i ºivo£ichové) postupn¥, ale intenzivn¥,

pronikaly do brakických a sladkých vod. P°edpokládá se, ºe práv¥ v sladkovodních, °í£-

ních oblastech za£ala probíhat postupná evoluce rostlin a kolonizace sou²í (Chlupá£ et al.,

2011; Kenrick a Crane, 1997).
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První suchozemské rostliny jsou nacházeny nej£ast¥ji v °í£ních pískovcích a aluviál-

ních sedimentech. Nicmén¥ existují i nálezy, které pocházejí z m¥lkomo°ských litorálních

uloºenin a nazna£ují, ºe by rostliny mohly být schopné osídlovat i slané oblasti. Tato do-

mn¥nka ov²em nebyla potvrzena, protoºe u ºádných prvních terestrických rostlin nebyly

nalezeny jakékoliv mechanismy, které by byly schopny regulovat £asto a siln¥ se m¥nící

salinní podmínky v litorálních oblastech. P°edpokládá se, ºe rostlinné zbytky v mo°ských

sedimentech jsou tedy alochtonní (Greb et al., 2006).

Z d·vod· popsaných vý²e v kapitole 2.4 je zcela z°ejmé, ºe a£koliv první rostliny, které

se snaºily kolonizovat sou²e, m¥ly uº mnoho pot°ebných inovací, byly je²t¥ stále na vod¥

zna£n¥ závislé, a proto musely být první osídlené oblasti velmi vlhké (Greb et al., 2006).

�lo tedy pravd¥podobn¥ o podmá£ené °í£ní b°ehy v klidných £ástech dolních tok· velkých

°ek a jejich delt. S postupným zdokonalováním rostlinného t¥la za£ala vegetace pronikat

do vzdálen¥j²ích, £asto zaplavovaných (nivních) habitat·, kde uº v²ak byly schopné p°eºít

ob£asné vysýchání substrátu. Tvo°ily se tak více £i mén¥ souvisle porostlé pásy a za£aly se

kolonizovat i oblasti lakustrinní. V pr·b¥hu spodního devonu rostliny zdokonalovaly svoje

podzemní orgány a byly schopné £ím dál tím lépe hospoda°it s vodou, jak je moºné po-

zorovat z fosilních p·dních pro�l· (Driese et al., 2000). Speciální fyziologickou vlastností

rostlin je, ºe svými rhizoidy (pozd¥ji ko°eny) dokáºí dostupnou vodu dob°e zadrºovat. Zá-

rove¬ je rozr·stající se vegetace £áste£n¥ schopna vodu v p·d¥ p°itahovat a tím si uleh£it

dal²í pronikání do su²²ích oblastí. Nehled¥ na to, ºe díky transpiraci (výdeji vodní páry)

rostliny vytvá°ely p°i zemi p°íjemné humidní mikroklima, které bylo také nápomocné k je-

jich postupné invazi (Greb et al., 2006; Lu²tinec a �árský, 2005). Ve st°edním devonu pak

rostliny za£aly postupovat stále více do nitra kontinent· a to dvojím zp·sobem. Jednak

se ²í°ily proti proudu °ek, do vy²²ích nadmo°ských vý²ek, ale také se za£aly propojovat

jednotlivé vegeta£ní pásy rostoucí podél sousedních tok·. B¥hem této invaze zv¥t²ovaly i

sv·j vzr·st a tento trend vrcholí vytvo°ením prvních les· a pozd¥ji i rozsáhlých pralesních

oblastí (Driese et al., 2000; Willis a McElwain, 2002).

Zajímavé jsou výsledky zji²t¥né p°i srovnávání jednotlivých lokalit, odkud pocházejí

nejstar²í rostlinná spole£enstva. A£koliv by se mohlo zdát, ºe takto primitivní vegetace
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se od sebe nebudou nijak výrazn¥ li²it, jako je tomu u sou£asné �óry,1 zjistilo se, ºe uº

tehdy existovala ur£itá provincionalita. Od spodního devonu lze rozli²it 5 biogeogra�c-

kých oblastí s jejich typickými zástupci. Existují ov²em druhy, které nacházíme na v¥t²in¥

lokalit a které tedy byly pravd¥podobn¥ kosmopolitní. Provincie odli²itelné na spodnode-

vonských kontinentech jsou tyto: siberijsko-severolaurusská, kazachstanská, jiholaurussko-

£ínská, australská a gondwanská. B¥hem devonu a dále v mlad²ích geologických dobách

se suchozemská vegetace stále více rozli²ovala a vznikaly nové �oristické regiony (Kva£ek,

2007; Willis a McElwain, 2002).

3.2 Systematika nejstar²ích suchozemských rostlin

Systematika vym°elých skupin rostlin není do dnes jednozna£n¥ vy°e²ena. Jejich vzá-

jemné evolu£ní vztahy i vztahy k recentním rostlinám nejsou stoprocentn¥ známy a názor·

na jejich t°íd¥ní je tedy více. Jelikoº probíhající výzkumy p°iná²ejí stále nové záv¥ry, je

jisté, ºe se jejich systém bude je²t¥ m¥nit (Thomas a Cleal, 2000; Willis a McElwain,

2002). Pom¥rn¥ p°ehledné je zatím pouºívání um¥lých vývojových stup¬· (více viz. kapi-

tola 1.2.1), které jsou základem pro klasi�kaci pouºitou v této práci. Podle t¥chto stup¬·

první vegetaci tvo°ily psilofytní a pteridofytní rostliny (Kva£ek, 2007).

3.2.1 Psilofytní rostliny

Rodozm¥nu psilofyt ozna£ujeme jako izomorfní, to znamená, ºe její gametofyt i spo-

rofyt jsou na sob¥ nezávislé a tvarov¥ jsou si velmi podobné (o rodozm¥n¥ více v kapitole

1.2). Bohuºel se v²ak je²t¥ u mnoha fosílií neví, o jakou rostlinnou generaci se jedná. �asto

také do²lo k mylnému ur£ení a gametofyt se sporofytem jednoho druhu byly povaºovány

za dv¥ rozdílné rostliny, coº poukazuje na velké problémy s jejich klasi�kací (Kerp a Haas,

2010; Thomas a Cleal, 2000).

Psilofyty byly jednoduché rostliny malého vzr·stu. Jejich t¥lo se v¥t²inou skládalo

z poléhavých rhizomoid· a vzp°ímených telom·. Pokoºka byla pokryta pravými pr·duchy
1V sou£asné dob¥ je celý sv¥t rozd¥len do velkého mnoºství tzv. �oristických provincií, kdy pro kaºdou

jsou typické jiné abiotické podmínky a jiné p°evaºující rostlinné druhy (Hendrych, 1984).
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a rozmnoºování probíhalo pomocí trilétních spor, které se tvo°ily v r·zn¥ tvarovaných a

r·zn¥ umíst¥ných sporangiích. V²echny typy t¥chto rostlin vlastní nejprimitivn¥j²í uspo-

°ádání cévního svazku, jde o tzv. protostélé. První fosílie pocházejí ze siluru, kdy je také

zaznamenána jiº zna£ná diverzi�kace. Nicmén¥ b¥hem devonu p°i²el silný kompeti£ní tlak

ze strany rostlin pteridofytních, kterým psilofyty nesta£í konkurovat. Aº na pár nejpokro-

£ilej²ích výjimek proto tyto rostliny nep°ekra£ují hranici devonu s karbonem. Z hlediska

systematiky se d¥lí do £ty° odd¥lení: Protracheophyta, Rhyniophyta, Zosterophyllophyta a

Trimerophytophyta (Kva£ek, 2007; Stewart, 1993).

Odd¥lení Protracheophyta není úpln¥ standardní a není vºdy rozli²ováno. Bývají sem

°azeny Cooksonia pertoni (obr. 3.1(a)) a Aglaophyton (obr. 3.1(b)). Cooksonia byla velmi

drobná, dor·stala maximáln¥ 6 cm, za to Aglaophyton mohl být aº 20 cm vysoký. Ob¥

rostliny byly dichotomicky (vidli£nat¥) v¥tvené a jejich sporangia p°isedala termináln¥.

Nem¥ly v²ak je²t¥ nijak vyztuºené vodivé bu¬ky a existuje názor, ºe se tím p°ibliºují spí²e

k mechorost·m neº k cévnatým rostlinám. N¥kdy bývá Cooksonia °azena do odd¥lení

Rhyniophyta, Aglaophyton, se svými poléhavými rhizomoidy nesoucí p°íchytná vlákna, je

pak je²t¥ více problematický (Kva£ek, 2007; Stewart, 1993; Thomas a Cleal, 2000; Willis

a McElwain, 2002).

Odd¥lení Rhyniophyta bylo uº lehce pokro£ilé. První zástupci se objevily ve spodním

devonu a m¥ly ve svých vodivých pletivech jiº spirálovité ztlustliny, které byly podobné

pravým tracheidám S-typu. Jejich sporangia byla umíst¥na také termináln¥, ale nov¥

i subtermináln¥. Zp·sob v¥tvení z·stal p°eváºn¥ stejný, dichotomický, nicmén¥ tu byly

i první známky pseudomonopodie2. Typickým zástupcem tohoto odd¥lení byla Rhynia

gwynnevaughanii (obr. 3.1(c)) (Kva£ek, 2007; Stewart, 1993; Thomas a Cleal, 2000; Willis

a McElwain, 2002).

Zajímavostí odd¥lení Zosterophyllophyta je pravd¥podobná blízká p°íbuznost s dal²ími

druhy spodnodevonské �óry, plavun¥mi (Lycopodiophyta). Za moºný spojovací £lánek je

povaºována rostlina Koniora andrychoviensis, jejíº sporangia m¥ly jiº £áste£ný ochranný

obal podobný práv¥ plavuním. Jestli to byla p°ímo Koniora se neví, ale zosterofyly obecn¥
2O zp·sobech v¥tvení stonku více v Slavíková (2002).
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(a) Cooksonia � fosilní nález (²ipky ukazují na sporangia)
a rekonstrukce, p°evzato z Niklas a Kutschera (2010)

(b) Aglaophyton,
p°evzato z Willis a
McElwain (2002)

(c) Rhynia, p°e-
vzato ze Selden a
Nudds (2004)

(d) Zosterophyllum,
p°evzato z Niklas a
Kutschera (2010)

(e) Sawdonia, p°e-
vzato z Kva£ek
(2007)

(f) Psilophyton,
p°evzato z Kva-
£ek (2007)

Obrázek 3.1: Psilofytní rostliny

jsou jim velice podobné (Thomas a Cleal, 2000). Vytvá°ely spletitou sí´ hojn¥ v¥tvených

rhizomoid·, ze které vybíhaly velmi chud¥ v¥tvené (dichotomicky aº pseudomonopodi-

áln¥) telomy. U vodivého pletiva lze rozli²it pravé tracheidy G-typu. Sporangia p°isedaly

novým zp·sobem, bo£n¥, a n¥kdy vytvá°ely dokonce jakési koncové �klasy�. Mezi zá-

stupce pat°í nap°íklad Zosterophyllum diraricatum (obr. 3.1(d)) nebo Sawdonia (3.1(e)).

Poslední jmenovaná a Koniora m¥ly své t¥lo pokryté hustými ostnitými výb¥ºky, tzv. ena-

fyly, které p°edstavují pravd¥podobn¥ výchozí stádium mikrofylní linie olist¥ní (Kva£ek,

2007; Thomas a Cleal, 2000; Willis a McElwain, 2002).
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�tvrtým odd¥lením psilofytních rostlin pak jsou Trimerophytophyta, které dosáhly

nejpokro£ilej²ích vlastností a r·stových forem. Nacházíme je také od spodního devonu

a jejich nejvýznamn¥j²í evolu£ní inovací byl monopodiální, zp·sob v¥tvení, díky kterému

mohly dosahovat vy²²ího vzr·stu, a to aº 1 m. Tvo°ily jeden mohutn¥j²í stonek, ze kterého

vyr·staly bo£ní vegetativní i fertilní �v¥tve�, které byly mnohokrát dichotomicky nebo

dokonce i trichotomicky v¥tvené. Toto mohutné rozv¥tvení p°edstavuje pravd¥podobn¥

výchozí stav pro megafylní evoluci olist¥ní. Vodivé pletivo bylo vyztuºeno ligninem a

dosahovalo rozvinutého P-typu. Na fertilních telomech se tvo°ily shluky v°etenovitých

sporangií. Typickým p°edstavitelem tohoto odd¥lení je Psilophyton dawsonii (obr. 3.1(f)).

Trimerophytophyta svou morfologií nazna£ují velmi blízký vztah k dal²ím vývojovým

liniím rostlin, jako jsou p°esli£ky, kapradiny a rostliny semenné. Neví se v²ak p°esn¥,

jestli tvo°í p°ímo jejich p°edch·dce a nebo p°edstavují ancestrální v¥tev (Kva£ek, 2007;

Strullu-Derrien et al., 2010; Willis a McElwain, 2002).

3.2.2 Pteridofytní rostliny

�ivotní cyklus pteridofyt je p°edstavován samostatným sporofytem i gametofytem,

který je ov²em výrazn¥ redukován. Takovýto stav je ozna£ován jako heteromorfní rodo-

zm¥na s p°evahou sporofytu. Jak uº bylo nazna£eno vý²e (kapitola 3.2.1), tyto rostliny

se pravd¥podobn¥ vyvinuly z primitivních psilofyt (Kva£ek, 2007). Rozmnoºují se i na-

dále pomocí spor vytvá°ených ve sporangiích, nicmén¥ je zde zaznamenán postupný vývoj

komplikované sporangiální ochrany a ani samotné spory nez·staly beze zm¥n. V pr·b¥hu

st°edního devonu jsou d·kazy o první odli²nosti ve velikosti spor. Rostliny za£aly pro-

dukovat vet²í megaspory a men²í mikrospory coº znamená, ºe jiº nebyly homosporické,

ale heterosporické. Postupnou redukcí v tetrád¥ v¥t²ích spor nakonec z·stala jen jedna

megaspora a tento stav je povaºován za po£átek vývoje vají£ka. Obdobn¥ se p°edpokládá,

ºe mikrospory jsou p°edch·dci pylu. I samotná t¥la rostlin jsou sloºit¥ji organizovaná, uº

rozli²ujeme stonek, rozvinuté ko°eny a listy. Zna£n¥ pokro£il i vývoj stélé, který tak umoº-

nil mohutn¥j²í vzr·st (Willis a McElwain, 2002). Ve vy²²í £ásti st°edního devonu (zhruba

p°ed 380 miliony lety) do²lo pravd¥podobn¥ také ke vzniku sekundárních vodivých pletiv
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(sekundárního �oému i xylému), která jsou zodpov¥dná za sekundární tloustnutí rostlin,

coº op¥t vedlo k moºnosti v¥t²ího vzr·stu (Strullu-Derrien et al., 2010; Votrubová, 2010;

Willis a McElwain, 2002).

První pteridofytní rostliny se objevují v pr·b¥hu spodního devonu. Jde o drobné by-

linné druhy, nicmén¥ se velmi rychle diverzi�kují a jiº na konci st°edního devonu n¥kte°í

zástupci tvo°í nejstar²í stromovité typy. Tento vývojový stupe¬ je rozd¥lován do £ty° od-

d¥lení: Lycopodiophyta, Equisetophyta, Polypodiophyta a Progymnospermophyta (Kva£ek,

2007; Willis a McElwain, 2002).

Plavu¬ovité rostliny, Lycopodiophyta, p°edstavují nejstar²í zástupce tohoto vývojového

stupn¥ a £ást z nich p°eºívá do recentu. Jsou p°edstavitely mikro�lní linie olist¥ní. Spo-

rangia jsou p°ipojena bo£n¥ a shlukují se do jednoduchých koncových ²i²tic. Vývoj stélé

vede od protostélé aº k sloºitému plektostélé. Ve svrchním devonu dosáhly stromovitého

vzr·stu, nicmén¥ nikdy neza£aly druhotn¥ tloustnout. Typickými p°edstavitely spodního

a st°edního devonu byly bylinné plavun¥ Asteroxylon mackei (obr. 3.2(a)) a Protolepido-

dendron (obr. 3.2(b)) (Kva£ek, 2007; Thomas a Cleal, 2000; Willis a McElwain, 2002).

Odd¥lení Polypodiophyta, tedy kapradinovité rostliny se za£ínají objevovat v pr·b¥hu

st°edního devonu a to op¥t nejd°íve jako bylinné formy. V pozd¥j²ích dobách dor·stají i

stromovitého vzr·stu. P·vodní protostélé se u nich vyvíjí v diktyostélé, tedy odli²ný typ

n¥º u plavuní, od nichº se kapradiny odli²ují navíc jiným typem olist¥ní. Pravd¥podobn¥

vývojov¥ navazují na Trimerophytophyta a mají tedy megafylní typy list·, které z°ejm¥

vznikly fúzí bohat¥ rozv¥tvených bo£ních telom·. Sporangia jsou umíst¥na na spodní

stran¥ listových v¥jí°·, kde tvo°í kupky. V pr·b¥hu vývoje se u kapradin rozli²ila sporangia

tenkost¥nná a tlustost¥nná. Nejprimitivn¥j²í zástupci ze st°edního devonu náleºí do °ádu

Cladoxylales. Nejb¥ºn¥j²í je rod Pseudosporochorus (obr. 3.2(c)), který vytvá°el men²í

stromky o velikosti do 3 m (Kva£ek, 2007; Thomas a Cleal, 2000; Willis a McElwain,

2002).

Evolu£n¥ velmi významnou st°edn¥devonskou skupinou pteridofyt jsou Progymnosper-

mophyta, neboli prvosemenné rostliny, ze kterých se pozd¥ji vyvinuly v²echny semenné

rostliny dominující sou£asné �ó°e. A£koliv se v tomto období teprve za£aly vyvíjet, do-

34



(a) Asteroxylon,
p°evzato ze
Selden a Nudds
(2004)

(b) Protolepido-

dendron, p°evzato
z Kva£ek (2007)

(c) Pseudosporochorus,
p°evzato z Kva£ek
(2007)

(d) Archaeopteris, p°e-
vzato z Kva£ek (2007)

Obrázek 3.2: Pteridofytní rostliny

r·stají uº ke°ovitého a stromovitého vzr·stu. Poprvé se u nich vyvíjí eustélé, tedy nej-

pokro£ilej²í typ cévního svazku a mohutné druhotné tloustnutí. Typ olist¥ní je stejn¥

jako u kapradin megafylní. I kdyº nesou název prvosemenné, rozmnoºování probíhá stále

pomocí spor. Typickým zástupcem je robustní rostlina Archaeopteris (obr. 3.2(d)), dor·s-

tající aº deseti metr·. Na vrcholu pevného kmene se vytvá°ely veliké sloºené vegetativní

listové v¥jí°e, mezi kterými vyr·staly men²í, fertilní, nesoucí v°etenovitá sporangia. Mo-

hutný byl jiº i ko°enový systém, který umoºnil pronikání také mimo baºinné oblasti a

dosahoval aº jednoho metru (Willis a McElwain, 2002).

Poslední odd¥lení pteridofyt Equisetophyta, tedy rostliny p°esli£kovité, se za£ínají ob-

jevovat aº v pr·b¥hu svrchního devonu (Kva£ek, 2007).

3.3 Funkce hub v ekosystémech

V nejstar²ích suchozemských ekosystémech existovala je²t¥ jedna d·leºitá sloºka, houby.

Tyto speciální eukaryotní organismy mají mnoho znak· spole£ných s ºivo£ichy (jako je

t°eba heterotrofní zp·sob výºivy nebo p°ítomnost chemické látky chitinu v bun¥£ných

st¥nách) nicmén¥ morfologicky by se daly p°irovnat i k rostlinám (nemají ºádný zp·sob
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aktivního pohybu a jejich t¥lo je tvo°eno stélkou). Z t¥chto d·vod· jsou povaºovány za

samostatnou vývojovou linii, která není p°ímo spojena ani s rostlinami ani s ºivo£ichy.

Stélka hub je tvo°ena trubicovitými, vláknitými útvary, kterým se °íká hyfy. Ty se £asto

mohutn¥ v¥tví, r·zn¥ splétají a tvo°í tak hustou hyfální sí´, tzv. mycelium, neboli pod-

houbí. Houby se rozmnoºují p°eváºn¥ nepohlavn¥, kdy vytvá°í na konci hyf tzv. konidie,

tedy nepohlavní spory (Kalina a Vá¬a, 2005; Kva£ek, 2007).

V²echny houby jsou heterotrofové, ale rozli²ují se u nich r·zné potravní strategie.

Velké mnoºství skupin hub se ºiví saprofyticky, coº znamená, ºe rozkládají odum°elou a

hnijící organickou hmotu. Tím uvol¬ují mnoho látek zp¥t do p·dy, uzavírají tak jejich

cykly a hrají tudíº klí£ovou roli v kolob¥hu ºivin na zemi. Z fosilních záznam· víme, ºe

tuto funkci saprofytické druhy hub plnily uº v nejstar²ích suchozemských ekosystémech.

Mnoho dal²ích druh· je parazitických, a to jak na rostlinách tak i u ºivo£ich·, a jsou taktéº

známy ze spodnopaleozoických fosílií (Kalina a Vá¬a, 2005; Thomas a Cleal, 2000).

(a) p°í£ný °ez stonkem, zv¥t-
²eno 15x

(b) detail pletivných bun¥k
stonku, zv¥t²eno 600x

Obrázek 3.3: P°íklad mykorhizy u rostliny Aglaophyton, ²ipka odkazuje na symbiotickou
houbu. P°evzato z Remy et al. (1994).

Houby ov²em nejsou d·leºité jen díky své roli rozklada£· organické hmoty. V sou£as-

ných ekosystémech vytvá°ejí velmi silné symbiotické vztahy s naprostou v¥t²inou rostlin.

Tomuto druhu symbiózy, prosp¥²nému pro oba ú£astníky, se °íká mykorhiza (obr. 3.3).

Rostlina houbovému partnerovi poskytuje uhlík získaný p°i fotosyntéze a on jí umoº-

¬uje lep²í získávání pot°ebných látek z p·dy (Taylor et al., 2009; Townsend et al., 2010).

Dlouho byl tento mezidruhový vztah povaºován za relativn¥ mlad²í evolu£ní novinku,

nicmén¥ nejnov¥j²í výzkumy ukázaly, ºe byl p°ítomen i u prvních suchozemských roslin

a je velice pravd¥podobné, ºe zde hrál zcela klí£ovou roli (Taylor et al., 2009; Thomas a
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Cleal, 2000). Mikroskopická hyfální sí´ p·dních hub, která je více £i mén¥ pevn¥ napo-

jena na podzemní £ásti rostlin, dor·stá £asto zna£ných rozm¥r·, a tím zv¥t²uje zásadním

zp·sobem jejich rozsah pro £erpání ºivin a vody ze substrátu. Toto mohlo být naprosto

zásadní p°i kolonizaci sou²e a je velmi pravd¥podobné, ºe práv¥ díky rozvinuté mykorhize

dokázaly první rostliny p°eºít v terestrických podmínkách, a£koliv nem¥ly po°ádn¥ vy-

vinutý ko°enový systém (Remy et al., 1996; Taylor et al., 1999, 2009; Townsend et al.,

2010).

3.4 P°íklady fosilních ekosystém·

3.4.1 Rhynie Chert

V centrální oblasti skotského hrabství Aberdeenshire leºí vesnice Rhynie, poblíº které

byl v roce 1912 objeven naprosto unikátní spodnodevonský terestrický ekosystém. P°i ge-

ologickém mapování okolí Rhynie nalezl William Mackie zvlá²tní silicit,3 na jehoº výbrusu

pozd¥ji rozeznal detailn¥ zachovaný rostlinný stonek. Velmi brzy si uv¥domil jedine£nost

tohoto nálezu a nechal jej prostudovat odbornými paleontology, kte°í v následujících le-

tech dob°e popsali celou lokalitu. Zji²t¥ny byly rostliny i ºivo£ichové a to v dokonale

zachovaných detailech, které umoº¬ují studovat i jemnou vnit°ní stavbu jejich t¥l na bu-

n¥£né úrovni (p°íklady nález· viz p°íloha B.1). Od 60. let minulého století je zde obnovena

intenzivní výzkumná £innost. Neustále jsou objevovány nové nálezy, které umoº¬ují lépe

pochopit fungování nejstar²ích spole£enstev a také srovnávání h·°e zachovalých fosílií z ji-

ných lokalit (Selden a Nudds, 2004; Thomas a Cleal, 2000).

Zp·sob zachování

Komplexní ekosystém Rhynie je zachován v jemných chemogenních silicitech, pochá-

zejících ze spodního devonu, konkrétn¥ji ze stupn¥ prag (p°ibliºn¥ 400 mil let). Na podloºí

z ordovických hornin jsou uloºeny porézní pís£ité a vulkanické vrstvy s k°emitými sintry,

které jsou sou£ástí sedimentárního komplexu ozna£ovaného jako starý £ervený pískovec
3Odtud název lokality � �Rhynie� podle nedaleké vesnice a �Chert� je anglický výraz pro silicit.
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(tzv. Old Red Sandstone, ORS). Ten je typický pro celý devon a nacházíme jej ve v²ech

£ástech sv¥ta, které tehdy pat°ily ke kontinentu Laurussie. �ervený pískovec obsahuje

kontinentální sedimenty ukládané v prost°edí vodních tok· a jezer. P°edpokládá se, ºe lo-

kalita leºela jiºn¥ od rovníku v tropických £i subtropických oblastech (Parry et al., 2011;

Rice et al., 1995; Selden a Nudds, 2004).

Ve vnitrozemí Laurussie se nacházela úzká sedimenta£ní pánev, protáhlá p°ibliºn¥

v severo-jiºním sm¥ru, která poklesávala podél aktivního zlomového systému p°i jejím

západním okraji (viz mapa v p°íloze B.1). V podloºí pánve se nacházel rozsáhlý v°ídelní

systém, jehoº horké vody se dostávaly podél zlom· k povrchu a tvo°ily tam m¥lká, krátko-

dobá jezera. Zlomová aktivita a horké prameny byly pravd¥podobn¥ ovlivn¥ny nedalekým

£inným vulkánem. V oblasti zlom·, mezi jezery, rostla devonská �óra, která byla £asto

zaplavena nov¥ vyv¥rajícím pramenem. Hydrotermální vody byly velmi bohaté na roz-

pu²t¥né oxidy k°emíku. Jak se dostávaly k povrchu, rychle chladly a po zaplavení £ásti

vegetace, se k°emi£itany za£aly tak°ka okamºit¥ sráºet na povrchu organického materiálu.

Nicmén¥ k°emi£ité roztoky pronikaly snadno i dovnit° uhynulých t¥l a postupn¥ nahrazo-

valy také v²echny vnit°ní pletiva rostlin i tkán¥ ºivo£ich·. Silici�kace, jak je nazýván tento

typ fosilizace, prob¥hla opravdu extrémn¥ rychle, díky £emuº jsou organismy zachovány

v nejjemn¥j²ích detailech a navíc tzv. in situ, tedy v konkrétní ºivotní pozici (obr. 3.4).

Z t¥chto d·vod· je lokalita sv¥tov¥ unikátní (Parry et al., 2011; Rice et al., 1995; Selden

a Nudds, 2004; Thomas a Cleal, 2000).

Biota

Spole£enství organism·, které se vyskytovalo v pramenné oblasti bylo jiº dosti bohaté

a lze z n¥ho vy£íst r·zné mezidruhové interakce u prvních terestrických organism·. Do-

minantní sloºku nález· tvo°í �óra, která je zde zastoupena n¥kolika vývojovými stupni.

Nacházíme zde mnoho druh· °as, rozvinuté mechorosty, rostliny psilofytní, ale i prvního

zástupce pteridofyt. Rostlinné spole£enství je dopln¥no také o houby, li²ejníky, r·zné

prokaryotické bakterie a £etné zástupce bezobratlých ºivo£ich·, a to jak p°ímo suchozem-

ských, tak i sladkovodních (Selden a Nudds, 2004; Thomas a Cleal, 2000).
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Z cévnatých terestrických rostlin bylo popsáno 7 druh·, z nichº kaºdý jiº vlastnil

v²echny pot°ebné adaptace k pln¥ suchozemskému ºivotu. Nejvy²²ím druhem tehdej²í ve-

getace a pravd¥podobn¥ i nejpokro£ilej²ím byl Asteroxylon (obr. 3.5), který p°edstavuje

nejstar²ího zástupce pteridofyt. Dor·stal vý²ky aº 40 cm a osídloval pravd¥podobn¥ i

velmi suchá prost°edí. Nicmén¥ byl nacházen také na vlh£ích místech ve spole£nosti s ji-

nými druhy a to na organicky bohatých p·dách. Dal²ím zástupcem, který dokázal r·st

na suchých pís£itých substrátech, které dokonce ani nebyly p°íli² bohaté na ºiviny byl

Aglaophyton (Selden a Nudds, 2004; Stewart, 1993; Thomas a Cleal, 2000). Moºné vy-

sv¥tlení, jak dokázaly tyto dva druhy p°eºít suché podmínky, p°inesl nález symbiotických

hub (pat°ících pravd¥podobn¥ do skupiny hub Zygomycetes nebo Ascomycetes) na £ástech

rostlinných t¥l. Mykorhiza v²ak není jedinou mezidruhovou interakcí. Ve sporách rostliny

Aglaophyton byly rozli²eny parazitické houby, zji²t¥né i na bu¬kách °as. Tyto houby se

velice podobají sou£asné skupin¥ Chytridiomycetes, kde je mnoho parazitických zástupc·

(Hass et al., 1994; Kalina a Vá¬a, 2005; Remy et al., 1996; Thomas a Cleal, 2000).

Dal²í významnou rostlinou byla Nothia, u které byla pozorována zajímavá ºivotní stra-

tegie. Bylo zji²t¥no, ºe se dokázala rozmnoºovat vegetativním, tedy nepohlavním, zp·so-

bem. Na jejím t¥le vyr·staly bo£ní �výhony�, které se skládaly z rhizomoidální £ásti nesoucí

rhizoidy, £áste£n¥ rozv¥tvených telom· a fertilních koncových £ástí. Takováto jednotka se

pak celá odlomila od mate°ské rostliny (obr. 3.6). Tato strategie se pravd¥podobn¥ hodila

k rychlému osídlování vlh£ích míst. Ty preferovala i rostlina Horneophyton, u které byl

tento zp·sob rozmnoºování také pozorován (Daviero-Gomez et al., 2005; Selden a Nudds,

2004).

Zcela nejb¥ºn¥j²ím zástupcem, který tvo°il velmi bujnou vegetaci a který byl také

jako první popsán z této lokality je Rhynia. Tato rostlina byla vysoká maximáln¥ 20 cm a

svou stavbou byla velice jednoduchá, nicmén¥ se zdá, ºe m¥la nejmen²í ekologické nároky.

�asto je nacházena ve spole£enství s jinými rostlinami vlh£ích míst, ale stejn¥ tak dob°e

dokázala prosperovat v su²²ích pís£itých oblastech (Selden a Nudds, 2004).

Je moºné, ºe rostliny byly vystaveny i jiným interak£ním tlak·m neº jen boji o ºi-

viny nebo parazitickým houbám. Na n¥kterých nálezech lze pozorovat bodná po²kození
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Obrázek 3.4: Aglaophy-
ton, silici�kované stonky,
p°í£ný °ez, ²í°ka vzorku
2,3 cm, p°evzato z Kerp
(2002)

Obrázek 3.5: Asteroxylon,
silici�kované tracheidy,
²í°ka vzorku 130µm,
p°evzato z Kerp (2002)

Obrázek 3.6: Nothia, re-
konstrukce vegetativního
rozmnoºování, p°evzato
z Daviero-Gomez et al.
(2005)

rostlinného t¥la, která dávají tu²it, ºe existoval n¥jaký ºivo£i²ný druh, který se ºivil sá-

ním rostlinných ²´áv. Takovému zp·sobu ºivota odpovídají nálezy rozto£·, Acari (kmen

Arthropoda, podkmen Chelicerata), jejichº ústní ústrojí jsou k tomu uzp·sobena. Navíc

tento zp·sob obºivy u mnohých druh· p°etrval do dne²ka. Na n¥kterých £ástech rostlin je

moºné najít také stopy po okusu. Je moºné, ºe kv·li tomu se u n¥kterých rostlin, nap°í-

klad u druhu Trichopherophyton (systematické ur£ení není je²t¥ vy°e²eno), vyvinuly první

obrané mechanismy. Na jejich t¥le vyr·staly výb¥ºky, p°ipomínající malé trny. Jaký ºivo-

£ich v²ak zp·soboval tato poran¥ní není známo. Zdá se totiº, ºe praví herbivo°i se vyvinuli

aº pozd¥ji (Edwards a Selden, 1992; Papá£ek et al., 2010; Selden a Nudds, 2004).

Tomu, ºe skute£ní býloºravci v tomto ekosystému je²t¥ chyb¥li odpovídají i jiní fosilní

zástupci ºivo£i²né °í²e, jako jsou chvostoskoci (Collembola), dal²í druhy rozto£·, nebo

záhadní £lenovci euthycarcinoidi (vedli pravd¥podobn¥ obojºivelný zp·sob ºivota), kte°í

jsou povaºováni za detritovory.4 Tito rozklada£i zde m¥li n¥kolik nebezpe£ných predátor·.

Unikátním nálezem je trigonotarbidní pavoukovec, který netvo°il sít¥, ale byl aktivním

pozemním lovcem. Morfologicky je velmi podobný sou£asným skupinám. Bylo u n¥j pro-

kázáno i mimot¥lní trávení, které se vyskytuje u v²ech druh· pavoukovc· (Kamenz et al.,

4Detritovor je organismus ºivící se mrtvou organickou hmotou, tedy detritem.
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2008). Dal²ím karnivorem byl zástupce pat°ící do podkmene Myriapoda, dravá stonoºka

Crussolum, v jejímº t¥le byly zji²t¥ny jedové ºlázy. Na základ¥ t¥chto nález· se p°edpo-

kládá, ºe potravní °et¥zec nejstar²ího terestrického ekosystému byl zaloºen na rozklada£ích

organické hmoty, mezi které pat°ily i bakterie a houby (viz téº 3.3) (Edwards a Selden,

1992; Selden a Nudds, 2004; Shear, 1991; Townsend et al., 2010).

Jak je patrné z p°edchozího textu, zkamen¥lý ekosystém Rhynie Chert je tak kom-

plexní, ºe umoº¬uje opravdu ²iroký pohled na tehdej²í terestrické spole£enství. Díky n¥mu

je moºné získat dobrou p°edstavu o prvních kolonizátorech kontinent·. Rhynie je i nadále

intenzivn¥ studována a výzkumy se zam¥°ují hlavn¥ na zkoumání bun¥£né úrovn¥ orga-

nism·, ze kterých je pak moºné usuzovat evolu£ní p°íbuznost nebo mezidruhové vztahy.

Potenciál Rhynie tedy je²t¥ ur£it¥ není vy£erpán.

3.4.2 Fosilní les z Gilboa

Druhým vzácným p°íkladem zkamen¥lého ekosystému, který dokumentuje rané fáze

kolonizace zem¥, jsou nálezy z americké lokality nedaleko m¥sta Gilboa. Ve srovnání s Rhy-

nií jsou to nálezy mlad²í (pocházejí z konce st°edního devonu, jsou tedy staré p°ibliºn¥

390 milion· let) a odhalují jiº rozsáhlý lesovitý porost, na toto období p°ekvapiv¥ vzrostlý.

Gilboa leºí ve stát¥ New York v jiºním cípu okresu Schoharie County a je známa jiº od

poloviny 19. století (viz mapa v p°íloze C.1). Tehdy se celou oblastí prohnala veliká po-

vode¬ a kv·li nutným opravám probíhala v nedalekém lomu intenzivní t¥ºební £innost.

P°i odst°elování skal byly nalezeny veliké zkamen¥lé pa°ezy, které byly poslány do Ka-

nady, aby je tam¥j²í paleontologové popsali. I kdyº p·vodní ur£ení vzork· nebylo p°esné,

protoºe u pa°ez· se se nena²ly ºádné vrcholové £ásti, bylo jasné, ºe jde o unikátní nálezy

nejstar²í stromovité �óry. V roce 1920 bylo rozhodnuto o stavb¥ p°ehrady na místním

toku Schoharie Creek. V rámci toho bylo na°ízeno detailní prozkoumání této oblasti a p°i

výkopových pracích bylo nalezeno okolo padesáti zkamen¥lých pa°ez·, nicmén¥ stále ne-

byly známy ºádné vrcholové £ásti, které by pomohly s bliº²ím ur£ením. Aº v nedávné dob¥

dokázal profesor William Stein najít koruny t¥chto rostlin a poda°ilo se mu rekonstruovat

jejich podobu (Meyer-Berthaud a Decombeix, 2012; Nudds a Selden, 2008).
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Zp·sob zachování

Lokalita Gilboa je zachována úpln¥ odli²ným zp·sobem neº vý²e popisovaná Rhy-

nie a vznikala také ve zcela jiných podmínkách. P°edpokládá se, ºe tato vegetace rostla

v tropické oblasti okolo 20◦ jiºní ²í°ky p°i pob°eºí vnitrozemského mo°e. Byly to baºinaté

oblasti, nicmén¥ je dokázáno, ºe ne²lo o p°íli² klidné prost°edí. Pob°eºí bylo postiho-

váno £astými disturbancemi, zp·sobovanými nap°íklad silnými bou°emi. Hladina mo°e se

zvedla, zaplavila pob°eºní vegetaci a p°inesla velké mnoºství písku, který se usadil kolem

rostlin. Tento zásah rostliny v¥t²inou nep°eºily, uhynuly a za£aly se rozkládat. Naplavený

písek obklopující jejich spodní £ást v²ak zabránil odplavení uhynulé rostliny (tedy alespo¬

její spodní £ásti) a umoºnil postupné nahrazování vyhnívajících £ástí dal²ím pís£itým se-

dimentem. Nejde tedy p°ímo o zkamen¥lé rostliny, ale jde o výlitky vzniklé po postupném

rozkladu jejich odum°elých t¥l, dokonce v in situ r·stovém postavení. Pozd¥ji nalezené

vrcholové £ásti rostlin jsou zuhelnat¥lé (Meyer-Berthaud a Decombeix, 2012; Nudds a

Selden, 2008; Stein et al., 2012).

Biota

P°edpokládá se, ºe nalezené pískovcové odlitky pat°í jednomu druhu rostliny, která

dostala jméno Eospermatopteris a p·vodn¥ byla °azena ke skupin¥ Pteridospermophyta,

coº je skupina tzv. kapra¤osemenných rostlin, které jsou ov²em nacházeny aº v mlad²ím

období. Na kamenných pa°ezech byly nalezeny otisky po drobných ko°enech, ale bliº²í

p°edstavu o celkové morfologii neposkytovaly. Ne²lo ani blíºe odhadnout, jaké vý²ky stro-

movité rostliny dor·staly a zda byly doprovázeny n¥jakými dal²ími druhy. Nicmén¥ kdyº

profesor Stein v nedalekém lomu nalezl vrcholové £ásti, poda°ilo se zjistit mnoho detail·

a bylo zji²t¥no jejich pravé systematické za°azení (Kva£ek, 2007; Nudds a Selden, 2008;

Stein et al., 2007).

Eospermatopteris dor·stal vý²ky okolo 8 metr· a m¥l holý ²tíhlý kmen na vrcholu

zakon£ený hojn¥ rozv¥tvenou korunou (obr. 3.9). Tuto korunu tvo°ily efemerní, bezlisté,

v¥jí°ovité v¥tve. Na kmeni jsou patrné jizvy po jejich odpadnutí, coº se pravd¥podobn¥

d¥lo ze dvou d·vod·. Prvním bylo p°irozené p°ir·stání rostliny ve vrcholové £ásti, zatímco
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Obrázek 3.7: rhizome progymnospermní rostliny
se sekundárním tloustnutím, m¥°ítko 5 cm, p°e-
vzato ze Stein et al. (2012)

Obrázek 3.8: Rekonstrukce p°íb°eºního lesa. Nej-
vy²²í patro je tvo°eno Eospermatopteris, st°ední
stromovitou plavuní a bylinné tvo°í rostlina pa-
t°ící do skupiny Progymnospermophyta P°evzato
z Meyer-Berthaud a Decombeix (2012).

Obrázek 3.9: Rekonstrukce
Eospermatopteris : a. sestavení
z jednotlivých nález·, b. p°i-
bliºný nákres skute£né podoby,
p°evzato ze Stein et al. (2007)

staré spodní v¥tve odumíraly. Druhým d·vodem bylo pravd¥podobn¥ klima. P°edpokládá

se, ºe v této p°íb°eºní oblasti se st°ídala období monzunových de²´· a periodického sucha,

kdy z°ejm¥ Eospermatopteris v¥tve shazoval. Zji²t¥no také bylo, ºe se rozmnoºoval pomocí

spor a ºe má bliº²í vztah p°ímo ke kapradinám neº k p·vodn¥ odhadované skupin¥ Pte-
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ridospermophyta. Za°azen byl do vyhynulé t°ídy kapradinovitých rostlin Cladoxylopsida

(Stein et al., 2007).

V roce 2010 prob¥hlo obnovení p°ístupu k p·vodní lokalit¥. Byla odvezena lomová

naváºka a obnaºeno patro o velikosti 1200 m2, ze kterého byly získány zkamen¥lé pa°ezy.

Ukázalo se, ºe podloºní tmav¥ ²edý pís£itý jílovec nese známky bohatého ko°enového

systému, z n¥hoº se poda°ilo získat d·kazy o dal²ích rostlinných druzích a struktu°e lesa

(Meyer-Berthaud a Decombeix, 2012; Stein et al., 2012).

Nejvy²²í a nejmohutn¥j²í byli zástupci Eospermatopteris, ale je zvlá²tní, ºe a£koliv

dor·staly velké vý²ky, pravd¥podobn¥ netvo°ili pevná sekundární pletiva. Ta byla ov²em

nalezena u nového druhu. Tato rostlina není je²t¥ p°esn¥ systematicky ur£ena, pravd¥-

podobn¥ v²ak náleºí do skupiny Progymnospermophyta, nicmén¥ lze u ní pozorovat za-

jímavou ºivotní strategii. Pod povrchem p·dy vytvá°ela rozsáhlé spletité rhizomy, které

nesly adventivní ko°eny a ze kterých vyr·staly v¥tvené vzdu²né stonky. Práv¥ u pod-

zemních rhizom·, které m¥ly aº 15 cm v pr·m¥ru, bylo zji²t¥no sekundární tloustnutí, a

to velmi siln¥ vyvinuté (obr. 3.7). A£koliv byly rhizomy mohutné, pravd¥podobn¥ byly

jen m¥lce uloºeny v p·d¥ a nebyly schopny vzdu²né £ásti dostate£n¥ podep°ít. Proto je

moºné, ºe tato rostlina ²plhala po okolní vegetaci, tedy nap°íklad po Eospermatopteris

(Meyer-Berthaud a Decombeix, 2012; Nudds a Selden, 2008; Stein et al., 2012).

Celý lesní ekosystém dopl¬ovalo i st°ední rostlinné patro (viz obr. 3.8), které p°edstavo-

valy men²í stromky dor·stající p°es 3 m. Rostliny m¥ly holý hlavní stonek s pr·m¥rem asi

15 cm, ze kterého vyr·staly bo£ní v¥tve. A£koliv detailn¥j²í morfologie je²t¥ není známa,

povaºuje se za velice pravd¥podobné, ºe tyto fosílie náleºí k t°íd¥ Lycopsida (plavu¬ovité

rostliny) a jde tak o nejstar²í nález stromovité formy t¥chto rostlin (Meyer-Berthaud a

Decombeix, 2012; Stein et al., 2012). Detailn¥j²í výzkum této lokality je teprve v po£át-

cích, nicmén¥ jiº te¤ je jasný její velký význam. Skute£nost, ºe ve st°edním devonu zde

existovaly jiº takto vzrostlé lesní porosty s dob°e rozli²itelnou vertikální strukturou pod-

trhuje rychlost rostlinné diverzi�kace velmi brzy po p°echodu na sou² (p°íklady nález· viz

p°íloha C.1).
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4 Diskuse

Z vý²e uvedených poznatk· je zcela z°ejmé, ºe existující fosilní nálezy dob°e dokumen-

tují nejran¥j²í zemskou �óru. P°esto v²ak není zcela jasné, kdy p°esn¥ a jakým zp·sobem

terestrická �óra vznikla. I kdybychom pominuli kambrické a ordovické nálezy kryptospor,

jejichº p°edb¥ºné ur£ení nemusí být správné, je jasné, ºe první nálezy Cooksonie a jí

podobných rostlin nem·ºou poukazovat na p°esnou dobu vzniku suchozemských rostlin.

P°edpoklad· pro úsp¥²né osídlení kontinent· bylo totiº tolik, ºe se nutn¥ musely vyvý-

jet postupn¥, tak jako kaºdé zásadní evolu£ní zm¥ny. Vzdálen¥ je moºné tento problém

p°iblíºit prvním nález·m m¥kkot¥lní mo°ské fauny z australské lokality Ediacara Hills

(Selden a Nudds, 2004). Jakkoliv se m·ºe zdát, dle dne²ních m¥°ítek, ºe jde o primitivní

organismy, vytvá°í uº rozmanité spole£enství s °adou unikátních adaptací. To odkazuje na

nutnost dlouhého evolu£ního vývoje, který musel za£ít mnohem d°íve. Z t¥chto d·vod·

se zdá, ºe je pravdivá teorie, která p°edpokládá, ºe p°ed objevením prvních suchozem-

ských cévnatých rostlin, byl uº povrch sou²í kolonizován drobnými rostlinami, nap°íklad

mechorosty.

V¥t²ina autor·, nap°íklad Strother (2000) nebo Retallack (2000), se pak p°iklání k ná-

zoru, ºe d·vodem, pro£ z p°edsilurského období existují jen t¥ºko ur£itelné nálezy vzdálen¥

odkazující na subaerický p·vod, je jednodu²e primitivní rostlinné t¥lo bez pevných struk-

tur, které by zvy²ovaly moºnost fosilizace. Zde je op¥t pouºitelná paralela s vývojem

mo°ských organism·, jejichº nálezy rapidn¥ stoupají po vzniku pevných £ástí. Nicmén¥

Ediacara ukazuje, ºe v mo°ích existoval bujný ºivot jiº mnohem d°íve, jen nem¥l vhodné

p°edpoklady k fosilizaci. Proto lze p°edpokládat, ºe probíhající výzkumy na silurských a

ordovických nálezech, mohou brzy zm¥nit p°edstavu o prvních terestrických ekosystémech.

Ur£ité nejasnosti se ov²em vyskytují také okolo jiº zcela nepochybných suchozemských

nález·, a to i takových kvalit, jako je Rhynie Chert nebo Gilboa. Oba ekosystémy poskytují
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mnoho podrobností o tehdej²í �ó°e, nicmén¥ existují názory, viz nap°íklad (Wellman,

2004), ºe nemohou zcela reprezentovat b¥ºná první terestrická spole£enstva. Ob¥ lokality

jsou totiº zachovány jen díky velmi extrémnímu prost°edí, ve kterém se tehdy nacházely.

Pramenná oblast Rhynie Chert bývá p°ipodob¬ována k sou£asnému ekosystému horkých

pramen· v americkém Yellowstonském národním parku. Rostou zde jen rostliny speciáln¥

adaptované na tyto extrémní podmínky a nelze °íci, ºe p°edstavují typické zástupce dne²ní

�óry. Obdobný problém je °e²en i u lokality Gilboa, kde ²lo o £asto a velmi naru²ované

prost°edí a podle v²eho i zde p°eºily jen rostliny, které se dokázaly p°izp·sobit t¥mto

vliv·m. P°edstavy o prvních terestrických ekosystémech, které vycházejí z t¥chto nález·

tedy nemusí být úpln¥ p°esné.

Existuje také otázka, zda lze tehdej²í ranou �óru srovnávat s recentní a na základ¥

toho ji rekonstruovat a odhadovat její mezidruhové vztahy. Je jasné, ºe moderní ekosys-

témy jsou mnohem bohat²í a musí se vyrovnávat s odli²nými stresovými podmínkami

(nap°íklad antropogenního p·vodu). Nicmén¥ nové výzkumy nazna£ují, ºe nejstar²í spo-

le£enstva fungovala obdobným zp·sobem jako dne²ní. P°íkladem m·ºe být objevení sil-

ných mykorhizních vztah· nebo spodnodevonské provincionality, které odkazují na ur£ité

podobnosti s recentem. Nehled¥ na to, ºe jiº od vzniku �moderní� atmosféry (p°ibliºn¥

kambrium) na zemi patrn¥ p·sobí stále stejné abiotické vlivy, jen v r·zných dobách r·zn¥

silné. Proto je velice pravd¥podobné, ºe existuje ur£itá paralela mezi dne²ními a prvními

terestrickými ekosystémy. Tuto domn¥nku podporují také velmi primitivní druhy, jako

jsou jednoduché mechorosty nebo kapradiny a plavun¥. Ty p°etrvaly tém¥° nezm¥n¥né, a

je zajímavé, ºe v·bec do recentu p°eºily, a£koliv je v pr·b¥hu vývoje zna£n¥ omezovaly

druhy, které se dokázaly lépe adaptovat okolním podmínkám. Mnoho druh· prvních su-

chozemských rostlin sice jiº vyhynulo, ale p°esto se zdá, ºe srovnávání s recentní �órou je

do ur£ité míry moºné a nové nálezy a výzkumy tuto podobnost v¥t²inou podporují.
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5 Záv¥r

První p°edpoklady umoº¬ující kolonizaci sou²í vznikaly jiº v pr·b¥hu prekambria,

kdy sinice p°i procesu fotosyntézy za£aly uvol¬ovat volný kyslík. Ten se postupn¥ hroma-

dil v atmosfé°e a dal vzniknout ozónové vrstv¥, která výrazn¥ odstínila ²kodlivé ú£inky

UV-zá°ení a umoºnila tím budoucím organism·m na sou²i p°eºít. V této dob¥ také vzniká

eukaryotní typ bun¥k, ze kterých je sloºeno kaºdé rostlinné t¥lo. Evolu£ní p·vod sucho-

zemských rostlin není p°esn¥ objasn¥n. P°edpokládá se, ºe postupn¥ vznikly z vodních

zelených °as (nejbliº²í vztah je pravd¥podobn¥ s t°ídou Charophyceae).

V období kambria a ordoviku se na sou²i vytvo°ila alespo¬ slabá vrstva substrátu

nutná pro rostlinnou invazi. Na konci ordoviku také do²lo k celkovému ochlazení, které

p°ineslo do tropických a subtropických oblastí více sráºek a vytvo°ilo tak pro suchozemské

rostliny p°íhodn¥j²í klima.

Nejstar²í nálezy indikující výskyt terestrické vegetace pocházejí p°ibliºn¥ ze st°edního

kambria a ordoviku. Jde o tzv. kryptospory, jejichº vztah k suchozemským rostlinám není

je²t¥ p°esn¥ vy°e²en. P°edpokládá se, ºe je produkovaly rostliny na úrovni mechorost·,

které tedy pravd¥podobn¥ tvo°ily nejstar²í spole£enstva na sou²i. K mikrofosíliím kryp-

tospor brzy p°ibývají silurské nálezy roztrou²ených tracheid a £ásti kutikuly nazna£ující

intenzivní rostlinnou evoluci v tomto období. Nejstar²í makrofosílii suchozemské cévnaté

rostliny p°edstavuje Cooksonia (stá°í p°ibliºn¥ 428 milion· let).

P°ed vlastní kolonizací sou²e rostliny musely získat mnoho speciálních adaptací. Pat°í

mezi n¥ vyvinutí vodivých pletiv rozvád¥jících po t¥le vodu s ºivinami a zárove¬ s tím

vznik mechanické opory. Tato opora, spole£n¥ s rozvinutím podzemních £ástí, rostlinám

pomohla udrºet vzp°ímený tvar t¥la a umoºnila vy²²í vzr·st. Primitivní ko°enovité struk-

tury pak je²t¥ zajistily p°íjem vody a pot°ebných minerálních látek z p·dy. Proti nadm¥rné

ztrát¥ vody a jako ochrana p°ed UV-zá°ením byla vyvinuta odolná povrchová vrstva ku-
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tikuly se stomaty. Poslední nutnou adaptací byla redukce reproduk£ní závisloti na vod¥,

která prob¥hla vznikem odolných spor, a sílícím významem sporofytní fáze v ºivotním

cyklu.

První terestrická vegetace za£ala kolonizovat sou² v teplých st°edních zem¥pisných

²í°kách a m¥la povahu mok°ad·. Z po£átku jde pouze o bylinné rostliny, ze kterých se

v pr·b¥hu spodního devonu vyvinuly první ke°e a ve st°edním devonu i stromovité formy

a nejstar²í lesy. Tato rostlinná spole£enstva byla tvo°ena p°eváºn¥ psilofytními a pteri-

dofytními rostlinami, které doprovázely mechorosty a r·zné druhy symbiotických hub.

Je pravd¥podobné, ºe práv¥ houby významn¥ podpo°ily rostlinnou terestrializaci. P°edn¥

rozkládaly odum°elou organickou hmotu a tak z ní op¥t uvol¬ovaly r·zné ºiviny, ale také

vytvá°ely s rostlinami silnou symbiotickou vazbu, tzv. mykorhizu, díky které m¥ly rostliny

lep²í p°ístup k vod¥ a n¥kterým ºivinám.

Jedine£né spodnodevonské fosílie z lokality Rhynie Chert poskytují kvalitní materiál

k detailnímu studiu první terestrické vegetace. Silici�kované nálezy umoº¬ují zkoumání

rostlin i na bun¥£né úrovni. Nacházeny jsou zde i první suchozem²tí ºivo£ichové, sinice,

bakterie, houby a li²ejníky. Nálezy v pískovcích na lokalit¥ Gilboa pak ukazují st°edn¥de-

vonské lesy, vzniklé velmi brzy po rostlinné terestrializaci. Potenciál obou lokalit, dob°e

dokumentujících nar·stající komplexitu a diverzitu nejstar²ích suchozemských spole£en-

stev, není stále vy£erpán.
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B Rhynie Chert

Obrázek B.1: 1: vertikální pr·°ez vzorkem silicitu, p°evzato z Kerp (2013); 2: vertikální
pr·°ez silici�kovaným vzorkem rostliny Rhynia, p°evzato z Kerp (2013), a) vzdu²né stonky
vyrustající ze substrátu, b) pís£itý p·dní pro�l s rhizoidy; 3: silici�kovaný trigonotar-
bidní pavoukovec, m¥°ítko 2 mm, p°evzato ze Selden a Nudds (2004); 4: klí£ící spora
rostlinyHorneophyton, m¥°ítko 15µm, p°evzato z Kerp (2013); 5: recentní rostlina Triglo-
chin obývající termální oblasti v Yellowstonu, vzr·st 30 cm, p°evzato ze Selden a Nudds
(2004); 6: zjednodu²ená geologická mapa lokality, pºevzato ze Selden a Nudds (2004)
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C Gilboa

Obrázek C.1: 1: V¥tvící se rhizom progymnospermické rostliny, p°evzato ze Stein et al.
(2012), a) p°í£ný °ez, ²ipky ukazují na sekundární pletiva, m¥°ítko 1 mm, b) ²edá £ást
p°edstavuje primárni pletiva; 2: geogra�cká pozice lokality Gilboa, p°evzato z Nudds a
Selden (2008); 3: rekonstrukce rozsáhlého fosilního rhizomu progymnospermické rostliny,
p°evzato ze Stein et al. (2012) a) adventivní ko°eny, b) ná£rt vyr·stajících vzdu²ných
£ástí; 4: nálezy rostliny Eospermatopteris a fosilní p·dy v lomu u Gilboa, p°evzato ze
Stein et al. (2012) a) st¥na lomu s fosíliemi, £erná ²ipka ozna£uje pískovcové odlitky,
bílé ²ipky vymezují rozsah proko°en¥né vrstvy paleop·dy, m¥°ítko 20 cm, b) spodní £ást
odlitku s p°ipojenými ko°eny, které vybíhají do okolního pískovce (bílá ²ipka), m¥°ítko
20 cm, c) fosilizovaný lesní p·dní horizont s rozsáhlým proko°en¥ním, m¥°ítko 50 cm
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