Viktor Zarsky

Mechorosty jsou sourozenci
cévnatych rostlin - co to znamena
pro porozuméni evoluci rostlin?

Nedavny prilom ve studiu fylogenetickych vztahti mezi mechorosty a cévnaty-
mi rostlinami spolecné s daty o nejstarsich fosilizovanych rostlinnych zbytcich
opét otviraji jen zdanlivé vyresené otazky, které polozil v 19. stoleti Ladislav
Josef Celakovsky ve vztahu k piivodu stfidani pohlavni a nepohlavni genera-

vy

ce — a vlastné tedy pivodu suchozemskych rostlin. Jak v ¢lanku piiblizime,
moznost, Zze se mechorosty a cévnaté rostliny vyvinuly ze spoleéného poly-
sporangiatniho predka, nelze nadale vyloudit.

Pfipadd ndm dnes samozifejmé, Ze konti-
nenty jsou osidleny rostlinami a Zzivodi-
chy, pfitom proniknuti mnohobunééného
zivota na sou$ bylo dramatickym proce-
sem adaptace na zcela nové nevodné pro-
stfedi. V soucasnosti pfedpokladame, ze
prvnimi eukaryoty (organismy s butikami
s jddrem), kterd pronikla na pevninu mezi
bakteridlni povlaky tvotené také fotosyn-
tetizujicimi sinicemi, byly houby a Fasy.
Velmi pravdépodobné prvnimi mnoho-
bunéénymi organismy sousi pak mohly
byt, vedle aerofytnich mnohobuné&énych
zelenych Fas, symbiotické asociace sinic
nebo fas na jedné strané a hub na strané
druhé — ptredchtdci nasich lisejnika.
Vsechny tyto organismy byly poikilohyd-
rické — obsah vody v jejich télech velmi
kolisal a pti nedostatku vody ptrechézely
do stavu metabolického klidu.

Pfed asi ptil miliardou let pak vystoupily
na sou$ za pravdépodobné asistence hub
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prvni mnohobunécéné zelené rostliny ze
rostlin byli tito prvni zeleni ,,suchozemsta-
né“ prekvapivé nejptibuznéjsi dnesnim
jednobunéénym ¢i vlaknitym spéjivym
zelenym fasdm (sp4jivky, Zygnematophy-
ceae), které rostou ve sladkych vodach.
Nedavno se ukazalo, Ze i jednobunécné
spéjivky jsou vybaveny geny umoziuji-
cimi odolavat ztraté vody a vyschnuti —
a ze nékteré z téchto gent ziskal spoletny
predek spajivek a suchozemskych rostlin
horizontalnim pfenosem od ptidnich bak-
terii. Tyto rostliny tak byly preadaptovany
(pfedpfipraveny) k dalsimu vystupu na
sous. Jejich vzdalené&jsimi p¥ibuznymi
jsou i paroznatky (Charophyceae), jeZ maji
schopnost vytvafet dobfe organizované
makroskopické mnohobunécné stélky pra-
vé také ve sladkych vodach. Mnohobu-
nécné paroznatky predstavuji nezavislou
evolu¢ni linii a li3f se i od téch nejjedno-
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1 Ukazka hleviku rodu hlevicek
(Phaeoceros) — jehlovité ttvary jsou
monosporangiatni sporofyty vyrtstajici
na piisedlych gametofytech. BliZze v tex-
tu. Pfevzato z Wikimedia Commons,

v souladu s podminkami pouziti

2 Modelovy mech ¢epenka odstala
(Physcomitrium, d¥ive Physcomitrella,
patens) s ptisedlou tobolkou —
monosporangidtnim sporofytem.

BliZe v textu. Foto L. Brejskovéa

dussich suchozemskych rostlin, jak je zna-
me dnes. Spéjivky a paroznatky patfi do vel-
kého oddéleni Charophyta. Rozmnozuji se
pouze ve vodé a diploidni produkt sply-
vani jejich haploidnich pohlavnich bunék
(gamet — s jednou sadou chromozom1, 1n),
ktery se nazyva zygota (ma dvé chromozo-
mové sady, 2n), pii kliceni okamzit& pro-
chézi redukénim délenim (meiézou), Gimz
se obnovuje haploidni stav genomu (1n). Po
tomto redukénim déleni nésleduji obycej-
né mitotickéa déleni, a tak se vyviji mnoho-
buné¢nd haploidni stélka paroznatek.

Naopak uz ty fylogeneticky nejhloubé-
ji vétvici suchozemské rostliny (hleviky
jako zastupci mechorostti na jedné a pla-
vuné jako zastupci cévnatych rostlin na
druhé strané — obr. 1-5, viz déle) se vy-
znacuji tim, Ze se dokdZou rozmnozovat
v minimalnim vodném prostiedi a vedle
mnohobuné¢nych haploidnich tél (gameto-
fytu — 1n) tvoii po pohlavnim rozmnozo-
vani mitotickym délenim diploidni zygoty
mnohobunéény diploidni organismus —
sporofyt (2n; obr. 1-4). Stejné jako u zivodi-
chti 1ze o délici se zygoté, kterad vznika po-
hlavnim procesem, mluvit jako o embryu.
Proto se v8em suchozemskym rostlindm
fika Embryophyta. Celé linii zelenych
rostlin, po¢inaje oddélenim Charophyta
(v 8irokém slova smyslu — tedy véetné
jednobunéénych a vlédknitych skupin)
a konce vsemi suchozemskymi rostlinami,
pak fikame Streptophyta.

U mechorostt (Bryophytae ¢i Bryophyta
sensu lato), tedy hlevika (Anthocerotophy-
ta), jatrovek (Marchantiophyta) a mechu
(Bryophyta sensu stricto), je pfechod na
sous$ polovi¢aty — pro pohlavni rozmno-
zovani jsou prece jen odkdzany na vodné
prostfedi a p¥i nedostatku vody prechézeji
do stadii metabolického klidu. Podobaji
se v tom fasdm osidlujicim zemsky po-
vrch —jsou také poikilohydrické. Jejich mi-
kroskopické bi¢ikaté spermatické buiky
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(uvoltiované z anteridii — pelatek) volné
plavou vodou k vaje¢nym buiikdm uloze-
nym v Gtvarech zvanych archegonia (zaro-
de¢niky), kde pak vznikaji zygoty. Di-
ploidni sporofyt vznika na haploidnim
gametofytu délenim zygoty — viz §tét
a tobolka u mecht — na obr. 2 je modelo-
vy mech ¢epenka odstéla (Physcomitrium,
dfive Physcomitrella, patens), ktery ma
tobolku ptisedlou, bez stétu. Sporofyt vy-
tvar{ po redukénim meiotickém déleni
haploidni spory odolné suchu (a dalsim
nepfiznivym podminkdm sou$e vcetné
ultrafialového zatfeni a mechanickych vli-
vil), umoZnujic{ $ifeni na velké vzdale-
nosti. Ty jsou kryté nejodolnéjsim bio-
polymerem — sporopoleninem, z jehoz
samotného nazvu vyplyva, Ze kryje nejen
povrch spor plavuni a kapradorosta, ale
také povrch pylovych zrn, jez jsou vlast-
né saméimi gametofyty vzniklymi déle-
nim mikrospor semennych rostlin. Spo-
ropolenin je strukturné komplikovany
polymer vznikajici oxida¢ni kondenza-
ci/polymeraci mastnych kyselin, fenolic-
kych a karotenoidnich prekurzort. Tento
typ biopolymeru se vsak objevuje jiz hlu-
boko v evoluci jednobunécénych zelenych
Fas; opét jako adaptace na $ifeni po sousi —
tedy jesté pfed vznikem prvnich mnoho-
bunécénych suchozemskych rostlin.

Paleobotanika, molekularni
fylogenetika a pribuzenské vztahy
suchozemskych rostlin

Nejen pfechod rostlin na sous, ale i jejich
dalsi evoluce vcetné vzniku semennych
a krytosemennych rostlin jsou pro nas do-
slova utopeny v hloubi minulosti — také
kvtli obecné $patné fosilizaci rostlinnych
zbytkd (pravé oviem s vyjimkou spor
a pylu). Proto mnoho zakladnich otazek
evoluce rostlin ztistavd dodnes nevytese-
nych. Vedle velmi netdplného paleobota-
nického zdznamu je hlavnim vychodiskem
pro tvahy o ptivodu suchozemskych rost-
lin jejich ptirozeny fylogeneticky (a tedy
evoluéni a pfibuzensky) systém. A ten diky
nastupu moznosti srovnavéani sekvenci
DNA — potadi pismen genetického zépi-
su — v genomu organismu (molekuldrni
fylogenetika) ma a stéle ziskava obrovské
mnozstvi dat, umozriujicich déle do hloub-
ky analyzovat systémy pfibuznosti orga-
nisma. Rodokmeny, které byly jesté pred
koncem 20. stoleti zaloZeny pfevazné na
studiu morfologickych znak, tak prabéz-
né doznavaji velkych i mensich zmén.
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Pocatecni faze aplikace tohoto p¥istupu
se zddla az donedédvna potvrzovat histo-
ricky prevazujici, u¢ebnicové (i kdyz nikdy
v8eobecné uznané) schéma evoluce sucho-
zemskych cévnatych rostlin z mechorosti
(napf. anglicka verze Wikipedie pod hes-
lem moss). Nejhlubsi vétvi suchozemskych
rostlin jsou v tomto pojeti jatrovky, z nichz
se vyvinuly mechy na jedné a hleviky (viz
dale) s cévnatymi rostlinami na druhé stra-
né (obr. 5A). VEtveni stromt piibuznosti se
ale v novéjsich fylogenetickych analyzach
dramaticky méni. Jatrovky, mechy a hle-
viky pocitdme mezi t¥i hlavni skupiny
mechorosti, jejichZ vzajemné piibuzenské
vztahy byly donedavna nejasné. VSechny
vytvateji jednoduché nevétvené sporofyty
s jednim sporangiem (rostliny monospo-
rangiatni, obr. 6). Podle dosud pfevazujici
hypotézy se ,,vyssi“ cévnaté rostliny, které
maji vétvené sporofyty a vice sporangii
(polysporangiatni rostliny — obr. 6 ukazuje
vétveny sporofyt jen se dvéma sporangii,
ale vétveni sporofytu a tvorba sporangii
vede i ke stovkam az tisicim sporangii na
jednom sporofytu — diploidni rostliné), vy-
vinuly z monosporangiatnich nevétvenych
predkt podobnych mechtim (obr. 6A).

Jednim z problém? tohoto pojeti je dav-
né (jesté v 19. stoleti formulované) roz-
poznéni hleviki jako velmi primitivniho
bazélniho typu suchozemskych rostlin,
v nékterych ohledech podobného fasam.
Na rozdil od v8ech ostatnich zastupci sku-
piny Embryophyta (v&etné mechil) maji
hleviky mimo jiné pouze jeden chloroplast
na buriku a v ném se ¢asto vytvari pyre-
noid (karboxyzom — doména ve stromatu
plastidu s nahromadénym enzymem ribu-
16za-1,5-bisfosfat karboxylazou/oxygena-
zou — RuBisCo — schopnou vazat oxid
uhlic¢ity) — typicky fasovy znak. Uvedené
znaky naznacuji, Ze jsou bazalngjsi nez ja-
trovky —jak je tedy mozné, Ze by byly ses-
terské cévnatym rostlindm (obr. 5A)? Dal-
§1 obtiZz ptinési paleobotanicky zdznam,
protoze nejstar$i suchozemské rostliny
dolozitelné makroskopicky (nejen pomoci
spor) patif do okruhu rodd polysporan-
giatnich cooksonii (Cooksonia) z obdobi
stfedniho siluru (pfed 433—427 miliony
let). Nedavné experimenty s umélou fosi-
lizac{ mechorostt pak zproblematizovaly
tvrzeni, Ze mechorosty fosilizuji jesté hite
neZ cévnaté rostliny, a proto je nenacha-
zime v sedimentech.

Hloubkova analyza exponencialné na-
ristajictho mnozstvi sekvenénich dat DNA
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genomt mnoha druhi rostlin vedla v né-
kolika minulych letech k pralomu v pohle-
du na fylogenetické vztahy, a tim oviem
také v pohledu na evoluci uvnitf mecho-
rosti a jejich vztahu k cévnatym rostli-
nam. Prvni velké prace, které metodickou
revizi vyhodnocovani sekvenc¢nich dat do-
spély k zavéru, ze mechorosty by ve sku-
te¢nosti mohly byt monofyletické (tedy
navzajem piibuzné ze spoleéného predka)
s hleviky blizko baze spoletné vétve viech
mechorostt a sesterské k cévnatym rostli-
ném, zvefejnily v r. 2014 tymy kolem Cy-
mona Coxe z univerzity v portugalském
Algarve a Normana Wicketta z Botanické
zahrady v Chicagu (obr. 5B). I dalsi prace
pak ukazovaly, Ze ddvn4d intuice botaniki
o bazalni (tedy nejhlubsi) pozici hleviki
na fylogenetickém/evolu¢nim stromé me-
chorost by mohla byt spravna. Az do
pocatku r. 2018 vsak ¢lanky na toto téma
predkladaly aZ 10 moznych scénéit pii-
buznosti suchozemskych rostlin, coz v po-
dobé alternativniho vétveni fylogenetic-
kych stromi i graficky vyborné vyjadiovalo
nejistotu panujici v této véci. Clanky z po-
slednich let ale pfinaSeji jednoznac¢nou
podporu evolu¢niho scénére, ktery ukazu-
je, ze mechorosty (s bazalnimi hleviky) jsou
sesterské cévnatym rostlinam (na jejichz
bazi pak stoji plavuné) — obé tyto nezavislé
vétve suchozemskych rostlin maji spolec-
ného predka (obr. 5B). Cévnaté rostliny
tedy nepochéazeji z mechorostti (napt. Bro-
gan a kol. 2020). Tim se otevird moznost
povazovana dosud za vylougenou, Ze se
totiZ obé tyto skupiny rostlin vyvinuly z pt-
vodné polysporangiatnich predkd, dnes
jiz vyhynulych (jako Cooksonia, Rhynio-
phyta a dédle zminéna kryptofyta).

To by byl skute¢ny ptevrat (ale také na-
vrat — viz dale) v pohledu na ranou evo-
luci suchozemskych rostlin. Znamenalo
by to, Ze u mechorosti doslo k redukci
sporofytu z vétveného polysporangiatniho
na nevétveny/monosporangiatni (obr. 6B),
coz by vedlo k zdsadni revizi soucasné
prevladajici interpretace, kterd predpokla-
da evoluci vétveného sporofytu cévnatych
rostlin z nevétveného monosporangiatni-
ho sporofytu mechorostti (obr. 6A). Zna-
menalo by to ale i moZnost, Ze vyhynuli
pfedkové mechorostt a cévnatych rostlin
mohli také diferencovat prvni bunééné
typy do rtizné miry specializované na dal-
kovy transport vody a vytvéfet primitivni
vodivé pletiva, k jejichz dalsi evoluéni
modifikaci doslo v rdmci pFizpisobeni
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Ruzné pohledy na fylogenetické vztahy

A B
Cévnaté Cévnaté
Filoviky rostliny Jatrovky  Mechy rostliny
Mechy I Hleviky

Jatrovky

2

=~

Charophyta

Charophyta 5

Mozné varianty spoleéného predka suchozemskych rostlin
A , Y B
\ / AN

PFedek monosporangiatni

4

Predek polysporangiatni 6

3 Gametofyt modelové jatrovky porost-
nice mnohotvarné (Marchantia polymor-
pha) vytvérejici v povrchovych pohércich
nepohlavni rozmnoZovaci ttvary — gemy.
Foto S. Halusgka

4 Reprezentant vétveného polysporan-
giatniho sporofytu nejhlubsi fylogenetické
vétve cévnatych rostlin — epifyticka
plavuii rodu Huperzia. Foto V. Zarsky

5 Alternativni pohledy na fylogenetic-
ké vztahy (fylogeneticky strom) sucho-
zemskych rostlin — soucasny platny
pohled je varianta B s monofyletickymi
mechorosty sesterskymi cévnatym rostli-
nam. Blize v textu. Délka vétvi neni
podstatnd — na schématu jde o vétveni
skupin mechorostt (jsou v zelené elipse)
ve vztahu k cévnatym rostlinam.

Mezi zastupci oddéleni Charophyta

jsou suchozemskym rostlindm sesterské,
tedy také nejpiibuznéjsi, spdjivky

(pro zjednodus$eni nejsou ve schématu).
6 Alternativni pohledy na spole¢ného
predka suchozemskych rostlin — dosud
platna predstava o monosporangiatnim
ptvodu suchozemskych rostlin (A) bude
muset byt opét kriticky zvazovéana vzhle-
dem k moZné evoluci z polysporangiatni-
ho ptedka (B). Viechny orig. V. Zarsky

kontrastnim Zivotnim a koloniza¢nim stra-
tegiim. Mechorosty jako nadale poikilo-
hydrické organismy, které se adaptovaly
diky velmi nizkému ristu v hustém zapo-
ji (rostlinka podepira rostlinku) na strate-
gii pionyrské kolonizace kamenité souse
nebo hustych zastinénych podrosti, nepo-
tfebuji vyraznéjsi architektonicko-mecha-
systém dalkového rozvodu vody a Zivin.
Jejich dnesni stavba tak mutize pfedstavovat
evolu¢né odvozeny stav ¢astetné smérem
ke zjednoduseni — vodu vedou na kratkou
vzdalenost nékolika centimetrii do zna¢né
miry povrchem téla. Nedavné fylogenetic-
ké analyzy také podporuji pfitomnost dy-
namicky regulovanych priducht u spo-
leéného pfedka mechorostt a cévnatych
rostlin — i v tomto sméru tedy doslo u me-
chorostt ke ztratdm — redukci praduchu
jen na sporofyt a jejich tplné ztraté u jatro-
vek (Brogan a kol. 2020). Pfitom evolu¢ni
rozmanitost mechorostt, pies zdanlivé
monoténni vzhled pro laika, je obrovska —
srovnatelna s rozmanitosti cévnatych rost-
lin. Naopak v rdmci anatomie cévnatych
rostlin, které zistaly polysporangiatni, se
dale rozvinula vodiva pletiva a vyvinula
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schopnost vytvaret mohutna, architekto-
nicky stabilni téla na sousi. S tim souvisi
rozvoj biochemickych, anatomicko-mecha-
nickych i architektonickych prvk, které
riist na sousi — vystaveny nejen nedostatku
vody, ale také mechanickému naméahani
a UV zafeni — umoziiovaly.

Varianta, Ze spoleénym pfedkem me-
chorostii a cévnatych rostlin by mohly byt
vyhynulé polysporangidtni rostliny, je
silné podpofena paleobotanickymi nale-
zy, které ukazuji, Ze vSechny nejstarsi ma-
kroskopické zkamenéliny prvnich rostlin
z obdobi siluru (8iroce pojimana skupina
rhynii a jejich pfedchidci) byly polyspo-
rangiatni. Nejstarsi spory jsou vSak znamy
uz ze stfedniho ordoviku (asi pfed 460 mi-
liony let) a nejsou pfifaditelné k zadné
dnesni skupiné suchozemskych rostlin.
Prof. Dianne Edwardsové z Cardiffské uni-
verzity pro pravdépodobné celou gkalu
predchtidci dnesnich mechorostt a cév-
natych rostlin navrhuje pojem kryptofyta
(cryptophytes, ,,skryté rostliny“), kterd uz
v ordoviku produkovala druhové dosud
nepfifaditelné spory — kryptospory; jednim
z jejich predstavitelti by mohl byt poly-
sporangiatni, drobounky rod Partitatheca,
doloZeny ze spodniho devonu (419-393
miliont let), vétveny podobné jako Cookso-
nia. Prvni zndmé Zivotni cykly (jiZ popsané
stfidani generaci gametofytu a sporofytu)
rhynif z poc¢atku devonu pak pfekvapivé
ukazuji, Ze jejich jednoduse vétveny drobny
sporofyt i gametofyt si byly dost podobné
a zily metabolicky nezévisle vedle sebe.
U dnesnich mechorostti se naopak nevétve-
ny monosporangidtni sporofyt vyviji p¥i-
mo na gametofytu a je na ném do rtzné
miry metabolicky zavisly.

Staré otazky jsou nové nastoleny

Témito novymi vysledky se ale pfedevsim
znovu otviraji otazky, které v Praze jako
prvni na svété nastolil pravidelny autor
¢lank? v tomto ¢asopise a botanik svétové-
ho formétu (v duchu svého otce a také men-
tora Jana Evangelisty Purkyné i délny vlas-
tenec) Ladislav Josef Celakovsky v r. 1874
v némecky psanych Zpravach ze zasedani
Kralovské ceské spole¢nosti nauk. Zavedl
zde poprvé pojmy gametofyt a sporofyt
a tazal se: Jaky je evolu¢ni ptvod diploid-
niho sporofytu suchozemskych rostlin?
Jak vzniklo stfiddni haploidni pohlavni
a diploidni nepohlavni generace (rodo-
zména), kterou objevil nedlouho pfedtim
Wilhelm Hoffmeister? To jsou ve skute¢nos-
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ti zéroven otdzky po vzniku suchozem-
skych rostlin. Celakovsky proti tzv. homo-
logni hypotéze Nathanaela Pringsheima,
podle niZ jsou pivodni mnohobuné&cény
gametofyt a sporofyt suchozemskych rost-
lin homologické a mohou Zit nezavisle
vedle sebe (tedy, Ze také vypadaji podob-
né — jako napt. u moiské rasy porostu lo-
cikového — Ulva lactuca, ¢i gametofyty
a sporofyty rhynii popsané vyse), postavil
tzv. antithetickou hypotézu. Ta ptedpokla-
dé pozvolny vyvoj diploidniho sporofytu —
vlastné embrya — vloZenim postupné na-
rustajicitho mnozstvi mitotickych déleni
diploidni zygoty po oplozeni na povrchu
haploidni stélky gametofytu pfed nastu-
pem meiézy. Tak si mtiZzeme snadno pied-
stavit, pro¢ u mechorostt sporofyt/embryo
pfimo vyrtsta z gametofytu. Homologni
(¢i transformacni) hypotéza by predpokla-
dala, Ze ptivodné samostatné Zijici sporo-
fyt (opét napt. rhynie) se u mechorostt re-
dukuje a stdva se metabolicky zavislym na
gametofytu —roste na gametofytu. U cévna-
tych rostlin se naopak gametofyt postupné
redukuje a stdva se zdvislym na sporofy-
tu. Antitheticka hypotéza se ve 20. stoleti
prosadila zvlasté diky britskému botani-
kovi Fredericku Orpenu Bowerovi, ktery ji
v névaznosti na Celakovského podrobné
rozvijel. Jeji 8iroké ptijeti trva az do sou-
Casnosti, do poc¢étku 21. stoleti, a stale je
v ucebnicich uvadéna jako feSeni problé-
mu pivodu sporofytu suchozemskych rost-
lin. Jsou-li v8ak rhynie (v $irokém smyslu
véetné jejich predchtidct kryptofyt — viz
vy$e) dobrym reprezentantem okruhu
rostlin, z nichZz se mohly vyvinout sucho-
zemské rostliny, jak je zndme dnes (tedy
mechorosty a sesterské cévnaté rostliny),
pak ani Pringsheimovu homologni hypo-
tézu nemiiZzeme povazovat za definitivné
vyvrdcenou. Zmeéna v chapéani evoluce
mechorostt a cévnatych rostlin tak rusi
jednoznacnost platnosti antithetické hy-
potézy a otvird nové kolo usili o feSeni
hluboké zédhady evoluce sporofytu a Zivot-
nich cyklt prvnich suchozemskych rostlin.

Prédce na téchto tématech je podporovana
projekty Grantové agentury Ceské repub-
liky (20-11642S a 21-10799S).
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