- Chronostratigraficka tabulka najdodlezitejsich geologickych obdobi (upravené podla Cohen et al.,
2013).

Fra Perioda Epocha Zadiatok OPdObla
(pred mil. r.)
kenozoikum kvartér holocén 0,0117
pleistocén 1,8
neogén pliocén 5,333
miocén 23,03
paleogén oligocén 33,9
eocén 56,0
paleocén 66,0
mezozoikum krieda ~145,0
jura 201,3+0,2
trias 252,17 0,06
paleozoikum perm 298,9 +0,15
karbon 358,9 +0,4
devon 419,2 3,2
silar 443,8 +1,5
ordovik 485,4 +1,9
kambrium 541,0 1,0
neoproterozoikum 1000
Citacia

COHEN, K. M.; FINNEY, S. C.; GIBBARD, P. L.; FAN, J.-X. (2013, updated): The ICS International Chronostratigraphic Chart, ver. 2016/04.
Episodes 36, pp. 199-204.



Strucny prehlad evolicie suchozemskych rastlin a vegetacného krytu

Klimatické podmienky sti na zemskom povrchu vytvérané Sirokou Skéalou globélnych aj lokalnych vplyvov,
¢im vznika celd mozaika rozmanitych podnebi. Konkrétne podnebie na urcitom mieste sa odzrkadluje
v druhovej skladbe charakteristickych suchozemskych (terestrickych, pevninskych) spolocenstiev rastlin
a zivocichov. Vzhlad suchozemského spolocenstva je urceny predovsetkym vegetaciou a preto prave na
zaklade rozsirenia dominantnych vegetacnych formacii rozliSuju biogeografovia rozsiahlejsie zoskupenia —
suchozemské biomy. Mapa suchozemskych biémov teda nie je mapou vyskytu druhov, ale je mapou
ukazujiicou rozsiahle oblasti, v ktorych dominuje urcita typicka vegetacia, zjednotena podobnymi tvarmi
a fyzioldgiou jednotlivych druhov. Inak povedané, biom pozndme nie podla druhov, ale podla typu
organizmov, ktoré v niom ziji (Begon et al., 1997; Townsend et al., 2010).

Z uvedeného je jasné, Ze pre vymedzenie dneSnych suchozemskych bidmov st klticové dominantné
vegetatné formacie v urcitej oblasti zemského povrchu. Ale az kym rastliny neprenikli z vodného
prostredia na sus, vSetky pevniny na Zemi boli, bez ohladu na zemepisnt sirku a klimatické podmienky,
len nehostinnou pustatinou, v ktorej bol skalny podklad kryty vyluéne povlakom sinic, rias, hub
a hubovych organizmov. Bolo to prvé obdobie vyvoja rastlin v geologickej histérii Zeme nazyvané vek rias
(thalasofytikum). Vegetacny kryt sa vyskytuje len pomerne kratku cast existencie nasej planéty; zacal sa
formovat v obdobi ordoviku, kedy sa zacala kolonizécia stSe rastlinami a tak nastalo obdobie oznacované
ako paleofytikum (Kenrick et Crane, 1997).

Na zaciatku ordoviku doslo k poklesu pevnin a tym aj k rozsiahlej$im morskym zaplavam. Kolisanie
vodnej hladiny vSak niekedy viedlo az kuplnému vysuSeniu plytkych lagin azalivov. Zanasanie
sedimentami splachovanymi z pevniny tieZ prispievalo kich splytovaniu. Tieto zmeny vplyvali na
pobrezné porasty, ktoré sa obcas ocitali v novom, suchozemskom, prostredi. Prvé suchozemské rastliny
pravdepodobne prenikali do suchozemskych ekosystémov, ktoré boli uz od neskorého proterozoika
kolonizované baktériami, protistami, riasami, liSajnikmi a hubami. V siltire a devone sa tu vyskytovali aj
zahadné rastliny, napriklad Protosalvinia (Niklas et Phillips, 1976; -) a najvacsimi organizmami na
susi boli gigantické huby rodu Prototaxites pripominajice stromy, ktoré mali priemer 1 m a dosahovali
vysku viac ako 8 m, ¢im vyrazne vycnievali nad ostatnymi Zivymi organizmami (Boyce et al., 2007; -

). Vyznamnu ulohu pri vystupe rastlin z vody na sus zohrali aj huby a vznik mykorizy. Poukazuju na to
fosilne nélezy hub zo skupiny Glomales v dolomitickych vdpencoch vo Wisconsine z obdobia stredného
ordoviku (Blackwell, 2000; Read et al., 2000; Redecker et al., 2000).

Doteraz najstarSie zndme suchozemské mikrofosilie rastlin pochddzaju zo stredného ordoviku, teda
z obdobia pred 460 miliénmi rokov. Jedna sa o disperzné spéry a zvysky rastlinnych tiel podobajtcich sa na
dnesné machorasty (Kenrick et Crane, 1997, Wellman et Gray, 2000). Patrili drobnym rastlinam
dorastajucim do vysky 0,5 m, bez cievnych zvazkov, ktoré réastli na okrajoch pevniny a poskytovali potravu
a utocisko prvym suchozemskym Zivocichom. Ich globdlny geograficky vyskyt bol vyrazne obmedzeny,
pretoZe boli zavislé na velkom mnozZstve kvapalnej vody nevyhnutnej pre preZitie, rast a rozmnoZovanie
(Bateman et al., 1998).

Prvé cievnaté rastliny (Tracheophyta) st zndme z obdobia siluru pred 420 az 430 miliénmi rokov
a patria ku ,ryniofytnym rastlindAm” (je to nestiroda skupina zahfniajica 4 oddelenia vyhynutych rastlin:
Protracheophyta, Zosterophyllophyta, Rhyniophyta a Trimerophyta). Najstarsim znamym zastupcom
cievnatych rastlin bol rod Cooksonia (Protracheophyta) z vrchného siltru barrandienu (Edwards et Feehan,
1980). Prvé cievnaté rastliny mali samostatny sporofyt a gametofyt, ale nemali eSte vyvinuté listy ani pravé
korene a spdsobom rozmnozovania ostavali viazané na vlhké biotopy. Vznikali v podmienkach tropickej
klimy, ktord sa menila od vyrazne humidnej aZ po aridnu. Proces ich evoltcie prebiehal v litorali Selfovych
mori, ktorych hibka v ranom devéne vyrazne kolisala a miestami dochadzalo az k ich uplnému vysychaniu.
To v priebehu devénu viedlo k rychlej diverzifikacii r6znych rastlinnych foriem s ré6znymi ekologickymi
narokmi; vtomto obdobi sa objavili rastliny skorenmi, listami, vzpriamenym habitom, bocnymi
(lateralnymi) meristémami a druhotnym hrubnutim stonky. Cievnaté rastliny boli vyssie ako ich
predchodcovia bez cievnych zvazkov. V strednom devéne vytvorili stromovité formy dosahujice vysku
niekolkych metrov atak mohli vzniknat lesy. Narast zlozitosti (komplexnosti) telesnej stavby rastlin
znamenal moznost lepSieho vyuzivania rozmanitych zdrojov, ktoré suchozemské prostredie potencidlne
pontkalo. To nasledne umoznilo vyvoj popinavych rastlin, epifytov a rastlin podrastu. Velkou evolu¢nou
novinkou na konci devonu bol vznik semena, ¢o bolo zakladom pre Sirenie spolocenstiev do suchsich



oblasti v obdobi karbénu. A priblizne pred 300 miliénmi rokov zacali rastlinné spolocenstva ziskavat
vzhlad modernej vegetacie (Enquist et al., 2001; Rocek, 2002).

K hlavnym ¢rtam karbdnskej krajiny patrili uhl'otvorné mociare. Dominovali v nich stromovité plavtine
(Lepidodendon, Sigillaria), praslicky (Calamites), stromovité paprade (Psaronius) a papradosemenné rastliny
(Lyginopteris, Medullosa). Vo vrchnom karbone sa Sirili kordaity (Cordaitopsida), predchodcovia ihli¢nanov.
V podraste rastli praslicky (Sphenophyllum), lianovité paprade (Coenopteridales), rozmanité plavinovité
a papradosemenné rastliny. V perme v stvislosti s formovanim superkontinentu Pangea doslo k aridizacii
klimy, ¢o bolo spojené so Sirenim nového typu suchomilnej vegetacie s ihlicnanmi (Walchia)
a papradosemennymi rastlinami (Callipteris). Vo vrchnom perme vyvrcholila aridizacia Eurdpy. Prevladali
konifery (Pseudovoltzia) a objavili sa prvé ginkgovité rastliny. Stromovité plavine vymierali a praslicky
vyrazne redukovali svoj rast. V miernom pasme bola v obdobi permu klima stéle dostatocne vlhka (Kvacek
et al., 2000).

Na zaciatku druhohdr, v spodnom triase, sa zacalo obdobie mezofytika. Bolo to obdobie velmi suchej
klimy a to predovsetkym vo vnutrozemi Pangey a na jej vychodnom pobrezi, ako doésledok vplyvu tohto
superkontinentu na ocednsku a atmosfericku cirkuldciu. Prevladali nahosemenné rastliny chréniace samicie
gaméty — vajicka — pred vyschnutim v kompakinych siskach alebo Sesuliach; iba ginkga a niektoré ihlicnany
vybavili zrelé semend duZinatymi obalmi. Samcie gaméty nahosemennych rastlin st pohyblivé
spermatozoidy s mnohymi bi¢ikmi alebo bezbicikaté spermatické bunky. Charakteristickou zlozkou
vegetacie boli stromovité ihlicnany radu Voltziales.

Neskor, v jure, vznikali rozsiahle loZiska uhlia. Vo vnutri velkych kontinentov prevladali pustatiny. Vo
vyvoji vegetacie nastala stagndcia. Prevladali nahosemenné rastliny, ktorych rozvoj pokracoval
Pteridofytné rastliny prezivali krizu — stali sa sekunddrnym prvkom vegetdcie. Praslicky a plaviine vyrazne
redukovali svoj vzrast, len u papradi dochadzalo kich rozvoju. Kedy vzniklo najdokonalejSie ukryvanie
vajicok v plodolistoch, a teda kedy vznikli krytosemenné rastliny, je stale predmetom vedeckych debat.
Molekularne hodiny naznacujt, Ze sa tak mohlo stat uZ vo vrchnom triase, pred viac ako 200 miliéonmi
rokov a ze k ich hlavnym evoluénym radidciam (druhovym diverzifikaciam) dochadzalo pocas vrchnej jury
a spodnej kriedy (Li et al., 2019). AvSak prvé zname fosilie krytosemennych rastlin pochadzaja az z obdobia
spodnej kriedy, teda st priblizne o 70 miliénov rokov mladsie a paleobotanicky zaznam ukazuje, Ze ich
hlavna diverzifikdcia prebehla v kriede (van der Kooi et Ollerton, 2020). Za jednu z najstarsich kompletnych
fosilii krytosemennej rastliny je povazovany rod Archaefructus (Archaefructaceae) zo spodnej kriedy
severovychodnej Ciny, ktorej vek sa odhaduje na 125 miliénov rokov. Archaefructus rastol pravdepodobne
v plytkych jazerach a jeho stonky so semenami vyc¢nievali nad hladinu. Semena sa mohli irit hydrochérne
do plytkych oblasti, kde zakorenili (Sun et al., 2002; Friis et al., 2003; Ji et al., 2004). Ale ¢i krytosemenné
rastliny vznikli vo vrchnej jure alebo uz vo vrchnom triase, nemeni to nic na fakte, Ze az do spodnej kriedy
sa v celkovej flore neuplatiiovali ako vyznamny ekologicky prvok (Enquist et al., 2001).

Na rozhrani spodnej a vrchnej kriedy sa zacina obdobie kenofytika, ktoré trva az do stcasnosti. Hlavnu
zlozku fléry predstavuju predovsetkym krytosemenné rastliny spolu s ihlicnanmi a niektorymi papradami.
Ostatné skupiny rastlin, okrem machorastov, su reliktné. Podla fosilneho zdznamu boli vrchnd krieda
a paleogén obdobiami burlivého vyvoja krytosemennych rastlin (Magnoliidae, Hamamelididae, Rosidae,
Dilleniidae, Liliopsida). Vo flore prevladali vyhynuté typy krytosemennych rastlin, stromovité ihli¢nany
(Ciastocne aj modernejSich skupin) a paprade radu Polypodiales. Do konca kriedy prezivali zvysky
mezofytickych prvkov (Bennettitopsida, Pteridospermophyta), nahosemenné rastliny a paprade sa
modernizovali arozvijali sa dneSné skupiny. Vegetadcia bola prevazne lesnatd, svynimkou mokradi
asladkych vo6d sbylinnymi typmi porastov. V miernom a subtropickom pasme vznikali uhlotvorné
mociare s dominanciou ihlicnanov celade Taxodiaceae.

Na konci paleogénu bola klima tepla, sniekolkymi fadzami ochladenia, ¢o viedlo krozvoju
hnedouholnych mociarnych lesov. Hlavnou zloZkou suchozemskej fléry sa stali moderné krytosemenné
rastliny a moderné ihlicnany. V oligocéne sa zacal rozvoj bylinnej vegetacie mimo barinného a vodného
prostredia. V kvartéri dochadza k vyraznym klimatickym vykyvom a striedaju sa ladové a medziladové
obdobia s kItiéovym vplyvom na rastlinné spolocenstvd. Vznikaju nové vegetacné typy charakterizujice
stepi, savany, tajgu a tundru a rozsiruju sa pustatiny pustneho a alpinsko-arktického typu. Posledny vyvoj
fléry bol a je vyrazne ovplyvneny ¢innostou ¢loveka a dnesnou civilizdciou (Kvacek et al., 2000).
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- Hypoteticka rekonstrukcia stielky zahadnej rastliny Protosalvinia, ktora rastla v obdobi siliru a devéonu (Niklas et Philips,
1976).

- Rekonstrukcia krajiny skorého devonu (pred priblizne 400 milionmi rokov) s gigantickymi hubami Prototaxites (malba: Mary
Parrish, Narodné prirodovedné mizeum).



Povod a evolucia arktickej a alpinskej bioty

Arktické a alpinske (vysokohorské) rastliny su rozsirené za hranicou lesa vo vysokych zemepisnych
sirkach a nad hranicou lesa vo vysokych nadmorskych vyskach. Ich vyskyt je obmedzeny do tychto oblasti,
pretoZze su Specificky prisposobené drsnému arktickému a alpinskemu prostrediu, neznasaju teplejsiu
klimu a v nizkych zemepisnych sirkach a nadmorskych vyskach ich m6ze obmedzovat konkurencia vacsich
rastlin. Niektoré z tychto druhov maji velmi obmedzent geografickt distribtciu, ¢o mbZe byt sposobené
lokdlnou evoltuciou, ndhodnymi procesmi a historickymi faktormi. Iné druhy maja distribtciu SirSiu.
Mnoho arktickych rastlin je rozsirenych za severnou hranicou stromov v severnej Eurdpe, Severnej
Amerike, na Sibiri a niektoré maju amfiatlantické alebo cirkumpoldrne rozsirenie. Niektoré alpinske druhy
st obmedzené na jednotlivé pohoria, ale mnohé st rozsirené a vyskytuju sa aj v Arktide. Niekolko druhov
je rozsirenych v arktickych a alpinskych biotopoch celej pologule (napr. Oxyria digyna, Arabis alpina)
a niektoré sa dokonca vyskytuju na oboch pologuliach (napr. Koenigia islandica, Armeria maritima) (Birks,
2008).

Pred 3—4 milionmi rokov neexistovala Ziadna vegetacia, ktort dnes oznacujeme ako arktickd. Dnesna
arkticka fléra nahradila tretohorné arktické lesy ku koncu pliocénu, kedy doslo ku globalnemu poklesu
teploty. Najméa pocas poslednych 1,8 miliéna rokov dochadzalo vplyvom kvaziperiodicky sa opakujicich
oscilacii v prijme slnecného Ziarenia (Milankovicove cykly) kstriedaniu Iadovych (glacidlnych)
a medziladovych (interglacialnych) obdobi. Za poslednych priblizne 700 000 rokov trvali chladné obdobia
so zaladnenim priemerne 100 000 rokov a medziladové obdobia s teplou klimou a tstupom I'adovcov okolo
15 000 rokov. Kazdy klimaticky prechod do fadovej doby bol charakterizovany akumuléaciou snehu a adu
na pevnine, ¢o po tisickach rokov viedlo k vytvoreniu kontinentalnych ladovcov, poklesu morskej hladiny
aroz$irovaniu pevniny po ustupe mora. Pocas posledného glacidlneho maxima vrstva Iadu tvoriaca
kontinentalne Tadovce v Skandinavii a v Kanade dosahovala hrabku viac ako 3 km. Kazdy prechod
z Tadovej do medziladovej doby mal za nasledok postupné topenie ladu a tstup kontinentalnych l'adovcov.

Tieto klimatické cykly sposobovali, Ze v priebehu Stvrtohor sa aredly arktickych a alpinskych rastlin
Casto fragmentovali alebo, naopak, expandovali. Arktické a alpinske rastliny reagovali na klimatické
a environmentdlne zmeny v obdobi zaladnenia (napr. na tvorbu ladovcov) migraciou do nizsich
nadmorskych vysok a na juh. Pocas teplych medziladovych obdobi sa stahovali spat na povodné miesta
(-). K takymto posunom dochadzalo opakovane pocas vSetkych glacidlno-interglacialnych cykloch
a v mensej miere aj pocas interstadialov (Abbott, 2008; Birks, 2008; Hope, 2019).

Glacidlne podnebie v strednych zemepisnych Sirkach severnej pologule bolo chladné a suché. Tundra
sa rozprestierala blizko okrajov ladovcov, juznejsie prechddzala do stepnej tundry (zndma aj ako mamutia
step) a nakoniec az do stepi. Tieto ekosystémy zaberali obrovské plochy od zapadnej Eurdpy, cez stredna
Aziu a Sibir, az po Aljasku (Abbott et Brochmann, 2003). V Severnej Amerike bola zéna tundry pomerne
tuzka na juznom okraji Laurentinskeho ladovca. Distribticia a pocetnost rastlin sa vyrazne menili
v zavislosti od globalnych kvartérnych klimatickych zmien (Bennett, 2004). V medziladovych dobach mali
arktické a alpinske rastliny podobné rozsirenie ako v sticasnosti.

Evolucia. Fosilny zdznam ukazuje len malé morfologické zmeny (morfologickt stagnaciu) arktickych
a alpinskych rastlin pocas celych Stvrtohdr, ¢o by naznacovalo, Ze ich evoltcia prebiehala velmi pomaly
(Birks, 2008). Molekularne dokazy vsak naznacuju opak. Zda sa, Ze ddlezitou hnacou silou specidcie
mnohych arkto-alpinskych rodov vo Stvrtohorach bola hybridizacia nasledovana duplikdciou gendému
(allopolyploidia) (Brochmann et Brysting, 2008; Jordon-Thaden et Koch 2008). Okrem toho existuje niekol'ko
pripadov diploidnej speciacie v Arktide, ktora viedla len k minimalnym alebo neviedla vobec k Ziadnym
morfologickym zmenam v niektorych skupinach rastlin. V takychto pripadoch sa zda, Ze geneticka
divergencia sposobena genetickym driftom po fragmentdcii aredlu druhu pocas glacidlov a/alebo
interglacidlov vedie k nekompatibilite medzi populdciami. Glacidlno-interglacidlny cyklus nie je dostatocne
dlhy na to, aby sa genetické variacie prejavili morfologicky ako odlisné nové druhy (Bennett, 2004), ktoré je
mozné rozpoznat z fosilnych pozostatkov. Ale takéto populacie, aj ked st morfologicky nerozliSiteIné,
moZu byt povazované za r6zne biologické druhy, pretoze st navzajom reprodukcne izolované (Brochmann
et Brysting, 2008). Zaujimavou otazkou je, ¢i sa tato ,krypticka” speciacia u arktickych rastlin vyskytovala
casto alebo je obmedzena iba na niekolko malo skupin?

Je nepochybné, ze fragmentacia a expanzia arealov arktickych a alpinskych druhov rastlin spdsobena
klimatickymi zmenami vo Stvrtohorach viedla aj k vzniku novych druhov, ale fragmentdcia CastejSie



vytvarala rozdielne genetické linie patriace stidle k rovnakému druhu. Identifikaciu tychto linii, ich
evolucnych vztahov a geografickych distribucii umoznuje fylogeograficka analyza druhu (Abbott et
Brochmann, 2003). Rozne arktické a alpinske rastliny maju casto réznu fylogeografiu, aj ked ich sticasné
geografické rozsirenie je podobné. Fylogeografické rozdiely moézu odzrkadlovat napriklad rozdielny cas
povodu konkrétneho druhu (recentny alebo starobyly), rozdielny vplyv ladovych alebo medziladovych
obdobi na rozsah fragmentacie arealu druhu (v désledku deterministickych alebo stochastickych vplyvov),
rozdiely vo vzajomnom kriZeni a dalSie ¢rty zivotného cyklu druhu (napriklad generacny cas alebo sposob
disperzie) (Abbott, 2008).

Reftigia arkto-alpinskych rastlin. V priebehu ladovych a medzifadovych obdobi boli pre preZitie
druhov kriticky doleZité utociskd (reftigid). Pojem ,refigium” oznacuje oblast, v ktorej mohli rastliny
a zivocichy prezivat nepriaznivé obdobia. Tieto oblasti mohli byt zdrojmi naslednej rekolonizacie, ked' sa
podmienky prostredia stali opaf priaznivejsimi. Refugid teda méZzu byt izolované oblasti, v ktorych sa
zachovali podmienky prostredia rozsirené v minulosti. Koncept refuigia sa zvycajne pouziva v kontexte
chladnych ladovych dob, ale rovnako moéze byt pouzity pre niektoré druhy v teplych medziladovych
dobach. V ladovych dobach su refagiami napriklad juZne orientované svahy, chranené udolia alebo vlhké
riecne oblasti, kde prezivaju temperatne druhy. V medziladovych dobach to mézu byt severné svahy,
strmé utesy, morské ttesy a chladné rokliny, kde arktické a alpinske druhy moézu rast v niZsej nadmorskej
vyske ako je horna hranica lesa alebo na juh od severnej hranice lesa

Donedavna sa predpokladalo, ze arktické a alpinske rastliny boli pocas Iadovych doéb rozsirené
v niZinnych oblastiach strednej Eurépy a okolo okrajov kontinentalnych ahorskych l'adovcov a stromy
prezivali v refagiach juznej Eurépy a mediterannej oblasti (-). Tento klasicky pohlad sa vSak vo
svetle novych paleobotanickych poznatkov javi ako netiplny. Ukazuje sa, Ze rozsirenie stromov bolo pocas
ladovych dob rozsiahlejsie a zahffialo mnoho malych lokdlnych populdcii v strednej a vychodnej Eurdpe
v tzv. ,kryptickych” refugiach (-). Boli to lokdlne obmedzené reftigia s chranenou topografiou
a stabilnou mikroklimou v ladovych alebo medziladovych dobach, ktoré boli prili§ malé na to, aby ich bolo
mozné rozpoznat pelovou analyzou alebo inou konvenénou paleoekologickou technikou. V priebehu
posledného glacidlneho maxima réstli v severnej a strednej Europe alpinske a arktické druhy beZzne. Mnoho
z nich rastie v kryptickych reftgidch pod hornou hranicou lesa alebo na prirodzene otvorenych biotopoch
pred severnou hranicou lesa aj v stiCasnosti a pravdepodobne to tak bolo aj na poc¢a holocénneho lesného
optima (Birks et Willis, 2008).

Reakcia arktickych a alpinskych rastlin na kvartérne klimatické zmeny. Pokles teploty a chladné l'adové
doby. Pokles teplot v miernom pasme severnej pologule na konci interglacidlov a interStadidlov viedol
k vyltceniu stromov abylin akrov mierneho pdsma. Pody boli nartiSsané periglacidlnymi procesmi,
dochadzalo k rastu pevninskych (kontinentalnych) ladovcov (ladovcovych stitov) a horskych ladovcov.
Prostredia vhodné pre arktické aalpinske rastliny sa nachadzali juzne od pevninskych Tladovcov
a v utociskach, akymi boli nunataky. V nich mohli prezivat velmi odolné druhy, ako napriklad Cerastium
alpinum, Papaver radicatum agg., Ranunculus glacialis a Saxifraga oppositifolia.

Vela rodov adruhov arkto-alpinskych rastlin ma v sucasnosti cirkumpoldrne rozsirenie. Pocas
dlhotrvajucej glacialnej klimy sa na severnej pologuli formovala rozsiahla Tadovcova a stepna tundra, takze
mnoho druhov, ktorych populdcie boli v priebehu interglacidlov rozdrobené, sa mohlo opait stretnut, spojit
a krizit. Mnohé z cirkumarktickych rastlin majii malé semena, ktoré silny zimny vietor lahko prendsa po
suvislom a hladkom snehovom povrchu na velké vzdialenosti. Priekopnicke (pionierske) druhy z malych
izolovanych zakladajticich populacif tak mohli pomerne rychlo kolonizovat vzdialené oblasti. Sirenie medzi
kontinentami vSak bolo v niektorych pripadoch obmedzené (Birks, 2008).

Strednd Eurdpa bola vIadovych dobach chladnd, ale na juhu sa nachéddzali klimaticky miernejsie
oblasti, napriklad pozdiZ rie¢nych udoli vjuznom Franctzsku, kde lTudia obyvali jaskyne a stromy a kry
mierneho pasma mohli nachadzat svoje refugid. V nizinnych oblastiach Eurépy pozostavala glacidlna fléra
z pestrej zmesi severskych a kontinentalnych prvkov, ktora sa nepodoba na zlozenie sticasnych arktickych
flér. V zapadnej Eurdpe k nim pristupovali aj atlantické prvky (Birks, 2008).

V priebehu posledného glacidlneho maxima sa vsevernej astrednej Eurépe nachadzalo vela
otvorenych prostredi idedlnych pre rozsiahle Sirenie arkto-alpinskych druhov. Je preto pravdepodobné, ze
velkost ich populdcii a rozmanitost boli v tomto obdobi ovela vdcsie, ako je tomu v sticasnosti a Ze lokality
ich dnesného vyskytu predstavuju refagia v teplom obdobi. Mnohé arkto-alpinske druhy vyskytujtce sa
dnes len v pohoriach Skandinavie astrednej Eurdpy ana Skoétskej vysodine rastli pocas posledného



glacidlneho maxima bezne v polarnej pusti, tundre, stepnej tundre a krovitej tundre. Niektoré vtedy
rozsirené druhy, ako napriklad Koenigia islandica, Silene uralensis, Salix polaris, Pedicularis hirsuta, Saxifraga
cespitosa, Ranunculus hyperboreus a Diapensia lapponica, sa v pohoriach strednej Eurépy v sticasnosti
nevyskytuja. Dnes ich ndjdeme iba daleko na severe alebo vo vysokych nadmorskych vyskach
v Skandinévii, vratane Spicbergov. Vysvetlenim ich dnesnej absencie v strednej Eurépe moze byt teplejsia
klima a/alebo potreba dlhych dni. VeImi malo sa vie o rozsireni arkto-alpinskych druhov pocas posledného
glacidlneho maxima rasticich v sucasnosti v Pyrenejach a Alpach. DoterajSie dokazy naznacuji, Ze mnohé
z nich preZzivali a rastli pred ladovcovym Stitom, odkial sa $irili a kolonizovali otvorené biotopy tak rychlo,
ako sa uvolnovali ustupujiicim ladovcom (Birks et Willis, 2008).

Prostredie posledného glacidlneho maxima v Europe bolo velmi odlisné od dnesného a preto sa len
tazko hlada sucasna analogicka krajina. V pohoriach juznej Eurépy sa mohla v nizkych nadmorskych
vyskach nachddzat mozaika stepnej a krovinovej vegetacie. V strednych nadmorskych vyskach mohli rast
stromy tam, kde bola dostatocna vlhkost a teploty neboli natolko nizke, aby branili ich rastu. Vo vysokych
nadmorskych vyskach sa nachadzali otvorené biotopy, v ktorych rastli vysokohorské a stepné druhy
odolné voci chladu (-). Vegetaéna mozaika sa mohla vyskytovat aj severne od Alp v niZinnych
oblastiach strednej a vychodnej Eurépy. Otvorené biotopy na dobre odvodnenych podach a exponovanych
stanovistiach pravdepodobne podporovali zmes arkto-alpinskych a stepnych rastlin a rastlin otvorenych
stanovist, z ktorych niektoré st dnes burinami a ruderalmi. Na vlhkych miestach mohli byt bezné krovité
viby a vysoké byliny. Na chranenych lokalitich pozdi brehov riek, v idoliach a depresiéch s primeranou
podnou vlhkostou mohli vytvarat malé lokalne populécie stromy rodov Pinus, Picea, Larix a Betula (Birks et
Willis, 2008).

Sibir a Aljaska (tieto oblasti boli spojené zaniknutou pevninou Beringia, ktora tvorila Beringov
pevninsky most v oblasti dnesného Beringovho prielivu) neboli pocas poslednej ladovej doby zaladnené.
Boli tu extrémne chladné zimy, ale leta neboli ovela chladnejsie, ako je tomu v stcasnosti. Podnebie bolo
suché ana velkych rozlohdch bol rozsireny permafrost. Vegetacia vytvarala mozaiku, ktora zavisela na
lokalnej topografii a dostupnosti kvapalnej vody. Rastlinné makrozvysky apel z vychodnej Beringie
ukdzali, Ze na vlhkych lokalitach rastli ostrice, raseliniskové machy a luky s Deschampsia, Ranunculus,
Polygonum alaskanum a Taraxacum. V suchych oblastiach réstli travy a Kobresia, Chenopodium, Draba, Papaver
(sect. Scapiflora), Androsace septentrionalis, Cerastium beeringianum, Silene uralensis, Minuartia spp., Saxifraga
opozitifolia, Bupleurum triradiatum, Polemonium, Phlox, Potentilla nivea a P. hyparctica a trpasli¢ie kry rodov
Salix a Dryas. V severnej Sibiri bola typickou rastlinou Salix arctica, ktora tvorila vyznamnu stcast potravy
mamuta srstnatého (Mammuthus primigenius). V mnohych oblastiach sa ukladala spra$ podporujica
druhovo rozmanité spolocenstvé arktickych rastlin rasttcich v hustych vankasoch ortotropickych machov.
Na lokalitach vystavenych prudkym naporom vetra rastli byliny nizkeho vzrastu. Rozsiahle oblasti
Beringie aSibiri (rovnako tak aj Strednej Eurépy) zaberali suché stepné trdvne porasty, v ktorych
dominovali travy tvoriace kompakiné trsy a Carex myosuroides, spolu s hojne zastipenym rodom Artemisia.
Boli natolko produktivne, Ze dokazali uzZivit pocetné populacie velkych a malych bylinoZravcov aich
predatorov (Birks, 2008).

V Severnej Amerike sa v blizkosti Laurentinskeho pevninského Iadovca nachadzal borealny les a oblast
tundry bola ovela menSia nez kdekol'vek inde. Tundrova vegetdcia tu bola podobnda tundrovej vegetacii
v ostatnych castiach Zeme. Typické boli trpasli¢ie kry, ako Vaccinium a Betula glandulosa, Dryas, Salix
herbacea, Cassiope hypnoides a Rhododendron lapponicum a rozne arktické byliny vratane Koenigia islandica
(Birks, 2008).

Oteplovanie. Rozne zaznamy ziskané z ladovych, jazernych a morskych jadier ukazuju, ze na konci
ladovej doby sa podnebie rychlo oteplovalo (Belling-Allerad). Rovnako rychlo reagovali aj arktické
a alpinske rastliny. Vo vSeobecnosti dochadzalo kich obmedzovaniu v stvislosti snarastom teploty
a vplyvom postupujicej konkurencie trav, velkych bylin, krov a stromov (Birks, 2008).

Mladsi dryas. Po pociatocnom otepleni na konci posledného zaladnenia doslo k priblizne 1200 rokov
trvajuicemu navratu ku glacidlnym podmienkam. Toto ochladenie sa nazyva mladsi dryas. Jeho
najzretelnejsie klimatické dopady st pozorovatelné v okoli severného Atlantického oceéna. V Skandinavii
sa znovu S§iril pevninsky ladovec a v horskych oblastiach sa opdtovne vytvorili fadovce. V Severnej
Amerike, vo vychodnej, strednej a juznej Eurépe bol tento chladny vykyv menej vyrazny.



V Eurdpe sa arktické a alpinske druhy $irili na juh a do niz$ich nadmorskych vysok, pretoze doslo
k obmedzeniu teplomilnejsej vegetacie. Avsak niektoré druhy (napr. Silene uralensis a Salix polaris) pritomné
v ladovej dobe sa do kontinentalnej severozadpadnej Eurépy a do Britanie uz nevratili (Birks, 2008).

Arkto-alpinska vegetdcia v holocéne. Na zaciatku holocénu, priblizne pred 11 500 rokmi, sa klima rychlo
oteplovala. Vyrazné klimatické zmeny viedli k tstupu kontinentalneho I'adovca a rychlemu Sireniu lesov.
Najvyssie teploty v oblasti severnej a strednej Eurdpy sa vyskytovali priblizne pred 6-8 tisicami rokov,
kedy boli letd priblizne o 2-2,5 °C a zimy o 1-1,5 °C teplejSie v porovnani so sticasnostou. V tomto obdobi
holocénneho teplotného maxima siahalo pasmo lesa a krov pravdepodobne do najvyssej nadmorskej vysky
(Birks, 2008; Birks et Willis, 2008).

Mnohé arkto-alpinske rastliny netoleruju vyssie teploty alebo st dokonca naro¢né na chlad, alebo mézu
vyzadovat dlhé trvanie snehovej pokryvky apreto po holocénnom otepleni v nizinnych oblastiach
vyhynuli. Mohli prezit iba v chladnejSich oblastiach na severe alebo vo vysokych pohoriach. Preto niektoré
z tychto druhov migrovali na sever ado vysSich nadmorskych vySok adnes st sucastou arktickej
a alpinskej flory.

Aj ked je vyskyt arkto-alpinskych rastlin vtzkom vztahu smaximalnou letnou teplotou, ta
pravdepodobne nema vzdy priamy vplyv na ich rozsirenie. Niektoré st totiz schopné tolerovat aj vyssie
teploty. Skutoc¢nost, Ze arkto-alpinske rastliny nerasti na niZ$ie poloZenych miestach modze byt teda
spdsobena ich neschopnostou odolavat konkurencii a zatieneniu stromov a krov skor, ako ich citlivostou
vodi vyssim teplotam. Dokazu prezivat v malych izolovanych niZinnych oblastiach v potencialne lesnom
pasme, ale len na otvorenych (bezlesnych) biotopoch, akymi st morské pobreZia, riecne Strkové lavice
autesy. Podobne aj na miestach, kde je normalny rast stromov akrov eliminovany silnymi vetrami,
zostupuju arkto-alpinske druhy do niz$ich nadmorskych vysok. Takéto Specifické biotopy v potencidlne
lesnom pasme predstavovali kryptické refagia pre arkto-alpinske druhy v holocéne (Birks, 2008; Birks et
Willis, 2008).

Sirenie stromov zjuhu obmedzovalo arktické a alpinske rastliny na Sibiri a v arktickej oblasti severnej
Ameriky. Klimatickd zmena v holocéne zahfnala okrem narastu teploty tiezZ zvySenie zraZzok na Sibiri
a v Beringii. V tychto, predtym kontinentdlnych oblastiach, bola klima obla¢na a vlhka, ¢o viedlo v lete
k rozmrazovaniu povrchu akvytvaraniu plytkej aktivnej vrstvy nad permafrostom. V rozlahlych
oblastiach sa $irila podmacana tundra s hrubou izolujiicou vrstvou machov as trsmi ostrice papernika
posvatého (Eriophorum wvaginatum). Pocetné populacie velkych aj malych bylinoZravcov, ktoré pocas
pleistocénu udrziavali spasanim, zoslapovanim, hrabanim a recyklaciou zivin otvorené travnaté plochy, na
zaciatku holocénu vyhynuli (Zimov, 2005). Takéto prostredie nebolo vhodné pre arktické a alpinske druhy.

Na Britskych ostrovoch a na vac¢Sine miest kontinentalnej Eurépy vela arktickych a alpinskych druhov
lokélne vyhynulo alebo sa udrzalo len velmi vzacne ako relikty. V Britanii a rsku po skonceni zaladnenia
alebo po mladSom dryase vyhynuli napriklad Pedicularis hirsuta, P. lanata, Ranunculus hyperboreus, R.
aconitifolius, Salix polaris, Silene uralensis a Stellaria crassifolia. Velmi vzacne relikiné populdcie zachovali
napriklad Arenaria ciliata, Astragalus alpinus, Koenigia islandica, Linnaea borealis, Lychnis alpina, Minuartia
stricta, M. rubella, Polemonium caeruleum, Saxifraga cespitosa a machy Aulacomnium turgidum a Polytrichum
sexangulare. Mnohé z uvedenych druhov st v suasnosti rozsirené v pohoriach Skandinavie a v Arktide.

Holocénne klimatické zmeny sa velmi vyrazne prejavili v Arktide. Stiostrovie Spicbergy bolo v ladovej
dobe zaladnené. Rastliny sem zacali migrovat zo severnej Eurépy, Sibiri a Severnej Ameriky na zaciatku
holocénu, kedy tu boli teploty priblizne o 2 °C vysSie ako v stcasnosti. Niekolko teplomilnych druhov
malo vtedy vacsie aredly ako ma dnes. Ochladzovanie na Spicbergoch postupne pokracovalo, az do
obdobia pred priblizne 2500 rokmi, kedy sa pobrezna vegetacia stala riedkou a otvorenou. Pokles teploty
vyvrcholil medzi rokmi 1600-1900 n. 1. pocas Malej doby Iadovej. V sticasnosti ladovce ustupuju.

Niekol'ko mélo velmi odolnych druhov kolonizovalo severovychodné Grénsko uz pred 11 500 rokmi.
Boli medzi nimi napriklad Papaver radicatum, Silene uralensis, Oxyria digyna a Saxifraga opozitifolia. VacSina
druhov kolonizovala juzné Groénsko na zaciatku holocénu (priblizne pred 11 000 rokmi) po tstupe Iadovca
z pobreznych oblasti. Teplomilnejsie druhy, ako napriklad Betula nana, prisli pred priblizne 8 800 rokmi
(Birks, 2008).

Teda oteplenie a konkurencia stromov a krov spdsobili, Ze arkto-alpinske rastliny, ktoré boli pocas
posledného glacidlneho maxima Siroko rozsirené v severnej a strednej Eurdpe, v holocéne obmedzili svoj
vyskyt do arktickych oblasti za severnou hranicou lesa alebo do alpinskych oblasti nad hornou hranicou
lesa. Treba dodat, Ze k rozsireniu niektorych alpinskych druhov v pohoriach juznej a strednej Eurdpy pocas



stredného a vrchného holocénu prispel aj clovek. Napriklad antropogénne subalpinske luky v Alpach sa
bohaté na alpinske druhy rastlin a pritom sa nachadzaja niekolko stoviek vyskovych metrov pod dnesnou
potencidlnou hornou hranicou lesa (Birks et Willis, 2008).

Vznik aformovanie eurdpskej arktickej a alpinskej flory. Znalosti oranej eurdpskej arktickej
vegetdcii ajej evoldcii su zatial dost obmedzené alen mélo sa vie otom, kde akedy vznikli druhy
dnesnych arktickych spolocenstiev. Fosilna vegetacia, podobna existujucej tundrovej vegetacii, pocas
pliocénu, pred 5,3 — 1,8 milionmi rokov, postupne nahrddzala lesy s dominanciou ihli¢nanov. DoleZitou
zdrojovou oblastou arktickych rastlin mohli byt vysoké pohoria, pretoze alpinske taxdny maju podobnu
ekolégiu ako arktické ado Arktidy mohli migrovat pozdi? horskych hrebefiov zjuznejéich oblasti.
Napriklad palina (Artemisia) patri medzi druhovo najbohatsie rastlinné rody vyskytujuce sa v Arktide.
Viaceré evolucné linie tohto rodu boli sticastou arktického biomu od zaciatku jeho vzniku. Najstarsie linie
sa dnes vyskytuju v Beringii. Rand populdcia rodu Artemisia sa vo vznikajucom arktickom biéme mohla
vyvinut zo stepnych a vysokohorskych predkov. V kazdom pripade, hned, ako sa arktickd vegetacia
sformovala, musela pocas pleistocénu celit opakovanym postupom a tstupom kontinentalnych ladovcov,
dosledkom c¢oho boli rozsiahle zmeny v jej rozsireni a preto je narocné rekonstruovat predpleistocénne
rozsirenie arktickych rastlin. Reftigia mnohych druhov pocas posledného glacidlneho maxima sti pomerne
dobre zndme, avSak o tom, kde preZzivali pocas starSich ladovych dob sa vie len malo (Tkach et al., 2008).

Fléra Alp tzko suvisi s flérou inych eurdpskych pohori, najmi Starej planiny (Balkanu), Dinarov,
Karpét (vratane Tatier), Apenin a Pyreneji. K vyzdvihnutiu Alp a dal$ich eurépskych alpskych pohori
doslo pred 10 az 2 milionmi rokov, takZe zaloZenie existujucich spolocenstiev alpskej flory evoluénym
vyvojom a/alebo migraciou sa muselo uskutocnif v tomto obdobi a pocas nasledujucich Stvrtohor. Uz
v druhej polovici 19. storodia Christ (1867) ako prvy poukazal na podobnosti medzi flérou Alp a flérou
azijskych horskych oblasti. Niz§ia druhova diverzita rastlin v eurdpskych alpskych pohoriach v porovnani
s podstatne vyssou diverzitou v Azii sa vysvetluje ako dokaz migracie tychto taxénov z Azie do Eurépy.
Eurépske alpské ahlavné stredoazijské pohoria, ako Altaj, Tibetskd nahornd ploSina a Himaldje, su
prepojené viac-menej suvislym systémom pohori, medzi ktoré patria (od zdpadu na vychod) Taurus,
Kaukaz, Alborz, Koppe Déag, Hinduku$, Pamir, Karakoram a Tangan. Tie v minulosti vytvarali severné
(boredlne, subarktické, arktické) a juzné (juzné horské) prepojenie medzi eurépskym alpskymi a vysokymi
stredodzijskymi pohoriami. Rastlinné druhy, ktoré dnes tvoria alpinsku fléru Alp obsahujt severné a juzné
floristické prvky, ktoré sem migrovali z Azie. Azia bola centrom povodu severnych prvkov, ku ktorym
patria napriklad rody Epimedium, Primula sect. Auricula a Scopolia. Mediteranna oblast a juhozapadna Azia
boli centrami pévodu juznych prvkov, ako Brachypodium, trdvy podtribu Loliinae, Bupleurum, Doronicum
a Atropa. V sticasnosti nie je mozna vymena rastlin ani jednou z tychto tras. Na severe st to rdzne typy
lesov, na vychode stredomorskd a iransko-turanska vegetacia, ktoré predstavuju ekologické bariéry pre
Sirenie vysokohorskych rastlin (Kadereit et al., 2008).

Cicavce arktickej tundry. Dne$nt faunu cicavcov arktickej tundry tvori pomerne maly pocet druhov —
okolo 80 — Zijucich severne od severnej hranice lesa. Tieto endotermné stavovce st Specializované na
prezitie vo vyrazne sezénnom prostredi, pocas chladnych zim avlhkych liet avyvijali sa pocas
dramatickych klimatickych zmien prebiehajucich posledné 3 miliony rokov. Prave v Arktide boli tieto
globalne zmeny najvyraznejsie.

Tvorba kontinentalnych I'adovcov v Eurdpe a Severnej Amerike viedla k zatlaceniu mnohych cicavcov
na juh pred &elo Tadovca do nezaladnenych refagif. Dalsie druhy boli vytlatené do kryptickych refugif na
odhalenom pobrezi kontinentalneho Selfu, ktoré sa pocas medziladového obdobia opét zaplavilo. Velka
Cast strednej a vychodnej Azie ostala aj pocas ladovych obdobi nezaladnena a pokles hladin mori viedol
k prepojeniu medzi dovtedy izolovanymi pevninami. Tym sa otvorili koridory umoZziiujice opakované
Sirenie druhov. Napriklad Beringia opakovane umoziovala medzikontinentalne Sirenie a podporovala
diverzifikdciu arktickych cicavcov v priebehu Stvrtohor.

Topenie a tstup kontinentalnych fadovcov v medzifadovych obdobiach sposobil celosvetové zvysenie
hladiny mori o130 m. Niektoré pevninské medzikontinentalne spojenia zanikli. Reftigia cicavcov na
pobreznych Selfoch boli zatopené, ale druhy znich sa opéatovne $irili do oblasti pevniny odkrytych po
ustupe ladovca.

Prvé arktické tundrové cicavce mohli pochadzat z lesnych, trdvnych alebo alpskych taxénov, ktoré sa
dokézali prisposobit chladnému podnebiu. Mnohé z dnesnych tundrovych cicavcov je mozné najst nie len
v tundrovych, ale aj vlesnych biotopoch. Niektoré, napriklad veverice Sciurus vulgaris a Tamiasciurus



hudsonicus a kuny Martes martes a Martes americana, sa Specializovali na lesné prostredie a stali sa sucastou
modernych borealnych lesov.

Klimatické podmienky ladovych dob viedli k vzniku dvoch unikdtnych biémov: arktickd tundra
a mamutia step. Arkticka tundra sa Sirila v medziladovych obdobiach v chladnych a vlhkych severnych
oblastiach. Dominovali v nej machy, liSajniky, r6zne kvitntuice byliny (okrem trav), trsnaté travy a trpaslicie
kry rastiice na podmacanych kyslych pddach. Mamutia step sa vytvarala pocas chladnejsich a velmi
suchych ladovych déb. V tomto biome dominovali travy a ostrice rasttice v hlbokych, dobre odvodnenych
a zasaditych poddach. Obrovskd rozloha vetrom bicovanych suchych travnych porastov mamutej stepi
rastacich naprie¢ nezaladnenymi arktickymi oblastami pocas ladovcového maxima je len tazko
predstavitelna. Biém mamutej stepi zatlail lesy aZ na juh dne$ného Mongolska a Ciny.

Aj ked arktickt tundru dnes vnimame ako biém vyskytujtci sa v chladnom prostredi, v najchladnejsich
fazach ladovych obdobi bola pravdepodobne fragmentovand a priestorovo obmedzend a namiesto nej na
severe prevladala mamutia step. V tychto ¢asoch bol vyskyt tundrovych spolocenstiev obmedzeny na
mezické refugia pozdiz velkych rieénych kanalov a dalsich nizko poloZenych oblastiach. Naopak,
v medziladovych obdobiach bola arkticka tundra rozlahlejsia. S jej Sirenim ustupovala mamutia step ana
jej mieste teplejsie a vlhkejSie podnebie podporovalo Sirenie borealnych lesov.

Vo vlhkej arktickej tundre sa vyskytuje mnoho cicavcov, ktoré nachddzame za severnou hranicou lesa
aj dnes. Zijti tu lumiky rodu Lemmus, ktoré sa zivia najma machmi a travou. Lumiky rodu Dicrostonyx
konzumujt bobule a kéru trpasli¢ich krov rasttcich na vyssich miestach medzi polygonalnymi podnymi
formami vznikajicimi ¢astym zamfzanim a rozmfzanim. Samce syslov Urocitellus parryii si ukladaja zasoby
travy, ostric a ro6znych bylin na zimny spanok v norach vybudovanych na dobre odvodnenych podach, kde
je permafrost dostatone hlboko. Hmyzozravé piskory Sorex ugyubak, S. tundrensis a dalSie (podcelad
Soricinae), ktorym sa dari v intersticidlnych a subnivélnych priestoroch, konzumuju mnozstvo
clankonoZcov travnatej a krovitej tundry. K zastupcom megafauny patria sob arkticky — karibu (Rangifer
tarandus) a pizmon seversky (Ovibos moschatus), Ziviace sa liSajnikmi a trpasli¢imi krami. Vyhlad4vanie
potravy malymi a velkymi bylinozravcami moze vyrazne vplyvat na plytko koreniacu a pomerne krehku
tundrovii vegetaciu. Soby zanechdvaju v tundre vyrazné stopy po svojich rozsiahlych migracidch
vyvolanych sezdnnymi zmenami pocasia a snahou ziskat dostupné potravné zdroje. Lumiky a niektoré
druhy hrabosov (Microtus sp., Myodes sp.) vykazuju napadné viacrotné cykly populacnej hustoty. Ich
premnoZenia (gradacie) mdzu vycerpat potravné zdroje alebo viest z zvySeniu pocetnosti predatorov. Vlk
dravy (Canis lupus) vdaka spolupraci vo svorkach lovi velké kopytniky a konzumuje aj malé hlodavce
podla potravnej ponuky na danom mieste av danom roku. Tato potravna univerzalnost moéze byt
vysvetlenim jeho historického kozmopolitného rozsirenia na severnej pologuli. Rovnako potravne
vSestranny je aj medved hnedy (Ursus arctos), ktory sa moze past, vyhladavat bobule , pozierat zdochliny
alebo aktivne lovit ryby a iné cicavce a odovzdavat tieto naucené schopnosti mladsim generaciam. Mensim
predatorom je hranostaj ciernochvosty (Mustela erminea), ktory sa dokaze lahko orientovat v clenitej
Strukture tundrovej krajiny pri hfadani hrabosov.

Na rozdiel od arktickej tundry podporovala suchd mamutia step pasticu sa megafaunu. Tvrda a sucha
poda, v ktorej rastli hlboko koreniace travy, znasala napor jej kopyt. Tento biém bol domovom mamuta
srstnatého (Mammuthus sp.), bizéna stepného (Bison priscus), kona Equus lambei, nosorozca srstnatého
(Coelodonta antiquitatis), tiav rodu Camelops, antilopy sajgy tatarskej (Saiga tatarica) ajaka divého (Bos
grunniens). Z nich prezivaju len izolované populdcie sajgy a polodomestikovaného jaka v suchych trdvnych
porastoch strednej Azie juzne od borealnej oblasti. Zili tu aj dravce ako vlk, $ablozuba mackovité selma
rodu Homotherium, lev jaskynny (Panthera spelaea) a medved Arctodus simus vyznacujuci sa nezvycajne
kratkym niufdkom. Dodnes prezil iba vlk. Ostatné dravce vymreli v désledku vyhynutia ich koristi potom,
ako mamutia step ustupila arktickej tundre. Do holocénu prezili z fauny mamutej stepi va¢sinou len mensie
cicavce. Dravé lasica mySoZrava (Mustela nivalis) v mamutej stepi lovila stepné hlodavce akymi boli hraboSe
Lasiopodomys gregalis a Microtus hyperboreus a dalsie suchu prispdsobené rody (Lagurus sp., Eolagurus sp.,
Alticola sp., Marmota sp. a Alactaga sp.) Zajac (Lepus sp.) a piskavka (Ochotona sp.) tiez este prezivaju
v stepnom prostredi. Vietky uvedené cicavce prezivaju v stepnych refgidch strednej Azie, ktoré mohli
zaroven predstavovat hlavny geograficky a evoluény zdroj fauny mamutej stepi pocas stvrtohor.

Je pravdepodobné, Ze v priebehu c¢asu bola Arktida velmi premenlivd a rozmanita. Tri hlavné biéom
vysokych zemepisnych Sirok — tundra, mamutia step a les — vytvarali zloziti a premenlivii mozaiku (

). Klimatické zmeny tiez viedli k fluktuaciam pocetnosti populdcii a generovaniu novych evolucnych



linif, z ktorych sa nakoniec stali nové arktické druhy. Na druhej strane iné druhy rovnako rychlo zanikali.
Vznik a zanik arktickych druhov viedli k premenam lokalnych spolocenstiev v priebehu casu.

Refugid, geografické bariéry, ekotéony medzi bidmami a periodicky sa vytvarajuce koridory
umoznujice pohyb arktickych cicavcov sa vyrazne menili v zavislosti od klimatickej fazy. Populdcie
cicavcov aich rozmiestnenie v tundre bolo najviac rozdrobené pocas najchladnejsich faz Iadovych dob.
V Eurdpe aSevernej Amerike obsadili izolované populacie reftigia v periglacialnej mesickej tundre
s vyvinutym permafrostom, rozprestierajticej sa juzne od kontinentalnych ladovcov. Tieto flaky tundry sa
nachadzali v blizkosti lesov, ktoré boli tiez posunuté na juh aformovali sa tu spolocenstvd zmieSané
z ekoténovych druhov. V Azii, ktord bola prevazne nezaladnena, predstavovali reftigia pravdepodobne
flaky niZinnej mesickej tundry popri velkych riecnych korytach a obklopené mamutou stepou. V centralnej
Beringii bola mesicka tundra ohranicena zo zapadu aj vychodu stepnymi spolocenstvami, ¢o umoznovalo
vytvarat endemickt diverzitu tundry. Pocas glacidlnych obdobi dochadzalo k izolacii populdcii tundrovych
cicavcov. Vytvarali sa malé populdcie, v ktorych sa uplatrfioval geneticky drift ato viedlo k evolucnej
divergencii. Pri kazdom prechode do medziladového obdobia by rozsiahla expanzia populacie a ovela
vacSie populdcie tundrovych cicavcov podporovali diverzifikdciu, vratane adaptivneho vyberu. Dnes$né
rozsirenie arktickych cicavcov potvrdzuje, Ze na zaciatku medziladovych obdobi sa predtym izolované
populécie cicavcov $irili z refagii spoloc¢ne so Sirenim ich tundrovych biotopov do takmer kontinualnych
tuzemi celej holarktickej oblasti. So Sirenim lesnych biotopov na sever vSak dochadzalo k fragmentacii
severskej tundry na moderné tundrové refugia a to najmi pozdiZ kontinentalnych okrajov. Okrem toho, nie
vetky glacidlne refaigia boli zdrojmi post-glacidlnej expanzie populacii. Do niektorych boli pocas glacidlu
populdcie opakovane zatlacené anasledne vyhubené. Obzvlast komplikovana situdcia sa prejavuje
v populdciach, ktoré pocas ladovych obdobi obsadzovali pobrezné reftigia. NielenZe boli malé, ¢o viedlo
k rychlemu genetickému driftu, ale ako ustupovali kontinentalne Iadovce, ostavali stale izolované vdaka
stapajtcej morskej hladine, a to podporovalo dlhodoby regionalny endemizmus (Hope, 2019).

Poznamka. Ortotropicky mach — mach so vzpriamenou rastovou formou.
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- Schéma ukazujtica distribuciu hlavnych vegetaénych typov a lesnych stromov pozdiz hypotetického transektu Eurépou, od
mediterannej oblasti po Severny ladovy ocean, v obdobi (A) interglacialu (napr. holocén) a (B a C) pocas posledného glacialneho
maxima (napr. weichsel). Obrazok B ukazuje vyskyt stromov pocas posledného glacialneho maxima podla klasického modelu v
horskych refugiach juznej Eurépy. Obrazok C zachytava novsiu predstavu, podla ktorej sa stromy pocas posledného glacialneho

maxima vyskytovali v juznych aj severnych refugiach (Birks et Willis, 2008).

- Umelecka rekonstrukcia kvartérnej krajiny v oblasti Beringie ukazuje hypotetické spolocenstvo cicavcov zloZené zo stepnych,
tundrovych a boredlnych druhov. Takéto spolocenstvo dnes nema anal6giu. Malba: Mauricio Anton (Hope, 2019).



Povod a evolucia stromov a lesov

Co je strom aco je les? Na ,prvy pohlad” vieme les identifikovat ako spolodenstvo, v ktorom
dominuju stromy, ktorych koruny st blizko pri sebe (dotykaja sa), ¢im vytvaraju viac alebo menej suvisla
klenbu. Vznik lesnych biémov bol teda podmieneny objavenim sa aevoldciou rastovej formy rastlin
oznacovanej ako strom.

Strom (arbor) je rastova forma vysSich rastlin, ktorej nadzemnu cast tvori drevnatejuca (zvycajne)
nevetvend spodnd cast (kmern, truncus), ktord sa v urcitej vySke nad zemou deli na jednotlivé vetvy
vytvarajuce rozkondrenti korunu (corona) (aj ked niektoré dreviny moézu vytvarat viackmernové formy)
a u ktorej na konci vegeta¢ného obdobia nedochadza k odumieraniu nadzemnych ¢asti, s vynimkou opadu
listov (Allaby, 2010). Podl'a Raunkiaerovho systému Zzivotnych foriem rastlin st stromy fanerofyty, teda
rastliny, ktorych obnovovacie puciky sa nachadzaji viac ako 2 m nad zemou (Raunkiaer, 1934). Stromy st
dreviny (lignida, holoxyla), {iZe rastliny s celou stonkou zdrevnatievajiicou, trvacou, s obnovovacimi
pucikmi na nadzemnych drevnatych stonkach (Futak, 1966). Zvlastnostou rastu stromov je ich rast do
hrabky, pri ktorom dochadza k druhotnému (sekundarnemu) hrubnutiu stonky prostrednictvo druhotného
delivého pletiva — kambia (otvorené cievne zvézky) a tym k tvorbe druhotného dreva (deuteroxylému). Ale
presnt definiciu pojmu strom nie je moZzné vymedzit jednoznacne z dévodu velkej rozmanitosti rastlin
apreto je niekedy vhodnejSie pouzivat termin stromovitd forma / stromovity vzrast. V stcasnosti
k stromom s klasickym druhotnym hrubnutim patria takmer vylucne krytosemenné dvojklicnolistové
rastliny (Magnoliophyta: Dicotyledonopsida) anahosemenné rastliny (Pinophyta). U krytosemennych
jednokli¢nolistovych rastlin (Monocotyledonopsida) vytvéraju stromovité formy arekovité, zname aj ako
palmy (Arecaceae = Palmae). St to dreviny, ktoré nemaji kambium (zatvorené cievne zviazky), cize
spravidla druhotne nehrubnt. Ich stonky preto hrubnt delivou ¢innostou prvotného zhrubiiujiiceho
meristému nachadzajiceho sa v kore na obvode stonky celkom pod jej rastovym vrcholom (prvotné
hrubnutie) (Cernohorsky, 1971). Stromovité formy vytvérali v geologickej minulosti aj zastupcovia
vytrusnych rastlin — plavine, praslicky a paprade. Do sticasnosti preziva len niekol'ko rodov stromovitych
papradi (napr. Cyathea, Dicksonia), i ked v minulosti boli mimoriadne vyznamné.

Lesy st dnes vnimané ako prevlddajtci suchozemsky rastlinny ttvar na Zemi a st rozsirené po celej
planéte. Pokryvaju priblizne 30 % suSe. Viac ako polovica svetovych lesov sa nachadza len v piatich
krajinach sveta (Brazilia, Kanada, Cina, Rusko a Spojené $taty americké). Priblizne 45 % lesov sa nachadza
v tropickych oblastiach (tropické lesy), za nimi potom nasleduju boredlna (borealne lesy — tajga), mierna
(temperatne opadavé lesy, temperdtne stédlozelené lesy, temperatne dazdové lesy) a subtropicka oblast
(subtropické vlhké lesy, subtropické suché lesy a subtropické ihli¢naté lesy) (Pan et al., 2013). Ale nie vzdy
v geologickej histdrii nasej planéty tomu tak bolo a taxonomické zlozenie prvych lesov bolo tplne iné, ako
tych recentnych.

Objavenie sa rastlin stromovitého vzrastu. Vznik prvych lesov m6zeme datovat do obdobia stredného
devénu pred 393-383 milionmi rokov, kedy sa objavili prvé rastliny stromovitého vzrastu. Boli
pravdepodobne rozsirené v teplom podnebnom pasme v nizkych juznych zemepisnych Sirkach pozdiz
okrajov Laurentie a severoeurdpskych okrajov vysokohorského pasu Acadian, ako aj na prilahlych castiach
Gondwany, vratane Juznej Ameriky. ,Zalesfiovanie” bolo jednym z prelomovych momentov v evolucii
zivota na Zemi, pretoZze viedlo k dalekosiahlym zmendm v ekoldgii suchozemskych spolocenstiev,
geochemickych cyklov, zloZenia atmosféry (pomer CO:z a Oz) a klimy (Algeo et al., 2001; Stein et al., 2019).

Fosilny zdznam ukazuje, Ze vznik stromovitej rastovej formy bol evolu¢nou novinkou, ktora sa objavila
paralelne v niekolkych evolu¢nych linidch ( ). Stromovity vzrast sa vyznacuje najma dlhsou
zivotnostou a vysokym vertikdlne rasticim kmeriom. Tento vyvoj bol adaptivny avelkym rastlindm
poskytoval v porovnani smensimi funkéné vyhody najméd zhladiska reprodukcie a zachytavania
slnecného Ziarenia (Niklas, 1997). Z biofyzikdlneho hladiska vSak zvécéSenie rozmerov rastlin zaroven
znamenalo vznik novych obmedzeni suvisiacich s biomechanickou oporou ich tela a transportom vody.
Jednotlivé skupiny rastlin, v ktorych sa stromovita forma rastu vyvinula, ,vyriesili“ tieto problémy
réznymi Specifickymi stratégiami, v zavislosti od svojej vlastnej evolucnej histérie a zdedenych znakoch
(Donoghue 2005). VSeobecne mozeme konstatovat, Ze ¢im je fosilny kmen Sirsi, tym mohol byt
z biomechanického hladiska aj vyssi (-).

Najstarsie stromovité formy rastlin sa objavili vo vyhynutej triede Cladoxylopsida (eifel, pred 393-388
miliénmi rokov), po nich nasledovali rod Archaeopteris (,Progymnospermophyta”: Archaeopteridales)



askupina Lignophyta (givet, pred 388-383 miliénmi rokov). Cladoxylopsida st bazalnou skupinou
v komplexe taxénov neformalne oznacovanych ako ,paprade s. 1.” (Polypodiopsida), zahfniajticich 4 hlavné
linie vyclenované na turovni podtried (Equisetidae, Ophioglossidae, Marattiidae, Polypodiidae).
Archaeopteridales st bazalnymi zastupcami monofyletickej skupiny Lignophyta, ktora zahfna aj semenné
rastliny. Odvodenym znakom Lignophyta je pritomnost kambia produkujiceho druhotné drevo
(sekundéarny xylém) a druhotné lyko (sekundarny floém); toto druhé pletivo zvysuje kapacitu transportu
asimilatov na vel'ké vzdialenosti.

Rastliny triedy Cladoxylopsida sa vyvinuli v spodnom devéne avobdobi od zaciatku stredného
devonu (eifel) do karbénu — kedy vyhynuli — boli hlavnymi zlozkami flory na celom svete. Tradi¢ne sa
povazované za prechodnt skupinu medzi spodnodevénskymi cievnatymi rastlinami a modernymi
papradami a praslickami. Prvé lesotvorné rastliny patrili do radu Pseudosporochnales, do ktorého sa dnes
zaraduje 11 rodov, z ktorych niektoré vytvarali stromovité formy. Jednym znich je rod Calamophyton,
ktorého kmene dosahovali vysku od 0,8 do 2 m. Baza kmena (povodne opisand ako Duisbergia) bola pri
zemi rozsirena, tu mala priemer 13 cm. Smerom nahor sa kmern zuzoval priblizne po stred, kde mal priemer
5 cm a od tohto najuzsieho miesta sa smerom k vrcholu opét rozsiroval na 10 cm. Z rozsirenej diskovitej
zakladne smerom nadol vyrastali pocetné vedlajsie (adventivne) korene, ktoré sa nevetvili a dosahovali
dizku do 20 cm. Zd4 sa, Ze niekolko malo korefiov vyrastalo aj priamo z kmefia viac ako 5 cm nad
diskovitou bazou. Boli dlhé vySe 30 cm, okolo kmeria mohli vytvarat akysi koreniovy plast a pevne drzali
rastlinu v substrate. Vrchol kmena sa prstovito rozvetvoval na bocné Spiralovito usporiadané konare.
NajmladSie kondre tvorili korunu. StarSie postupne odpadavali, pricom na kmeni zanechavali kratke
zvysky, ktoré davali rastline charakteristicky ostnaty vzhlad. Tieto stromy nemali listy v pravom slova
zmysle. Fotosyntézu u nich zabezpecovali sterilné vetvy. Fertilné vetvy niesli na svojich koncoch spdrangia
) (Meyer-Berthaud et al., 2010; Giesen et Berr

Sposob, akym prebiehal vyvin arast prvych stromovitych rastlin radu Pseudosporochnales, je stale
predmetom diskusii. Doteraz boli navrhnuté Styri hypotetické rastové modely (Berry et Fairon-Demaret,
2002; Meyer-Berthaud et al., 2010; Giesen et Berry, 2013; Xu et al., 2017).

Podla prvého modelu (Berry et Fairon-Demaret, 2002; ) boli tieto rastliny schopné znacného
sekundérneho rastu pomocou viac-menej radidlne usporiadanych platni sekundarneho xylému uzavretych
vonkajsou vrstvou kory so zhlukmi skleroidov. Toto usporiadanie by dodalo kmefiu zna¢nt tuhost
a stromovita rastlina mohla dosiahnuf zna¢na vysku (3 a viac metrov).

Podla druhého modelu (Meyer-Berthaud et al., 2010; -) rastol kmen v dvoch hlavnych
rastovych fazach. V pociatocnej faze rastu (epidogenetickd faza) sa vyrazne zviacsovala velkost primarneho
tela rastliny (teda tela tvoreného bunkami produkovanymi apikdlnymi meristémami) a vytvorila sa kratka
obkénicka zakladna nachadzajiica sa z vdcSej casti alebo uplne pod zemou a podopierana zrastenymi
priblizne na trovni terénu. Tento stav bol dosiahnuty v priebehu rastu velmi skoro, na konci kratkej
epidogenetickej fazy. Potom, ako rastol vrchol smerom dohora, velkost primarneho tela, a teda aj kmenia,
ostavala rovnaka alebo sa zmensovala (apoxogeneticka faza). Tato rastové faza bola najdlhsia a zodpoveda
vadsine amoZno aj celej nadzemnej Casti kmetia nesticeho vetvy. Dalsia (menetogenetickd) faza, pocas
ktorej ostdvala velkost primédrneho tela rovnaka, mohla nasledovat po epidogenetickej faze a predchadzat
apoxogenetickt. Okolo jednotlivych cievnych zvidzkov sa mohol v obmedzenom rozsahu vyvinut xylém
sekundarneho typu s radialne usporiadanymi cievicami, ale k hrubnutiu a mechanickej opore primarneho
tela prispieval len malo alebo vobec nie. Hlavni vyhodu, ktorti sekunddrne vodivé pletivd poskytovali
vysokym rastlindm, stviseli s transportom vody. Podla tejto hypotézy teda stratégia vytvarania velkych
rastlin triedy Cladoxylopsida bola odlisnd od stratégie skupiny Lignophyta, ¢o naznacuje, Ze tvorba

sekundarnych pletiv nemusi nevyhnutne stvisiet s potrebou zlepsenia opornej funkcie.

Treti rastovy model (Giesen et Berry, 2013; ﬁ) sa pokusa vysvetlit pozorovanie, ze
rod Calamophyton mal kmen tvaru ¢inky, teda, Ze bol najuzsi v strednej Casti a $irSi v spodnej a hornej casti.
Juvenilny jedinec bol maly a stihly, so sekundarne hrubntiicou bazou a pomerne malymi, jednoduchymi

vetvami. Ako rastlina mohutnela, pokracovalo sekundarne rozSirovanie bdzy aspodnej casti kmena
a dochadzalo k intenzivnemu primdrnemu rastu na vrchole.



Najnovsie Xu et al. (2017) opisali komplexnt rastovu stratégiu tychto prvych stromovitych rastlin, ktora
je v histdrii Zeme jedinecna, aj ked je do urcitej miery podobna rastu dnesnych paliem. Vodivé pletiva tvoril
kruh stoviek jednotlivych vlaken primarneho xylému, ktoré boli na mnohych miestach vz4jomne prepojené.
Tieto vlakna produkovali koncentricky sekundarny xylém azvdzkové kambium a vyvijajuce sa
neusporiadané parenchymatické bunky sa rozsirovali v medzere oddelujic polovice vldkna, ¢im sa zvysil
objem stonky ( ). Tento spdsob rastu sa javi ako nedeterminovany a schopny vytvarat vysoké
stromovité rastliny. Sekundarny xylém pravdepodobne plnil vyznamna podpornd funkciu a mal vysoka
vodivu kapacitu.

Lignophyta st rastliny, ktoré maji medzi lykom a drevom prvotného cievneho zvazku druhotné delivé
pletivo (kambium), ktoré produkuje odstredivo sekundarne lyko (deuterofloém) a dostredivo sekundérne
drevo (deuteroxylém). Vdaka tejto novinke ziskali Lignophyta schopnost vytvorit najvacsie
a najkomplexnejsSie drevené teld v rastlinnej risi. Objavenie sa Lignophyta bolo preto vyznamnou udalostou
v histdrii Zivota. Stalo sa tak v obdobi devénu a malo hlboky dopad na terestrické ekosystémy. Evoldcia
stromového habitu u Lignophyta dovolila tymto rastlindam dosiahnut v&a¢siu hmotnost s narastom
mechanickej stability, vysSej efektivnosti Sirenia diaspdr a zachytdvanim svetla. Bolo to tieZ spojené
s vytvorenim dlhovekych koreniov, ¢o malo vyznamné doésledky pre vyvoj ranych pod a zlozitych
mikrobidlnych spolocenstiev. Podla fylogenetickych predstav patri ku skupine Lignophyta parafyleticka
skupina , Progymnospermophyta” (patria sem rady Aneurophytales, Archaeopteridales a Protopityales)
a monofyleticka skupina Spermatophyta (-) (Gerienne et al., 2010).

Najstarsie zvySky Lignophyta patria do radu Aneurophytales (stredny aZ vrchny devon) a moZzno aj do
radu Stenokoleales (stredny devén az spodny karbon). Zastupcovia oboch radov boli byliny alebo kry
strednej velkosti. Najranejsi stromovity zastupcovia zo skupiny Lignophyta patria do radu
Archaeopteridales, ktory je zndmy od konca stredného devénu do zaciatku karbénu. Rod Archaeopteris
predstavoval prvé eustélické stromy smnohokrat zlozenymi listovymi vejarmi pozostavajicimi
z dvojradovych, celistvych az slabo delenych vejarikov s vejarovito dichotomickou Zilnatinou. Fertilné
vejariky tvorili zény vo vnutri sterilnych vejarov alebo skladaju celé samostatné sistice. Mali redukovanu
Cepel aniesli na ¢iastoénych vykrojkoch koncové sporangia. Archaeopteris dosiahol mimoriadny rozvoj
pocas neskorého devénu, kedy bol rozsireny kozmopolitne a dominoval v lesnych ekosystémoch.
Paleogeograficka distribticia Aneurophytales je obmedzend na vychodnu <cast Laurussie ana
severozdpadni Gondwanu; pozoruhodna je absencia v Cine asusediacich oblastiach. Pritomnost
Aneurophytales na oboch brehoch Reického oceana dokazuje, Ze tento ocean nebol dostato¢ne velky na to,
aby zabradnil vymene rastlin medzi Laurussiou a Gondwanou. Lokality, na ktorych sa Aneurophytales
vyskytuju, maju Sirokt paleolatitudindlnu distribciu. Toto naznacuje bud, Ze tieto rastliny mali Siroku
ekologicku valenciu alebo Ze paleoklimatické podmienky boli uniformnejsie alebo prinajmensom priaznivé
pocas stredného devénu. Toto je v stlade s obdobim globalnej teplej periédy (Hot House Conditions).
Mobze to tiez znamenat, Ze kontinent Laurussia (Laurentia a Baltica) a Gondwana boli zhluknuté okolo
rovnika tesnejSie, neZ ako sa to v sucasnosti paleogeograficky rekonstruuje (Edwards et al., 2000; Kvacek et
al., 2000; Gerienne et al., 2010).

Prvé lesy. Fosilne pozostatky najstarsich zndmych lesov pochadzaju z fosilnych pod z lokalit Gilboa
a Catskill (Stat New York, USA). Tieto lokality sprostredktivaju vzacny pohlad na ekolégiu ranych lesov na
Zemi. Obidve lokality boli pravdepodobne sucastou subtropického az temperatneho mokradného
ekosystému v obdobi pomerne vysokej hladiny mora v Apalacskej panve. Lokalita Gilboa mala charakter
stromami porastenej suchozemskej mokrade s vysokou hladinou podzemnej vody a nartiSanej zaplavami.
Na lokalite Cairo dominovali stromy, pddy tu boli dobre priepustné, periodicky sa tu striedali obdobia
vlhka a sucha a ekosystém bol v porovnani s predchadzajiicou lokalitou vystaveny mensiemu nartasaniu.
Lokalita bola pod vplyvom morského alebo brakického prostredia, ¢o naznacuju nalezy makrofosilii
drsnokozcov a pritomnost leiosfér, ktoré sem boli prenesené pri obcasnych zaplavach. V blizkosti sa tiez
nachadzalo lakustrinné prostredie, co dokazuju nalezy lasturniciek (,Conchostraca”) a pecerioviek
(Hepaticae). Tieto prvé lesné porasty tvorili najma stromovité paprade Wattieza (= Eospermatopteris)
(Cladoxylopsida), Archaeopteris (,,Progymnospermophyta”), Aneurophytales a plavanovité rastliny (Stein et
al,, 2019).

Na tychto lokalitach boli uz koncom 19. storocia objavené pne stromovitych rastlin neskor opisané ako
Eospermatopteris. Dlho ostavali tajomné, pretoZe sa nevedelo, ako vyzerali nadzemné casti rastliny, z ktorej
pochadzali. Mimoriadne vyznamné ale bolo, Ze tieto pne boli zachované v rastovej pozicii. Az na zaciatku



21. storocia bola ku kmenom Eospermatopteris priradena neporusena koruna patriaca do rodu Wattieza.
Rekonstruovana, stromovym papradiam podobna rastlina, dosahovala vysku najmenej 8 m (-).
Baza kmemia niektorych jedincov dosahovala obvod az 330 cm. Distdlne sa kmen zuZoval a vo vyske 50-150
cn nad bazou mal obvod 50-100 cm. Korefiovy systém nebol rozsiahly; pozostaval zmnohych
nerozvetvenych kratkovekych korefiov podobnej velkosti. Nemali listy, ale kmen, ktory bol
pravdepodobne jedinou trvacou (dlhovekou) castou rastliny, niesol na vrchole korunu tvorenu velkymi
vejarovitymi kondrmi. Kondre sa vetvili prstovito, teda vytvarali niekolko tesne pri sebe umiestnenych
konérikov rozprestretych vrovine. Vegetativne kondriky boli na koncoch trojrozmerné a plnili
fotosyntetickti funkciu analogicktl funkcii listov. Na konci fertilnych konarikov sa nachadzali vretenovité
sporangid. Kondre boli kratkoveké, starSie kondre postupne opadévali, takZe na povrchu kmena tesne pod
korunou po nich ostavali jazvy. Podla priestorového usporiadania priov in situ sa odhaduje, Ze tieto
stromovité rastliny na niektorych miestach vytvarali ¢iastocny alebo tplny korunovy zapoj. KedZe im vsak
chybali listy, zatienenie bolo mensie, ako pozorujeme v modernych lesoch s papradami. Rastlina
produkovala pravdepodobne velké mnozstvo opadu, ¢o naznacuje moznost znacnej akumulacie uhlika
v rastlinnej nekromase na zemskom povrchu a tym podporu rozvoja fauny detritovornych ¢lankonoZcov
(Meyer-Berthaud et Decombeix, 2007; Stein et al., 2007).

Predpokladalo sa, Ze rod Wattieza bol striktne viazany na vlhkejSie prostredie, ale jeho vyskyt na oboch
lokalitach dokazuje, Ze bol schopny prezivat v SirSom spektre ekologickych podmienok. Mal vzpriameny
habitus. Rast do sirky zabezpecoval bocny (lateralny) meristém, ktory vsak obmedzovali sklerenchymatické
pletiva. Preto mali tieto rastliny Stihly vzrast, rastli vel'mi rychlo a ked’ doslo k lokdlnemu naruseniu alebo
otvoreniu suvislého korunového zapoja v tychto starobylych lesoch, boli schopné rychleho sirenia. Korene
Wattieza boli plytké. Aj ked mohli dosahovat di¥ku niekol'ko metrov, zda sa, ze neboli viacro¢né, takze ako
jedinec rdstol, bolo potrebné postupne ich nahradzat aktivnymi korerimi v rozsahu, ktory zodpovedal aj
zvacsovaniu nadzemnych casti rastliny. Koreriovy systém siahal len do bezprostredného okolia jedinca, ¢o
vSeobecne u devonskych rastlin znamenalo len obmedzenti schopnost lateralneho Sirenia sa v krajine (Stein
et al., 2019).

Stromovita rastlina rodu Archaeopteris (,Progymnospermophyta®) (-), blizko pribuzna
semennym rastlindm, sa od prvych stromovitych rastlin zo skupiny Cladoxylopsida zésadne odliSovala
( ). Na zaklade nalezu drevnatého pra s priemerom az 1,5 m sa odhaduje, Ze Archaeopteris mohol
dorastat do vysky az 40 m. Mal velké, trvace (dlhoveké) konare s kratkovekymi olistenymi konarikmi. Ako
rastlina rastla, na kmeni vyrastali postupne dalsie kondre, ¢im sa jej velkost zvacsovala v trojrozmernom
priestore. Rozsiahly ahlboky korefiovy systém bol takmer neodliSitelny od koretiovych systémov
modernych semennych rastlin. Moderné dreviny majui zvycajne stratégiu zaloZzenti na postupnom
zvacsovani, rozsirovani a predlZovani trvacich korenov, spolu so sezénnou obnovou mensich efemérnych
koreriov v neustéle sa meniacej a rozSirujuicej sa oblasti. Korerovy systém Archaeopteris fungoval podobnym
spdsobom, c¢o znamenalo znacny ndrast zlozitosti arozsahu zakorenenia porovnatelny s dne$nymi
suchozemskymi rastlinami. Objavenie sa listov u Archaeopteris naznacuje vyrazné zvacSenie asimilacnej
plochy na jednotku biomasy. Tieto inovécie spolu s dalsimi znakmi po prvykrat skombinovanymi pri rode
Archaeopteris znamenali zasadny evolucny krok k efektivnejSiemu vyuzivaniu energie a lokalne dostupnych
zdrojov. Zda sa, Ze tato zmena bola kltic¢ova pre nasledny tuspech Archaeopteris a celej skupiny Lignophyta
v suchozemskom prostredi (Kenrick et Strullu-Derrien, 2014; Stein et al., 2019).

Zastupcovia skupiny Aneurophytales produkovali druhotny xylém a floém, podobny tomu, aky sa
vyskytuje usemennych rastlin. Vytvarali stromovité formy, ale produkcia druhotnych pletiv bola
pravdepodobne obmedzena a stale nie je uplne zrejmé, ako tieto rastliny rastli.

Aj ked existuju urcité vzité predstavy o tom, ako vyzerali plavtnovité rastliny v devone, stale nie je
uplne jasné, ako by mali byt rekonstruované, do akej velkosti dorastali a akti ilohu zohravali v struktire
prvych lesov. Je pravdepodobné, Ze mali rozsirenti bazu, ktora ich stabilizovala v paluddlnom prostredi;
rovnaku Specializaciu nachadzame u mokradnych karbdnskych rastlin (napr. Lepidosigillaria), ale z obdobia
devoénu je k dispozicii len malo dokazov o takychto prostrediach. Potvrdenie tejto hypotézy by znamenalo,
Ze stromovité plavine mohli byt vacsie a mohli byt v prvych lesoch vyznamnejsie uz ovela skor, ako sa
vSeobecne uvadza (Stein et al., 2019).

V obdobi stredného devénu v lesoch zbelgickej lokality Goé rastli Calamophyton, Pseudosporochnus
(Cladoxylopsida) a zastupcovia Aneurophytales. KedZe sa tu vSak nezachovali paleopody, neexistuju
ziadne dokazy o rastovej pozicii tychto rastlin (Berry et Fairon-Demaret 2002). V rovnakom obdobi na



nemeckej lokalite Lindlar rastol lesny porast, v ktorom zastupcovia triedy Cladoxylopsida tvorili najmenej
90% flory: dominoval rod Calamophyton, spolu s rodmi Weylandia a Hyenia (-) (Giesen et Berry, 2013).

Evoluéna paleoekoldgia lesov v paleozoiku. Rozsiahle paleotropické oblasti vychodu Severnej
Ameriky, Eurépy, Strednej Azie aDalekého vychodu boli vobdobiach karbénu apermu pokryté
mokradnymi lesmi. Vznikali v nich zdsoby uhlia, preto sa oznacuju ako ,,uholné lesy”. Karbén bol obdobim
najvacsej akumulacie raseliny a tvorby uhlia za poslednti pol miliardu rokov. V oblastiach paleotropickych
uholnych lesoch sa nachddzalo niekolko biotopov. Najlepsi fosilny zaznam pochddza z klastickych
sedimentov zbiotopov nachadzajucich sa pozdl? hlavnych rie¢nych kanalov. Réstli tu paprade,
papradosemenné rastliny a zastupcovia radu Sphenophyllalles, ktory je sesterskou skupinou dnesnych
praslic¢iek. Na rozbahnenych okrajoch jazier rastli porasty praslic¢iek prispdsobenych na nestabilné substraty
(Gastaldo, 1992). V suchsich horskych oblastiach rastli kordaitové lesy (Falcon-Lang et Bashforth, 2004).
Vyskyt tychto biotopov vSak bol geograficky obmedzeny. Nedochddzalo v nich k velkej kumuldcii mrtvej
rastlinnej hmoty a uhlik bol vacsinou rozklada¢mi recyklovany spat do atmosféry alebo bol odplavovany
vodnymi tokmi (Cleal et Thomas, 2005; Wilson et al., 2017).

KItucové rastliny z pennsylvanskych ekosystémov patria medzi najlepsie preskiimané fosilne druhy
(-). Ikonickou skupinou, ktora dominovala v tropickych mokradnych ekosystémoch stredného
pennsylvanu, boli vysoké stromovité plavine (-). V lepSie odvodiiovanych biotopoch nivnych
oblasti rastli aj papradosemenné rastliny radu Medullosales. Této skupina zahfiia Siroku $kalu rastovych
foriem, od Splhavych a popinavych rastlin s malymi stonkami, az po samostatne rastice formy a tplne
stromovité formy. Ich velké pelové zrnd naznacuju uniektorych druhov opelovanie Zivocichmi
(Pfefferkorn et al., 1984; Wilson et al., 2015).

V mokradiach sa nachddzali aj dalSie skupiny. Réstli tu zadstupcovia skupiny Marattiaceae (rad
Marattiales) so stromovitymi papradami rodu Psaronius. Bol to maly strom s velkou koloniza¢nou
schopnostou, vyskytujaci sa v mociaroch, na vlhkych pddach, ale aj vo vyrazne sezénne suchej krajine.
Dalsou skupinou boli praslickovité rastliny éelade Calamitaceae, ktoré mali klondlny habitus a osidlovali
mociare, rietne koridory aokraje jazier. V podraste rastol rod Sphenophyllum s poliehavou alebo
vystipavou stonkou. Kordaity, predstavujice kmenova skupinu ihlicnanov (Coniferophyta), boli dalSou
skupinou rastticou v mociaroch, ale dominovali aj v sezénne suchych podmienkach (Falcon-Lang, 2004).
O velkom geografickom a ekologickom rozsahu kordaitov sved¢i rod Rufloria, ktory bol dominantnym
prvkom severnych lesov mierneho pasma (Chaloner & Meyen, 1973; Meyen, 1997).

Pocas 24 miliénov rokov na casovej skale radovo 10° rokov, v obdobi pennsylvanu az do zaciatku
permu, v suvislosti so striedanim glacidlnych a interglacidlnych obdobi menilo sa aj rozsirenie rastlinnych
spolocenstiev (-). Najnizsie trovne morskej hladiny pocas maximalnej akumulécie adovcov sa
zhoduju s rozsirenim tropickej stale vlhkej flory v okoli rovnika. Pocas tiplnej deglaciacie, v ¢ase najvacsich
zaplav, dochddzalo k Sireniu vlhkych alebo sezénne suchych lesov. Viacero obratov v zloZeni a relativnom
pomere hlavnych skupin rastlin sa dialo na casovej skale 10° az 107rokov v zhode s obdobiami velkym
zmien v tropickej klime a koncentraciami CO: v atmosfére (Wilson et al., 2017).

Euramerické tropické lesy po svojej expanzii v strednom karboéne presli opakovane restrukturalizaciou
ekosystémov, ktora zahrnala kvantitativne zmeny v druhovom zlozeni a architektiire vegetacie. Blizsi
pohlad na dynamiku tropickych lesov odhalil opakované posuny medzi mokradnymi biémami a
sezénnymi suchymi biémami, ku ktorym dochadzalo pri zmene klimy v ¢asovej mierke 10° az 107 rokov
(-). V rdmci neistoty datovania sa zda, Ze prechody medzi biomami sa zhoduju so striedanim
glacidlnych a interglacidlnych obdobi. Prechod od mokradného biému s dominanciou plavanov (WB 1)
k lesom s kordaitami a plavanmi (WB 2) sa kryje so zaciatkom pennsylvanskeho zaladnenia a s dal$imi
kvantitativnymi zmenami v hojnosti anovou dominanciou fléry na zaciatku dlhodobého ustupu
gondwanskych Tadovych stitov, zvySeného parcialneho tlaku CO: v atmosfére a zvySenej sezénnosti (pred

311 miliéonmi rokov). Zd4 sa, Ze dalSie dva nasledujice obraty, sa udiali v suvislosti sndvratom
kratkodobého intenzivneho zaladnenia astym suvisiaceho klimatického zhorSenia v paleotrépoch. Pri
prvom z nich (WB 2/3; pred 308 miliénmi rokov) doslo k tstupu kordaitov avyraznému ndrastu
stromovitych papradi. Pri druhom (WB 3/4; pred 306 miliénmi rokov, na hranici stredného a vrchného
pennsylvanu) doslo kustupu stromovitych plavanov ak dominancii stromovitych papradi Psaronius
a semennych papradi Medullosa. Po tomto obrate sa pocetnost a rozmanitost plavanov vyrazne zniZila
v mokradiach vrchného pennsylvanu Eurameriky, ale v mokradnych ekosystémoch vychodnej Pangey
ostavali plavine dominantné az do permu. Oteplenie vo vrchnom pennsylvane viedlo k ndrastu



stromovitych papradi odolnych voci vodnému stresu (WB 3) a postupnému objavovaniu sa stromovitych
papradi skupiny Marattiales dominujacich spolu s papradosemennymi rastlinami v mociarnych
spolocenstvach (WB 4). K trvalému prechodu k sezénne suchej lesnej flére s kordaitami a ihli¢cnanmi (DB 2)
doslo na hranici karbonu a permu (pred 299 miliénmi rokov) v stvislosti s rozsiahlou aridizaciou krajiny.
Rastliny mokradi boli v tejto dobe obmedzené len na priestorovo diskontinudlne biotopy vo velkych
oblastiach Eurameriky (Montafiez, 2016; Wilson et al., 2017).

MoZeme teda zhrnut, Ze v priebehu paleozoika viedli glacidlno-interglacidlne vykyvy (-)
v tropickych  nizindch kstriedaniu  glacidlnych flér charakteristickych modiarnymi  biotopmi
a medziladovych flor sezénne suchych biotopov, v ktorych boli hojné kordaity (DB 1) a ihli¢nany (DB 2)
(Montafiez, 2016). Okrem tychto glacidlno-interglacidlnych floristickych cyklov a dlhsich intervalov
reStrukturalizacie fléry v nizinnych tropickych lesoch je mozné definovat niekolko dalSich zretenych
biémov, ktoré boli rozsirené po celej Pangey a pretrvavali pocas celého pennsylvanu (-). Tropicky
sezénne suchy biém sa nachadzal na zapade rovnikovej Pangey a pravdepodobne aj v horskych oblastiach
strednej Pangey. Povodne v tomto biéme dominovali kordaity. Na konci pennsylvanu a na zaciatku permu
sa zacali presadzovat ihlicnany, vratane rodu Walchia. V rovnakom obdobi sa v miernom pasme severnej
pologule nachadzal paleokontinent Siberia pokryty lesmi s dominanciou kordaitov rodu Rufloria. V teplych
oblastiach mierneho pasma juZznej pologule boli spoludominantné papradosemenné rastliny radu
Medullosales, Psaronius, praslicky celade Calamitaceae ardzne druhy plavaniov. Mnoho zbiémov
nachadzajicich sa mimo tropickych oblasti si zachovalo viac-menej rovnaké zloZenie v priebehu celého
pennsylvanu, pricom najvac¢Sou a najvyznamnejSou zmenou bola ndhrada tropickych mokradnych biémov
s dominanciou plavunov flérou, v ktorej dominovali stromovité paprade a semenné paprade. Biom tundry
nachadzajici sa vo vysokej nadmorskej vySke mohol byt ovela bohat$i na machorasty ako dnesné
analogické prostredie a pravdepodobne zahfial papradosemenné rastliny a malé plavine zo skupiny
Isoetopsida (Wilson et al., 2017).

Rozsiahle tropické lesy rastiice v niZinnych panvach pocas karbénu a permu hromadili a ukladali
obrovské mnozstva organického uhlika, ¢o viedlo kzniZeniu parcidlneho tlaku atmosférického CO:
a mimoriadnemu zvySeniu parcidlneho tlaku O To nasledne spustilo najdlhsi a najrozsiahlejsi
fanerozoicky glacidl a mohlo viest aj k neobvyklym fyziologickym adaptacidm, akymi bol vznik letu
uhmyzu agigantizmus v réznych linidch nielen lietajiceho hmyzu, ale aj v dalsich skupinach
&lénkonozcov, akymi boli mnohon6zky a Arthropleuridea (Arthropleura armata s dizkou 2,5 m je najvadsim
znamym suchozemskych bezstavovcom, ktory na Zemi zil) (Dudley, 1998; Schneider et Werneburg, 2010).

Poznamka. Acadian - bolo pohorie, ktoré vzniklo zrazkou Baltiky a Avalonie v obdobi stredného a na zaciatku vrchného devénu.
Poznamka. Pre spravne a uplné pochopenie stvislosti je potrebné pre Citatela poznamenat, Ze Specifikom tafondmie rastlin je, Ze sa
skladajti z roznych casti (korene, stonky, listy, semena, plody, spory), ktoré sa mozu oddelovat od materského jedinca pocas Zivota
alebo po jeho uhynuti, alebo v procese fosilizacie. KedZe st v pripade rastlin casto nachadzané len ich casti, zvysky, ulomky, odliatky
alebo odtlacky najréznejsich organov, v paleobotanike st klasifikované ako rozliéné morfotaxény. Na zaklade réznych nélezov je potom
snaha o priradenie jednotlivych morfotaxénov k sebe (tzv. celostny pristup), vysledkom ¢oho by mala byt kompletna rekonstrukcia celej
rastliny (Matysova, 2009).

Tu spominany rod Duisbergia bol opisany a rekonstruovany uz v prvej polovici 20. storocia na zaklade nalezu len netiplne zachovaného
kmena s niekolkymi rozsirujiicimi sa, plochymi, ryhovanymi struktirami, interpretovanymi ako ,listy”. Az zaciatkom tohto storocia
mohli paleobotanici spojit samostatné nalezy zdkladne kmena, samotny kmeri, jeho vrchol a prstovité bocné vetvy zname ako
Calamophyton do jedného celku. To prinieslo novy pohlad na morfolégiu pravdepodobne prvych rastlin stromového vzrastu na nasej
planéte (Giesen et Berry, 2013). Podobne je to aj s morfotaxénom Eospermatopteris, ktory bude spominany nizsie.

Poznamka. Obkoénicky = obratene kuzelovity.

Poznamka. Leiosféry — tenkostenné alebo hladké, alebo slabo ornamentované sférické fosilie mikrorias. Jedna sa o morfologickt, nie
taxonomickt skupinu, s neznamymi pribuzenskymi vztahmi v botanickom systéme.
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- Stromové formy v evolucnej histérii rastlin. Dve rozdielne cesty, ktoré viedli k vzniku stromovej rastovej formy, zaznamenané
vo fosilidch stromu z Gilboa a Archaeopteris, sa vyvinuli v devéne a nachddzame ich dodnes. Strom z Gilboa patril do vyhynutej skupiny
Pseudosporochnales. Archaeopteris patri medzi Progymnospermophyta, ¢o bola skupina pribuzna semennym rastlinam (Meyer-
Berthaud et Decombeix, 2007).
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- Evolticia maximalneho priemeru stonky v devéne. Malé Cierne krazky: rastliny nevytvarajtice stromové formy; svetlosivé
krazky: Lycopsida; sivé Stvorce: Cladoxylopsida; hviezda: Equisetopsida; tmavosivé trojuholniky: Archaeopteridales (Meyer-Berthaud
etal., 2010).
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- Lesny ekosystém tvoreny stromami Calamophyton primaevum na lokalite Lindlar. Na rekonstrukcii st proporciondlne
vzdialenosti medzi jedincami odhadnuté na zéklade dizky konérov. Na zemi je zvyraznené velké mnoZstvo opadanych konérov; tento
opad musel byt domovom mnohych detritovornych ¢lankonozcov. Najvyssie jedince na obrazku maji 2-2,5 m. Kresba: Peter Giesen
(Giesen et Berry, 2013).
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- Schematické modely rastu zastupcov Pseudosporochnales; nie je zakreslené vo vzajomnom pomere. a) model BFD podla Berry
et Fairon-Demaret (2002), dovolujtci postupny sekundarny rast vo vSetkych castiach kmena. b) model MBSD, zalozeny na vSeobecnom
modely pre Cladoxylopsida podla Meyer-Berthaud et al. (2010), dovolujuci sekundarny rast len v najnizsej asti stonky. c¢) model GB.
Hypoteticka faza 4 (prerusované ciary) indikujiica konecnt fazu rastu v sulade s architektiirou Wattieza / Eospermatopteris (Giesen et
Berry, 2013).

- Rastovy model rodov Pietzschia a Calamophyton. a), b) Vyvin stonky u Pietzschia: a) prva rastova faza je epidogeneticka (E),
rychle zvéacSenie velkosti primarneho tela. Druha rastova faza je apoxogenetickd (A), s postupnym poklesom velkosti primarneho tela.
Korene vytvaraju zrasteny podporny / nosny plast; maximalny primarny priemer (DMP) je na tirovni povrchu. b) Schematickd anatémia
kmena Piefzschia. Primarne xylémové vlakna (Cierne) st oddelené mohutnymi pasmy sklerenchymatickych pletiv a obklopené sirokou
drenou. c), d) Vyvin stonky u Calamophyton, podla modelu GB. c) Epidogenetickd faza (E) rastu je dlha a nad uroviiou povrchu,

s prerusovanymi ¢iarami ukazujucimi hypotetickti velkost primarneho tela v danej vyske. Najvacsi primarny priemer (DMP) je vo vyske
1-2 m. Konecna faza rastu je menetogeneticka (M), so stabilnou velkostou primarneho tela; vSetky pletiva pod vrcholom podliehaji
sekundarnej iprave a rastu (S). d) Schematicka anatémia kmena Calamophyton / Duisbergia. Primarne xylémové vldkna (Cierne) st
obalené sekundarnym xylémom a obklopené dreriou. Nie je zakreslené vo vzajomnom pomere (Giesen et Berry, 2013).



- Sposob rastu a Stiepenie xylémovych vlaken pocas zvacsovania kmena Xinicaulis lignescens (Cladoxylopsida) z vrchného
devénu Sin-tiangu v severozapadnej Cine. (A) Distélne rozdeleny primarny xylém v hornej éasti stonky. (B) Odtrhnutie dcérskych
xylémovych vlakien spdsobilo, Ze sa trhlina irila bazipetalne. Vyvin a proliferacia sekundarneho xylému prebiehali zaroveri so
Stiepenim kambia, ale oblast parenchymu sa vyvinula pod relativnym napétim v priestore vymedzenom primarnym a sekundarnym
xylémom. (C-E) Vyvin priecneho rezu xylémovym vldknom na tirovni oznacenej sipkou na obrazkoch A a B: (C) Len primarny xylém.
(D) Jeden rastovy prirastok sekundarneho xylému. Sekundarny xylém a cievne kambium sa rozsirovali. (E) Dal$ie oddelovanie.
Parenchymatické bunky vyvijajiice sa v medzere medzi oddelujicimi sa polovicami vlikna vykazujii prediZenie pri relativnom napéti
v smere oznadenom obojstrannou fpkou. Cierna farba: primarny xylém; sivé: sekundarny xylém; hrub4 &ierna &ara: cievne kambium;
prerusovana ciara: prirastok; biela plocha: parenchym (Xu et al., 2017).
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- Fylogenetické postavenie skupin Aneurophytales a Lignophyta v skupine Eutracheophyta (Gerrienne et al., 2010).
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- Rekonstrukcia rastliny zobrazujiica korunu Wattieza pripojent ku kmenu Eospermatopteris. Zobrazena je minimalna vyska

stromu. Svetlé vetvy vpravo su zobrazené v Zivotnej polohe, ale nie st definitivne pripojené. Mierka 1 m (Stein et al., 2007).

- Rekonstrukcia celkového vzhladu Archeopteris (Beck, 1962)
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- Dva typy devonskych stromovych rastlin. a) Stromovita rastlina z Gilboa zo skupiny Pseudosporochnales, nemala listy, mala
len obmedzeny korenovy systém a vykazovala uspornt rastovu stratégiu, pri ktorej jediny dlhoveky organ - kmen - rastol vertikalne. b)
Na druhej strane rod Archaeopteris mal olistené vetvy a dlhoveké korene aj konare, ktoré rastli spolocne s kmeriom. Fotosyntetické
organy su znazornené zelenou farbou; ¢ierne trojuholniky oznacuju dlhoveké orgény (Meyer-Berthaud et Decombeix, 2007).
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- Hlavné skupiny fosilnych rastlin a bazy ich kmeriov v uhlotvornych lesoch na vychode Spojenych statov americkych v obdobi
pennsylvanu (prevzaté z https://www.uky.edu/KGS/fossils/fossil-tree-stumps-types.php).
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- Odhadovana vyska, do ktorej dorastali rozne rody plavanovitych rastlin stromovitého vzrastu (prevzaté z
https://www.uky.edu/KGS/fossils/fossil-tree-stumps-types.php).
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- Vztah medzi geografickym rozsirenim paleotropickych uholnych lesov, rozsahom zaladnenia Gondwany a zmenami, ktoré
boli rozlisené vo vegetaénom zazname angarskej flory (Cleal et Thomas, 2005).

Pozndmka: Angarska flora - rastlinnd provincia Sibirskej platformy pocas karbénu a permu, ktoré lezala severne od vtedajsieho
rovnikového pasma, mala mierne a vlhké podnebie. Charakteristickym znakom bol vznik sibirskych lozisk kamenného uhlia v perme
podmieneny rozvojom najméa machorastov rodov Pursongia, Zamiopteris a i. (definicia podla Encyclopaedia Beliana

https://beliana.sav.sk/heslo/angarska-flora).
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- Casové vyskyty tropickych biémov v Severnej Amerike v obdobi neskorého paleozoika a ich koincidencia s koncentréciou
atmosferického CO:z a Oz, akumuldciou suchozemskych organickych sedimentov a vyskytom glacialov. Rekonstrukcia a malba "Wetland
biome 1, WB1" K. Johnson a J. Vriesen, kresby "WB3", "WB4" a "SDB1" Mary Parrish, Narodné prirodovedné muzeum (Montafez, 2016).

Panthalassic

Ocean

- Globalne rozsirenie biomov v strednom a neskorom pennsylvane pocas ladovej doby. Zelena - tropickeé stale vlhké lesy;
modra - subtropické lesy, niekedy sezonne suché; oranzova - puste; Cervend - Angarské severné temperatne lesy s dominanciou Rufloria;
fialova - temperatne lesy juznej pologule; siva - tundra. Lokalna vegetacia a jej dynamika bola pravdepodobne vyrazne ovplyviiovana
miestnou topografiou a klimou, vratane oceanografickych vplyvov (Wilson et al., 2017).



Povod a evolucia lesov mierneho pasma

Geologicky povod lesov mierneho pasma. Najstarsi zndmy fosilny les réstol v strednom devone (pred
asi 385 miliénmi rokov). Najdeny bol v state New York v USA. V tomto obdobi boli lesy mierneho pasma
vlhké amocaristé aklima bola teplejSia ako je tomu dnes. Dominovali vnich stromovité formy
Eospermatopteris (-) adrevnaté liany z vyhynutej skupiny vytrusnych rastlin Aneurophytales.
V lesnom podraste réastli stromovité plaviine. Prostredie bolo sezénne, s vyraznym rocnym klimatickym
chodom. Zda sa teda, Ze prvé lesy mierneho pasma sa objavili do 75 miliénov rokov po vystupe rastlin na
sus$ v strednom ordoviku. Z geologického hladiska teda netrvalo prili§ dlho, kym zacali rastliny vytvarat
z jednoduchych a malych rastovych foriem zloZité a velké stromovité formy.

Krytosemenné stromy, ktoré dominuju v holocénnych lesoch, sa vyvinuli pocas vrchnej kriedy, pred
priblizne 90 miliénmi rokov. Jednd sa o stromy z ¢eladi Ulmaceae (vratane druhov rodu Ulmus), Fagaceae
(vratane druhov zrodov Quercus, Fagus a Castanea) a Nothofagaceae (vratane rodu Nothofagus, ktory
dominuje v lesoch mierneho pasma juznej pologule). Pévodné taxény tychto celadi (s vynimkou rodu
Nothofagus) sa s najvacsou pravdepodobnostou vyvinuli v tropickych alebo subtropickych lesoch, z ktorych
migrovali na sever avytvorili lesy mierneho pasma pocas kriedového oteplovania. Okrem tychto,
povodom tropickych taxénov, sa vranych lesoch mierneho pasma severnej pologule vyskytovali aj
stalozelené a opadavé nahosemenné druhy (Larix, Taxodium) severného pévodu. V mnohych modernych
zmieSanych lesoch mierneho pdsma severnej pologule je zachovana tato kombindcia krytosemennych
a nahosemennych rastlin. Prikladom st bukovo-smrekov lesy v Europe alebo dubovo-borovicové lesy na
vychode Severnej Ameriky (Monson, 2014).

Za poslednych 5 miliéonov rokov dochddzalo v suvislosti s globalnymi klimatickymi zmenami
k zmendm v zloZeni, Struktire arozsireni eurdpskych lesov. Poslednych 2,6 miliéna rokov dochadzalo
k zmenam v suvislosti so striedanim glacialnych a interglacialnych stvrtohornych obdobi. Zasadné zmeny
sposobili ludské aktivity (faza ,Homo sapiens”) za poslednych 5000 rokov, v dnesnom holocénnom
interglaciali.

Eurdpske lesy pred stvrtohornymi l'adovymi dobami. Poznatky o eurdpskej flore a vegetacii v obdobi
paleogénu a neogénu (pred 66 — 2,6 miliénmi rokov) st velmi utrzkovité z dovodu nedostatku vhodnych
sedimentov v Europe. V pliocéne (pred 5,3 — 2,6 milionmi rokov) boli sticastou eurdpskej stromovej flory
jednak mnohé rody charakteristické pre moderné eurdpske lesy (napr. Quercus, Carpinus, Fagus, Pinus,
Picea, Abies), jednak aj rody rasttice dnes vo vychodnej Azii a/alebo na vychode Severnej Ameriky (napr.
Pterocarya, Liriodendron, Tsuga, Liquidambar, Nyssa, Sequoia, Taxodium, Magnolia, Carya, Clethra, Engelhardia,
Aesculus). Tieto stromy patria k arkto-terciérnej geoflére, ktord bola Siroko rozsirena v Severnej Amerike,
Eurépe a Azii pocas neogénu. Tieto taxény pocas pliocénu a skorého pleistocénu z eurépskych lesov
postupne mizli a v siasnosti sa vyskytuji vo vychodnej Azii ana vychode Severnej Ameriky. Eurépske
pohoria ako Pyreneje, Alpy, Karpaty a Kaukaz a Stredozemné more sa tiahnu zapado-vychodnym smerom,
¢im vytvaraju ekologické bariéry pre ustup mnohych taxénov stromov na juh. To malo za nasledok
postupné vymieranie arkto-terciérnej geofléry v Eurdpe. Na druhej strane horské retazce atdolia
vijuhovychodnej Azii (napr. Yunnan) aSevernej Ameriky (napr. Apalaéské pohorie, Skalnaté vrchy)
prebiehajii zo severu na juh a zasahuju do nizkych zemepisnych Sirok, ¢o umoziiovalo stromom mierneho
pasma $irit sa na juh pozdfi nezaladnenych oblasti alebo tidolnych koridorov v chladnych obdobiach a na
sever pocas teplych intervalov (Birks et Tinner, 2016).

Europske lesy pocas Stvrtohor. Kvartér bol obdobim rozsiahlych zmien klimy a prostredia.
Kontinentalne adovce sa na severnej pologuli zacali tvorit pred priblizne 2,75 miliénmi rokov a nasledne
prebehlo najmenej 50 glacidlno-interglacidlnych cyklov. Vyznamnua tlohu pri tychto zvratoch zohravali
drobné zmeny prikonu energie na planétu alebo zmeny jej distribticie medzi severnt ajuznu pologulu,
resp. do rdznych zemepisnych Sirok (podobne v Marko$ et Markos, 2020). Glacidlne podmienky panovali
pocas 80 % doby trvania kvartéru a boli vemi odlisné od podmienok sticasného interglacialu (holocénu
a dnesného antropocénu). Rozsiahle oblasti severne od 40° s. z. $. boli pokryté kontinentalnym Iadovcom
a permafrostom a teploty tu mohli byt az o 10-25 °C nizsie ako dnes. V nizsich zemepisnych Sirkach bolo
velmi sucho ao2-5 °C chladnejSie v porovnani so sticasnostou. Zvysnych 20 % doby trvania kvartéru
predstavovali kratSie medziladové Stadia, pocas ktorych boli podmienky prostredia podobné alebo o nieco
teplejsie ako dnes.



Posledné glacidlne maximum prezivali eurdpske stromy v refugidch nachddzajucich sa v pomerne
tzkej vyskovej zéne (cca 500 az 800 m n. m.) hor juznej Eurdpy a Casti zapadnej Azie. Tieto zény boli zdola
ohranicené niZinnou suchou vegetdciou podobnej stepnej vegetacii a zhora vysokohorskou vegetaciou
podobnou tundrovej alebo trvalym snehom a ladom. Takéto pasy stromov v strednej nadmorskej vyske je
dnes mozné ndjst v Andach, Skalnatych vrchoch, Sierre Nevade, Pamire, ¢astiach ¢insko-himalajskej oblasti
alebo v Tanane. Okrem toho sa stromy mohli vyskytovat aj roztrisene na lokélne vlhkych stanovistiach
v kryptickych refagiach, tak ako to v stcasnosti vidime na Tibetskej ndhornej plosine, v pohori Zagros
v Irdne avjuhovychodnom Turecku, TadZzikistane, Uzbekistane a Kazachstane. V takychto lokdlnych
mikroreftigidch mohli pocas posledného glacialneho maxima rast ihlicnaté stromy ako Pinus, Picea, Larix,
spolu s listnatymi drevinami rodov Betula, Salix a mozno aj Alnus, Populus a Ulmus (Birsk et Willis, 2008;
Birks et Tinner, 2016).

Iversenov cyklus. V strednej a severozdpadnej Eurdope ma dlha tradiciu paleoekologicky vyskum,
ktory metédou pelovej analyzy a Studia rastlinnych makrozvyskov opisuje cyklicky vyvoj lesa na pozadi
stvrtohornych klimatickych zmien. Dansky paleobotanik Johann Iversen (1958) opisal zakonitosti tohto
vyvoja ako naslednost faz, ktorych striedanie zahffia zmeny druhového zloZenia lesov, vyvoj pod a zmeny
ich geochemickych vlastnosti ( ). Kryokraticka faza predstavuje chladné a suché glacialne Stadium
sriedkymi porastami pionierskych, arkto-alpinskych, stepnych aruderdlnych rastlin rastucich na
skeletnatych mineralnych pddach casto nartsanych mrazovou cinnostou. Stromy sa vyskytuju len
v refugiach. Na zaciatku interglacidlu teplota a vlhkost stipaja a za¢ina sa protokraticka faza. Byliny, kry
astromy nezndSajice zatienenie, napriklad Betula, Salix, Populus, Pinus, Juniperus, Sorbus aucuparia,
migrovali do oblasti, ktoré boli predtym zaladnené, expanduji a vytvaraju mozaiku travnych porastov,
krovin a otvorenych lesov rastucich na trodnych nevylthovanych pddach bohatych na dusik a fosfor,
s nizkym obsahom humusu. Protokratické stromy maji vysoku rychlost reprodukcie a popula¢ného rastu,
malt konkuren¢nt schopnost a vlastnosti pionierskych druhov. Mezokraticka faza uprostred interglacialu
je charakteristickd rozvojom opadavych lesov mierneho pasma. Na tirodnych hnedozemnych pddach rasta
Quercus, Ulmus, Tilia, Corylus, Fraxinus a Alnus. Mezokratické stromy sa vyznacuju nizkou reprodukénou
rychlostou, strednou rychlostou populaéného rastu, vysokou konkuren¢nou schopnostou, vezikulo-
arbuskularnou mykorizou a vlastnostami neskoro-sukcesnych druhov. Svetlomilné byliny akry
neznasajtce tien, su konkurencne vytlacené a rasti len na miestach, ktoré sa otvorili vplyvom vetra, ohna
alebo pasticou sa megafaunou. V oligokratickej faze na konci interglacidlu sa Siria otvorené lesy s prevahou
ihlicnanov (Pinus, Picea, Abies), vresoviska a slatiny, rastiice na nedrodnych oligotrofnych podzolovych
podach. V poslednej telokratickej faze nastdva klimatické zhorSenie; teploty a thrny zrdZok klesaju. Lesna
vegetdcia je velmi podobnd oligokratickej faze, stym rozdielom, Ze sochladzovanim klimy na konci
interglacidlu ubtidaju stromy akry narocné na teplo a/alebo citlivé na mraz (napr. Tilia, Ilex, Hedera).
Oligokratické a telokratické stromy maju stredntt rychlost reprodukcie a popula¢ného rastu, vysoku
schopnost konkurencie, ektomykorizu a schopnost odolavat chladu a stresu. Nakoniec zacina dalSia
kryokraticka fdza, pocas ktorej lesy ustupujui, mrazy a kryoturbacia nicia vylihované nedrodné kyslé pddy
a byliny expanduji na novo odkrytych minerdlnych poédach (LoZek, 2007; Pokorny, 2011; Birks et Birks,
2004; Birks et Tinner, 2016).

ZjednodusSene teda mdzeme povedat, Ze pody v prvej polovici interglacidlov st zasadité a bohaté na
ziviny, kym v druhej st kyslé a chudobné. Inak devastujtice glacidlne procesy totiz rastlinam spristupnuju
Cerstvo zvetrané podloZie bohaté na Zivotne dolezité mineralne prvky. Ekosystémy mierneho klimatického
pasma z tohto zdroja fazia vacSinu nasledujuceho medziladového obdobia. Zdroj vSak postupne ubuda tak,
ako vyvoj pod smeruje od bohatych stepnych cernozemi, cez hnedé pody eutrofnych listnatych lesov, az po
oligotrofné hrdzavé pddy a podzoly ihli¢natych lesov. Pody su totiz pocas vlhkého interglacidlu postupne
premyvané. Zlvmy odtekaju do riek a riekami do oceanov. Casom sa prejavi ich nedostatok. Chyba najma
zivotne dolezity fosfor. Stromy sa najviac aktivne podielaji na spoluvytvarani vlastnosti pddneho
prostredia, a to najmé vdaka koreriom Zijicim v symbidze, zloZeniu listového opadu a tvorbe metabolitov.
Z kratkodobého hladiska st tieto zmeny pre samotné stromy prospesné, ale z dlhodobého hladiska sa casto
ukazuje, Ze premena je jednosmerna a teda nevratnd. Cely ekosystém postupne degraduje (Pokorny, 1999).

V strednej aseverozapadnej Eurdpe sa konkrétne floristické zlozenie vegetacie alesov medzi
jednotlivymi interglacialmi lisilo. Tieto rozdiely mozu byt vysvetlené umiestnenim reftigii v kryokratickej
faze, disperzibilitou druhov, vzdialenostou, na ktord doslo ksireniu, konkurenciou a predaciou,
genotypovou rozmanitostou a aj nahodnymi procesmi. Podobné cykly prebiehali aj v juznej Eurdpe, ale



s podstatnymi rozdielmi. Pocas Tadovej doby (¢o zodpoveda kryokratickej faze v strednej a severnej
Eurdpe) tu sice boli dreviny znac¢ne redukovani, ale vplyvom teplejsej klimy lokalne pretrvavali v prostredi
podobnom stepiam. Na zaciatku interglacidlu (¢o zodpoveda protokratickej faze) sa formuju otvorené lesy
tvorené drevinami mierneho pasma (Quercus, Ulmus, Ostrya, Carpinus), spolocne so stalozelenymi
listnatymi stromami (Quercus ilex, Olea europaea) a stredomorskymi krovinami (Pistacia). Boredlna a stepna
vegetacia ustupuje (Betula, Juniperus, Artemisia). V nasledujucej faze stredného glacialu (ktora zodpoveda
mezokratickej fdze) sa do listnatych opadavych a stélozelenych lesov Siria ihlinany mierneho pasma
a stredomoria (Abies, Pinus). Rozsah lesov sa zvySuje pravdepodobne v stuvislosti snarastajucou
dostupnostou vody. Na konci interglacidlov (zodpovedajucich oligokratickej faze) st postupne
stredomorské stalozelené Sirokolisté dreviny nahrddzané vlhkomilnymi taxénmi ako Fagus, Alnus a Abies.
Sirokolisté opadavé listnale ostivaju stale rozsirené. Nakoniec pri prechode z interglacialu do
nasledujuceho glacidlu teplota a zrazky klesajt, ¢im dochadza k tstupu lesov a Sireniu stepnej vegetacie (to
zodpoveda telokratickej faze strednej a severnej Eurépy) (Birks et Tinner, 2016).

Lesy mierneho pasma v Severnej aJuznej Amerike. Od jury pohyby kontinentalnych platni uz
vyrazne neovplyvnili polohu Severnej aJuZznej Ameriky zhladiska zemepisnej Sirky. Preto vznik
rozsiahlych oblasti modernych lesov mierneho pasma na tychto kontinentoch nebol spojeny s ich posunom
do chladnejSich oblasti, ale stvisel spostupnymi zmenami globalnej klimy. Kontinentdlny drift
a sprievodnd tektonicka a horotvorna ¢innost totiz zohravaju kltucova tlohu v zmenach klimy a tym aj
v histdrii zivota na Zemi. Zasadnymi udalostami pri rozsirovani miernej klimy v Severnej a Juznej Amerike
boli (1) vznik Atlantického ocedna a posun oboch Amerik zdpadnym smerom (zaciatok pred asi 125
milionmi rokov), (2) oddelenie Severnej Ameriky od Eurépy aJuZznej Ameriky od Afriky (vo vrchnej
kriede) a (3) preruSenie spojenia medzi Juznou Amerikou a Antarkticko-Australskym kratonom (vo
vrchnom oligocéne pred asi 29 milidnmi rokov).

Severoamerické a juhoamerické lesy mierne chladného a mierneho pasma sa vyvijali nezavisle. Preto sa
fléra a vegetdcia tychto oblasti Severnej a JuZnej Ameriky znacne odliSuje svojim zloZenim, fyziognémiou
a dalsimi vSeobecnymi aspektami. Fosilne zaznamy ukazujt, Ze tieto rozdiely siahaju az do strednej kriedy
(pred viac ako 100 miliénov rokov), takze lesy mierneho pdsma oboch kontinentov sa liSia nielen
v sucasnosti, ale boli velmi odlisné uz od cdias, ked sa vyvinuli spolofenstvd nahosemennych
a krytosemennych rastlin v chladnejsich oblastiach lemujtcich trépy.

V Severnej Amerike sa modernad vegetacia po prvykrat objavila v paleocéne az eocéne, kedy severne od
Colorada rastol bohaty listnaty les, v ktorom dominovali dreviny produkujtice tvrdé drevo anizinné
ihlicnany. Horské azmieSané ihli¢naté lesy boli pritomné v horskych oblastiach Nevady aldaha
v strednom a vrchnom eocéne. Po prvykrat sa na severe, napriklad v Aljasskych horach, objavil takmer
Cisty horsky ihlicnaty les v miocéne. Do konca miocénu sa v nizinnych oblastiach severnej Aljasky
vyskytovala parkova krajina s ihlicnanmi (semi-tajga). Tajga sa Sirila od pliocénu.

Vznik a Sirenie lesov juznej pologule naprie¢ Antarktidou, Australiou ajuhom Juznej Ameriky je
spojené s geologickou histériou Gondwany (-). Prepojenie medzi Antarktickym polostrovom
ajuhom Juznej Ameriky bolo prerusené vznikom Drakeovho prielivu na konci oligocénu. Krytosemenné
rastliny sa po prvy raz objavili v kriede; moderné lesné typy boli pritomné od stredného eocénu, teda
takmer subezne s modernymi lesmi Severnej Ameriky. Juhoamerické lesy so subtropickymi prvkami
dosiahli najvacsi rozvoj v spodnom a strednom miocéne a po klimatickom zhorSeni migrovali na sever.
Pred 83 miliéonmi rokov sa v Antarktide zacal $irif zmieSany pabukovy les (rod Nothofagus), v ktorom rastli
dalsie celade rastlin typické pre dnesné juzné lesy (Podocarpaceae, Araucariaceae. Myrtaceae, Proteaceae
a Lauraceae). V neogéne nastalo vymieranie, ktoré viedlo k ich ochudobneniu.

Vysoko rozmanité a biologicky bohatSie lesy mierneho pasma, aké sa vyskytovali az do stredného
miocénu na severnej pologuli ana Gondwane, preZivaji dodnes na severe vychodnej Azie,
v juhovychodnej Azii a na juhu severovychodnej Australie, vratane Novej Kaledénie. Zo Severnej Ameriky
st zname fosilie rastlin, ktorych vyskyt je v sicasnosti obmedzeny len na vychodnt Aziu. Rovnako dnes
existuju taxdny, ktoré sa vyskytuju len v oblasti Australazie, ale pred strednym miocénom rastli v lesoch
mierneho pasma Juznej Ameriky (Axelrod et al., 1991).

Historické zmeny v rozsireni lesov mierneho pasma. Lesy mierneho pasma boli na vSetkych miestach
nasej Zeme vyrazne ovplyviiované a pozmenované 'udskou c¢innostou tisicky rokov. Tato oblast s miernym
podnebim, drodnou pédou a pomerne vysokou produktivitou rastlin bola vhodna pre budovanie Iudskych
sidel. Plochy pre rozvijajtce sa polnohospodarstvo sa ziskavali klcovanim a vypalovanim lesov a samotné



stromy boli zdrojom palivového a stavebného dreva. Osidlovanie a polnohospodarstvo zahrnali rozvoj
mestskych oblasti, rozsirovanie ploch, na ktorych sa pestovalo obilie a dalsie plodiny (zelenina, kukurica...)
apasol sa dobytok, zber mul¢u azmeny prirodzeného odtoku vody. Historické dopady boli také
intenzivne, Ze na celej Zemi len asi 1-2 % z povodnej rozlohy lesa mierneho pasma ostalo nedotknutych.
V sticasnosti prevaznu vacsinu lesov mierneho pasma predstavuju sekundarne lesy, v ktorych sa tazi alebo
st inak narasané udskou ¢innostou.

Najdlhsie sa lesy v miernom pasme kléujt v Eurdpe a Azii. Kl¢ovanie lesov sa v Eurdpe zacalo pred
viac ako 5000 rokmi v suvislosti s rozvojom polnohospodarstva. Zacalo sa v dnesnom Turecku a Grécku
a postupovalo severozapadne cez strednt az do severnej Eurdpy. Aj na Britskych ostrovoch bola velka cast
lesov vyklcovana pre ziskanie ploch na pestovanie plodin a pasenie dobytka. Vysoké stromy v Britanii
a v zdpadnej Eurdpe boli vyrubované na stavbu lodi. V stredoveku sa v niektorych oblastiach lesy Sirili
znovu, avsak zvysky europskych lesov mierneho pdsma boli devastované a vyuZzivali sa na ziskavanie
palivového dreva, lesnych pastvin aneskdr na vyrobu dreveného uhlia. Postupy pestovania lesa
podporovali vysadzanie druhov rasttcich rychlejsie ako buk — vratane javorov a dubov, ¢im doslo k zmene
prirodzeného zloZenia fléry. Panské majetky sa stali jednym z mala ttocisk pre prirodzené lesy. Opatovné
zalesniovanie v Eurdpe v poslednych desatrociach sa zacalo potom, ako sa znizil tlak na vyuzivanie lesov na
vytvaranie pasienkov atazbu palivového dreva; k zalestiovaniu doslo tiez vysadzanim hospodarskych
lesov a vznikom lesnictva postaveného na vedeckych zdkladoch. AvSak smrek, borovica a smrekovec boli
vo velkej miere vysadzané na miestach, na ktorych predtym rastli listnaté lesy mierneho pasma.

V Cine sa zacalo kl¢ovat asi pred 5000 rokmi v povodi Zltej rieky (Chuang-che), ktoré bolo koliskou
¢inskej civilizacie. Primarnym socialno-politickym faktorom, ktory v priebehu storo¢i viedol k odlesneniu
Ciny, bola pravdepodobne orientacia krajiny na polnohospodarstvo. Podna erézia robi dnesné pokusy
o opatovné zalestiovanie ¢inskeho mierneho pasma vel'mi problematickym.

Na Blizkom vychode lesy mierneho pasma rast v izkom pase, vratane Turecka a Iranu. Tato oblast
pravdepodobne poskytovala ttocisko rastlindm pocas Iadovych dob aich floristické zloZenie je pestrejsie
ako v Europe. Niektoré lesy boli vymladkové, iné poskytovali drevo alebo plocha, na ktorej rastli, bola
premenend na pole alebo plantdz ovocnych stromov. V tejto oblasti st dnes najvyznamnejsie bukové lesy.

Domorodé obyvatelstvo Severnej Ameriky kl¢ovalo avypalovalo z ddévodu polnohospodérskych
¢innosti len malé oblasti. K vyraznej zmene krajinnej pokryvky bidmu lesov mierneho pasma Severnej
Ameriky doslo az koncom 16. storocia v suvislosti s osidlenim tohto kontinentu Eurdépanmi. Vychod
Severnej Ameriky bol rychlo vykl¢ovany, ked sa osadnici v 19. storoci presuvali na zdpad. Zaciatkom 20.
storocia bolo zachované len minimum z pdvodného severoamerického lesa mierneho pasma. Ked sa zistilo,
Ze UrodnejSie pddy na americkom Stredozapade a Velkych préridch st pre polnohospodarsku produkciu
vhodnejsie, farmy na vychode boli opustené a prirodzené lesy sa zacali obnovovat. V sticasnosti na
vychode a v strede Spojenych Statov rastti znovu sekundarne lesy.

V Juznej Amerike zaberaju lesy mierneho pasma len malu oblast. Boli mierne pozmenené po prichode
Spanielov v 16. storodi, ale éim postupujeme viac na juh, tym st tieto porasty menej antropicky narusené.

V Australii boli eurdpske polnohospodarske postupy po prvykrat zavedené len pred priblizne 150
rokmi (Currie et Bergen, 2008; Roberts et al., 2018).
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Povod a evolucia travnych ekosystémov

Travne ekosystémy sa vyvijali pocas kenozoika (pred 66,4 miliéonmi rokov az do recentu) v priebehu
ochladenia a aridizacie globalnej klimy. Pocas tohto obdobia sa kontinenty dostali do svojej dnesnej
konfigurdcie a geografickej polohy (Ford, 2009). Pévod a evoluciu travnych ekosystémov je mozné zhrnut
do niekolkych faz: (1) vznik celade lipnicovité (travy, Poaceae); (2) otvorenie pdvodne lesnych
spolocenstiev; (3) Sirenie trav s metabolizmom C3; (4) vznik trav s metabolizmom C4 a (5) Sirenie trdvnych
ekosystémov s dominanciou trav C4. Tieto prirodzené fazy vyvoja trdvnych spolocenstiev je mozné doplnit
eSte o dalSiu, 6. fazu, v ktorej sa nachadzame v sucasnosti a ktora zahfna clovekom zamerny rozvoj
polnohospodarskych travnych porastov (Jacobs et al., 1999).

Odhaduje sa, Ze travy vznikli na konci kriedy alebo na zaciatku kenozoika. Ich vznik moze byt
vystopovany na zdklade ndlezov pelovych zin vo fosilnom zizname. NajstarSie ndlezy pelu trav
pochadzaji z paleocénu Juznej Ameriky a Afriky z obdobia pred 55 az 60 milidénmi rokov. ESte starsie,
z obdobia pred asi 70 miliéonmi rokov (teda z konca kriedy), sti zndme pelové zrna, ktorych prislusnost
k trdvam nie je jednoznacnd, ale mohli by patrit aspon k ich priamym predchodcom (Jacobs et al., 1999).

Lipnicovité st monofyleticka celad, ktora sa deli na 12 podceladi a v stcasnosti zahffia viac ako 10 tisic
druhov. Jej zastupcovia st rozsireny kozmopolitne; vyskytuju sa od polarneho kruhu po rovnik, od hladiny
mora po najvyssie nadmorské vysky (Bouchenak-Khelladi et al., 2010; Prasad et al., 2011).

Travy maju pdvod vo vychodnej casti Gondwany (dnesna severovychodna Australia) (Bremer, 2002)
a vSetky dnes existujice tribusy sa vyvinuli v priebehu spodného eocénu. Travy st primdrne opelované
vetrom a st schopné prezivat v sezéonnom prostredi. Preto sa predpokladd, Ze p6vodne rastli na tienistych
okrajoch lesov; tato vlastnost sa dodnes zachovala u niektorych zastupcov (napr. bambusy podcelade
Bambusoideae). V takomto prostredi trdvy pretrvavali mnoho milidnov rokov a prili§ sa nediverzifikovali.
Sirenie do novych biotopov a velka diverzifikacia v strednom miocéne nastali vtedy, ked sa u trav zvysila
odolnost voci suchu a schopnost rast na otvorenych stanovistiach (Jacobs et al., 1999; Kellogg, 2001). Travy
st hemikryptofyty, vytvaraju polykormony a ich charakteristickym znakom je vmedzerené delivé pletivo
(interkalarny meristém), ktoré tvori vrstvy medzi trvacimi pletivami v stonkach tesne nad kolienkami.
Vsetky tieto vlastnosti zvySuju odolnost trav pri strate biomasy pri spasani bylinozravcami alebo pri
poziaroch.

Z hladiska fixacie CO2 boli travy povodne rastlinami C3!, ktorych metabolizmus je ucinny najma
v miernom a chladnom pasme. Pravdepodobne v suvislosti s poklesom mnozstva CO: v atmosfére sa
v oligocéne priblizne pred 25 miliénmi rokov objavili travy C4, ktorych metabolizmus je d¢innejsi pri
vyssich teplotach. Najstarsi dokaz C4 metabolizmu u trav je zaloZeny na izotopovych pomeroch uhlika (d
13C) v paleopddach a zuboch fosilnych pasucich sa cicavcov a spada do obdobia pred priblizne 15 miliénmi
rokov (Latorre et al, 1997). Najstarsi fragment listu trdvy sanatomickou stavbou potvrdzujicou
metabolizmus C4 je datovany do obdobia pred 12,5 miliénmi rokov (Nambudiri et al., 1978). Zo zaciatku
boli evoltcia a Sirenie C4 trdv pomalé, ale ich vyrazné rozSirovanie sa zacalo pred priblizne 8 miliénmi
rokov. V Severnej aJuznej Amerike, vychodnej Afrike a v Pakistane doSlo k expanzii C4 druhov trav
v obdobi medzi 9 az 4 miliénmi rokov (Jacobs et al., 1999). KedZe rastliny C4 st pri nizsej koncentracii CO:
v atmosfére v konkurencnej vyhode oproti rastlinam C3, predpokladalo sa, Ze pokles mnozstva CO:
v neogéne podporoval Sirenie trav C4 na tkor trav C3. Sicasné poznanie ekologickej dynamiky vegetacie
a poziarov na savanach podporuje hypotézu, Ze klucova tulohu v expanzii trdv C4 zohrali zmeny
v mnozstve a rozlozeni zrazok pocas vegetacného obdobia a ohen (Osborne, 2008; Cotton, 2016).

Vznik metabolizmu C4 bol v evoltcii trav klucovy evolucny krok, ktory sa odohral niekolkokrat
nezavisle (Guissani et al., 2001) a v sticasnosti je zndmych viac ako 5 000 druhov trav C4 (Sage, 2016).
Fyzioldgia rastlin C4 im v porovnani s rastlinami C3 poskytuje konkurenénti vyhodu ak je pomer
atmosférického CO: k Oz nizky. Rastliny C4 st schopné zvySovat koncentraciu CO: v listoch a zniZovat
vodivost prieduchov, co vedie klepSiemu hospodareniu svodou. Takéto prispésobenia st vyhodné
v horticom prostredi s priamym slneénym oZiarenim a vodnym deficitom (Pagani et al., 1999; Kellogg,

1 C3 rastliny fixuju CO: v Calvinovom cykle, ktorého prvym stabilnym produktom je 3-fosfoglycerat, teda molekula
s tromi atémami uhlika (preto oznacenie C3). Vyrazne odlisny sposob fotosyntetickej redukcie CO:z sa vyskytuje u rastlin
C4, kde ako prvy vznikd oxalacetat, teda Stvoruhlikata zlicenina. Prijem CO: anasledné procesy su urastlin C4
umiestnené v dvoch priestorovo oddelenych a anatomicky rozliSitelnych pletivach (Larcher, 1988; Prochazka et al.,
1998).



2001). Travy C4 su charakteristické pre sezénne, vyprahnuté a teplé prostredie a preto st najbeznejsimi
druhmi na préridch Severnej Ameriky, rozlahlych savanach Afriky allanos a cerrados Juznej Ameriky
(Kellogg, 2001). C3 tradvne porasty sa dnes vyskytuju vo vyssich zemepisnych Sirkach a vacSich
nadmorskych vyskach (Jacobs et al., 1999).

Evoltcia trdvnych ekosystémov prebiehala zaroven s evoltciou bylinoZravcov. Kopytniky sa pdvodne
pasli na porastoch trav C3, ale ako sa Sirili a stavali sa hojnej$imi travy C4, vytlacali travy C3. To viedlo
k zmene potravnej ponuky pre spasace. V Severnej Amerike sa stouto zmenou spdja vyrazny pokles
diverzity koni z deviatich na tri rody. Jednym z vysvetleni tohto poklesu mohla byt redukcia lesnej
vegetacie a zvdcSovanie travnych ploch bez stromov, ¢im doslo k obmedzeniu potravnych zdrojov
podporujucich vysokti rozmanitost kopytnikov. Zaujimavy je ale ndzor, Ze pokles diverzity mohla
zapri¢init prave zmena v zloZeni travnych porastov z prevladajicich C3 na prevazne C4 druhy, ktoré su
tazsie stravitelné a menej vyzivné (Cerling et al., 1998). Na druhej strane mohla byt horSia vyzivova
hodnota trav C4 v porovnani s trdvami C3 kompenzovand komplexnymi koevoluénymi zmenami medzi
bylinozravcami a ich prostredim. V Afrike doslo k zvySeniu pocetnosti pasticich sa turovitych (Bovidae) po
tom, ako sa tu stali C4 trdvy dominantné. Dnes$né travne ekosystémy Serengeti na severe Tanzanie,
v ktorych dominuju travy C4, podporuju najpocetnejsie a najviac diverzifikované spolocenstvo kopytnikov
na Zemi. Hoci tu st pastice sa zvieratd citlivé na kvalitu potravy, rozdielny spdsob konzumacie a migracia
im umoziluje spolunazivanie v tomto ekosystéme (McNaughton et al., 1985).

Uz dlho sa diskutuje o vyzname travnych ekosystémov pre evoluciu ¢loveka. Paleobotanické zaznamy
z Afriky naznacuju, Ze vyvoj travnych ekosystémov zohraval délezit tlohu v evolucii bipédie, ktora je
charakteristicka pre celad Iudi (Hominidae). Podla tradicného nazoru paleoantropolégov, ktory je
oznacovany ako ,savanova hypotéza“?, doSlo vo vrchnom miocéne pred priblizne 6,5 milionmi rokov
k tstupu dazdovych pralesov a k Sireniu suchej riedkej lesnej krajiny a trdvnych ekosystémov z dévodu
nastupu suchsej a sezéonnejsej klimy. S redukciou rozlohy pralesov narastalo superenie sympatrickych
druhov nadéelade Hominoidea. Simpanzy sa $pecializovali na lesy aich okraje, zatial ¢o vznikajuci
a morfologicky nediferencovani hominidi prenikali na savanu akoncom miocénu sa na nu uplne
adaptovali. Viacero morfologickych a etologickych adaptacii fosilnych hominidov je interpretovanych ako
prisposobenia sa na taktto otvorenu krajinu (Thurzo, 1998; Rocek, 2002). Diskusia stéle nie je ukoncend,
pretoze neexistuju Ziadne presvedcivé dokazy, ktoré by jednoznacne spajali povod hominidov s rozvojom
travnych ekosystémov.

Paleoekoldgia eurazijskych stepi. Predkovia hlavnych taxénov rastlin, ktoré st dnes charakteristické
pre stepi a otvorené suché lesy Starého sveta, sa po prvykrat objavili na rozhrani kriedy a paleogénu. Na
zaciatku eocénu bola Zem takmer uplne zalesnend, s dominanciou vzdyzelenych mega- a mezofylnych?
krytosemennych rastlin s niekolkymi nahosemennymi druhmi v nizkych a strednych zemepisnych sirkach.
Koncom eocénu sa v aridnych podmienkach eurdzijskej krajiny zacala Sirif travna vegetacia. Moderné
vegetacné typy travnych ekosystémov st po prvykrat zaznamenané z oligocénu. Dnesné eurazijské travne
ekosystémy st zvysky kedysi ovela vacsej travami porastenej oblasti spajajicej zapadnu a strednt Eurépu
sjuznymi a vychodnymi eurézijskymi oblastami pocas obdobia glacidlov. V postglacidlnom obdobi sa
klimatické podmienky stali priaznivymi pre Sirenie lesa a hranica medzi lesom a stepou sa posunula na
sever. Izolované enklavy xerotermnych trdvnych ekosystémov sa zachovali ako relikty predtym rozsirenej
stepi na suchych skalnatych, Strkovitych a piescitych lokalitdch, ktoré vznikli v periglacialnych
podmienkach a umoznovali preZitie stepnej vegetacie (Pott, 1995).

Z historického hladiska je zaujimavé, Ze povodne rozlahlé asuvislé eurazijské stepi spdjali rozne
kultirne ajazykové skupiny Iudi na velké vzdialenosti. Je to oblast, kde sa pravdepodobne vyvinulo
jazdectvo, ¢i uz na konoch, somaroch alebo tavach a kde sa formovali najstarsi predchodcovia kolesovych
vozov. Vdaka tomu boli ¢oskoro vybudované migracné trasy, umoznujtice po tisice rokov opakované
Sirenie alebo najazdy I'udi (Bredenkamp et al., 2002).

Velké oblasti v strednej a zdpadnej Eurépe dnes pokryvaju travne ekosystémy, ktoré st sekundarne. St
to laky a pasienky, ktoré sa vyvijali pocas tisicrocného odlestiovania ako dodsledok Sirenia neolitického
polnohospodarstva z oblasti mediteranu. Medzi klimatickymi stepami strednej Azie a tymito

2 KedZze hypotéza kombinuje vplyv zmien klimy na zaciatku kenozoika a konkurenciu medzi vtedy zijlicimi druhmi
nadcelade Hominoidea na vznik Iudi, oznacuje sa tiez ako ,,ekologicko-konkurencna”.

3 Mezo- a megafyl s velkostné kategorie plochy listov rastlin, ktoré zaviedol Webb (1959). Mezofyl ma plochu 4 500
18 225 mm? megafyl 164 025 mm? (prevzaté z Ash et al., 1999).



sekundarnymi trdvnymi ekosystémami je zjavna floristickd podobnost na genetickej i druhovej trovni. Na
druhej strane st tu vsak vyrazne odlisné klimatické podmienky, ktoré su pre rast lesa priaznivé. Stredna
Eurdpa by preto bola takmer tplne zalesnend, pokial by clovek svojou ¢innostou nevytvéaral mozaiku
obrabanej pody, luk a pasienkov a po celé starocia nepretrzite neobmedzoval obnovu lesa. Bez lIudskej
¢innosti by bez stromov boli iba suché slané mociare, pobrezné duny, strmé skaly a hromady skal, lavinové
drahy a oblasti nad hornou hranicou lesa a prili§ mokré raseliniska alebo miesta extrémne chudobné na
ziviny. Kedze vSetky luky a pasienky boli vytvorené umelo audrZiavané si pasenim a kosenim, ich
ochrana sa stala problémom. Ak sa ukondi pasenie, zacne sa sekundarna sukcesia, dreviny sa okamzite
zacinaju $irit a tieto miesta sa pomerne rychlo opat zalesnia. Len v pripade velmi plytkych pod na skalach
nemozu nastupit stromy. Predtym, ako zacal clovek ovplyviiovat vegetaciu Eurdpy, boli mezofilné
a xerofilné vresoviskd asvahy sostrevkou karpatskou (Sesleria caerulea) poslednymi tutociskami
svetlomilnych stepnych rastlin, ktoré boli velmi rozsirené bezprostredne po ustupe Iadovca, az kym ich
nezatlacil nastupujuci les. Od neskorej doby kamennej opét vyrazne zvacsili svoje rozsirenie. Sekundéarne
suché travne porasty, ktoré vznikli z byvalych lesnych porastov, vykl¢ovanej alebo obrabanej pody, sa lisia
od primarnych porastov druhovym zloZenim. Casom tieto rozdiely postupne miznt. Mnoho rastlin
suchych travnych ekosystémov sa moze prekvapivo rychlo $irit do novych otvorenych miest, ako st skalné
sutiny, zdrezy ciest, spaleniskd a thory ((Ellenberg, 1988; Pott, 1995; Bredenkamp et al., 2002; Hejcman et
al., 2013).

Paleoekoldgia prérii. Prérie si velmi podobné eurazijskym stepiam v tom, Ze predstavuju travne
ekosystémy mierneho padsma a pravdepodobne majui prirodzeny p6vod, podmieneny klimaticky. V obdobi
neskorého mezozoika, v ¢ase, ked nahle vznikli krytosemenné rastliny, doslo krozdeleniu Severnej
Ameriky na vychodnu cast (Appalachia) azdpadnad cast (Laramidia) vznikom Severoamerického
vnutrozemského mora (nazyvané aj Kriedové more alebo Niobraraské more). Tiahlo sa od Mexického
zalivu na juhu, cez dnesné staty USA a Kanadu a stretavalo sa so Severnym Iadovym oceanom na severe.
Tym bola Severnd Amerika rozdelenda na dve casti s paralelnym vyvojom, nasledkom ktorého je, Ze
vychodna azapadna cast USA maju spolocné vsetky hlavné rody krytosemennych rastlin, ale takmer
ziadne spolo¢né druhy. Temperdtne a tropické mezofilné lesy, ktoré sa vyskytovali v tychto oblastiach
pocas paleocénu aeocénu, boli nahradené vegetaciou s dominanciou trav odolnych voci suchu. Toto
nahradenie je vysvetlované rychlym a vyraznym globalnym ochladenim a vyzdvihnutim Skalistych hor
v oligocéne, ¢o vytvorilo zrazkovy tienl v oblasti kratkosteblovych prérii. DneSné severoamerické travne
ekosystémy maji len malo endemitov, ¢o poukazuje na to, Ze si pomerne mladé; Velké prérie (Great
Plains) sa vyvijaji od posledného glacidlneho maxima. Pred nastupom ladovych dob bola tato oblast
pravdepodobne pokrytd smrekovymi lesmi, i ked najmé v pliocéne bola Severnd Amerika suchsia, takze
v centralnych castiach kontinentu, vychodne od Skalistych hor, sa mohli travne ekosystémy vyskytovat uz
pred pleistocénom. Po tustupe lesov malo na oblast kratkosteblovej stepi znaény vplyv striedanie
kontinentalnych zaladneni prerusované teplejsimi medziladovymi obdobiami. Kratkosteblova step nebola
nikdy priamo zaladnend, k utvdraniu krajiny vyznamne prispelo altvium =z topiacich sa Iadovcov
(Bredenkamp et al., 2002).

Smerom z vychodu na zapad, ako sa znizuje thrn zrazok a zvysuje aridita, prechadzaju kratkosteblové
prérie, cez zmieSané, az ku vysokosteblovym. Aj ked pdvod vysokosteblovych prérii siaha az do stredného
kenozoika, moderna vysokosteblova préria nie je starSia ako 11 000 rokov. Nalezy pelu stromov zo
starSieho obdobia naznacuju predchddzajticu existenciu lesov. Vysokosteblové prérie na severe sa vyvinuli
na uzemi, ktoré pokryval ladovec, na juhu sa vytvorili na starobylych krajinnych sedimentarnych
formaciach. Zvysovanie teploty a aridizacia viedli k Sireniu prérie na vychod, na severe rychlo nahradzali
ustupujice smrekové lesy. K obnove lesa doslo pred 5000 rokmi v désledku zvySenia vlhkosti. Dolezitu
tlohu pri zabraneni invazie lesov do prérie, najma vo vlhkejsich vychodnych castiach, mohol zohrat oher,
aj ked sa objavili nazory, Ze vysokosteblové prérie boli stabilné bez ohIadu na to, ¢i k poZiarom dochadzalo
alebo nie (Bredenkamp et al., 2002).

Paleoekoldgia juhoafrickych travnych ekosystémov. V obdobi kriedy sa Afrika izolovala od zvysku
Gondwany. Globalne podnebie bolo pomerne teplé, krytosemenné rastliny boli celosvetovo rozsirené
aznacne diverzifikové. Pocas vrchnej kriedy av paleocéne Afriku pokryvali tropické dazdové lesy
(Axelrod et Raven, 1978). V spodnom eocéne sa na suchych miestach medzi suchymi lesmi a krovinami
objavili travy a §irili sa do novych suchych oblasti. Zaladnenie Antarktidy vo vrchnom oligocéne a vznik
chladného Benguelského prudu, ktory prinasa chladnd vodu kzapadnému pobreziu Afriky, viedlo



k zvySeniu aridity nad dovtedy vlhkym zapadoafrickym pobrezim. V rovnakom obdobi, v ktorom sa
objavili travy, objavili sa aj bylinozravé cicavce. Koevolicia trav s pasiucimi sa cicavcami a explozivna
radiacia parnokopytnikov a na nich zavislych mésozravcoch prebieha od miocénu. V tomto obdobi sa vo
vnutrozemi Afriky objavili aj zastupcovia hominidov.

Narastajtice sucho bolo podporované dals$imi zmenami v paleogeografii a topografii, ¢o v juznej Afrike
pocas neogénu a kvartéru sposobilo vyrazné klimatické zmeny podporujtice Sirenie savanovej vegetacie
odolnej voédi suchu. Sirenie sezénnej suchej klimy vo vrchnom pliocéne a v pleistocéne zatladilo horské
dazdové lesy do chranenych roklin s dostatocnou vlhkostou, ¢o spdsobilo fragmentéaciu lesa. V priebehu
kvartéru dochadzalo k vyraznym zmenam v zloZeni vegetacie a velkym posunom v zlozeni biémov a ich
hranic, pravdepodobne v stvislosti s kolisanim teplot, mnoZstva zrazok a sezonnym rozlozenim vlhkosti.
Pocas vlhkejsich pleistocénnych interglacialov les opdtovne expandoval a zatlacal skleromorfnt vegetaciu.
Pocas posledného glacidlneho maxima sa $irili spolocenstva s vresovcovymi krikmi indikujice travne
vresoviska bez stromov.

Pampy Juznej Ameriky. V stcasnosti neexistuje presna analdgia travnych ekosystémov Juznej
Ameriky, ktoré sa vytvorili v obdobi prechodu zneskorého glacidlu do holocénu. Prieto (2000) sa
domnieva, Ze neskoroglacidlna vegetacia pamp pozostavala najméd z piesocnej (psammofytnej) stepi
rozprestierajucej sa na velkych plochach centralnej ajuhozapadnej oblasti Juznej Ameriky, ktord sa na
juhozépade spédja s krickovitou stepou, poukazujiic na mierne vlhké az polosuché podmienky. Nahradenie
suchej stepi humidnymi trdvnymi ekosystémami a rychla evolucia prostredia s vodnymi nadrzkami pocas
skorého holocénu dokladuje posun smerom k vlhkej$im klimatickym podmienkam. Paleopalynologicky
zaznam prechodu z neskorého glacidlu do holocénu poukazuje na opakované a rychle zmeny. Zda sa, Ze na
neskoroglacidlnych pampéch sa mohlo vyskytovat vela taxonov, ktoré v modernej vegetacii predstavuju
druhy rastice v clovekom nartSanych biotopoch (ruderdlne druhy). Ich hojny vyskyt naznacuje, ze
prostredie bolo Casto vystavené prirodnym disturbanciam, akymi boli rychle a opakujiice sa zaplavy
depresii pozdiz udolnych niv ako nasledok nezvycajne intenzivnych zrdzok.

Australia. Na konci kriedy sa Austrdlia izolovala od zvysku Gondwany, takZe vegetdcia presla dlhym
obdobim izolacie. Travne ekosystémy sa vyvinuli v oligocéne v dosledku zvySenia aridity a poklesu
teploty. V priebehu kvartéru bol dalsi vyvoj travnych ekosystémov Australie ovplyviiovany konzumadciou
vackovcami, zvySenym mnozstvom prirodzenych poZiarov avyuzivanim ohmna pravekymi Iudmi.
NajrozsiahlejSimi sa stali xerofytné trdvne ekosystémy s dominantnym rodom travy Triodia. Vela travnych
ekosystémov predstavuje disklimax*, kedy pod vplyvom zvyseného vypalovania a pasenia domacimi
zvieratami, doslo k nahradeniu pdvodnych dominantnych rastlin rodom Triodia. Tieto trdvne ekosystémy
sa preto mdzu povazovat za sekundarne a mozny by bol ich navrat ku klimaxu (Moore, 1970; Bredenkamp
et al., 2002).

Novy Zéland. Aj ked temperdtne aZ subtropické lesy pokryvali oblast pocas celého kenozoika, travy sa
objavili veocéne. Orogénne procesy aklimatické zhorSenie v pliocéne viedlo kvyvinu travnych
ekosystémov s vyvrcholenim v pleistocénnych l'adovych dobach. Oheri a pasenie podporovali Sirenie tychto
spoloCenstiev do oblasti predtym porastenymi lesmi, v ktorych dominoval pabuk (Nothofagus)
(Bredenkamp et al., 2002).

Oceania. V Oceanii je povod trdvnych ekosystémov neisty, z dovodu velmi dlhého historického
vyuzivania tejto oblasti fudmi. Vyvoj travnych ekosystémov ovplyvnili klimatické zmeny, najma
zaladnenia a k ich Sireniu prispel ohen a clovek (Gillison, 1993).

Subarktické ostrovy. Su zvycajne kenozoického sopecného povodu. Boli ovplyvnené zaladnenim
a mnohé su zaladnené dodnes. Podnebie maji konstantné uz priblizne 10 000 rokov a floristické zlozenie
ostalo od posledného zaladnenia viac-menej nezmenené. Trdvne porasty st ovplyviiované chladnym
morskym podnebim, stalymi silnymi vetrami a dopiﬁanim zivin morskymi vtakmi a cicavcami
(Bredenkamp et al., 2002).
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Povod a evolucia pusti a polopusti

Puste st velmi starym bidmom. Napriklad v perme existoval obrovsky superkontinent Pangea. Medzi
vodami na zapadnom avychodnom okraji Pangey bol vyrazny teplotny rozdiel, ¢o ovplyviiovalo
atmosféricku cirkuldciu nad kontinentom. Prudenie na oboch pologuliach muselo smerovat trvalo
z chladnejsieho oceanskeho brehu na teplejsi, teda od zapadu na vychod. Pri ceste nad pevninou sa vzduch
ohrieval ato sposobovalo nedostatok oblacnosti a vyrazné obmedzenie zrazok. V rozsiahlych oblastiach
severnej pologule tak doslo k rozsiahlej aridizéacii pevniny. Pocas triasu bola Pangea celistva a podobne ako
v perme, aj v triase prevladala sucha kontinentalna klima, pricom najvacsia aridizdcia spada do stredného
triasu. Na Pangey cely priestor medzi obratnikmi pokryvala aridna zoéna, ktord na juhu siahala az
k polarnemu kruhu (Housa, 1992).

V pustnej vegetacii je zastupenych vela sukulentov, ktoré st pravidelne vystavované vysokym dennym
teplotdm a nizkej relativnej vlhkosti a beznym spdsobom fixacie CO: je metabolizmus CAM. Presny povod
prvych CAM rastlin zatial nie je znamy, pretoZe chybaju fosilne doklady (Ehleringer et Monson, 1993), ale
jednd sa o starobylti metabolicktl drahu, ktora sa pravdepodobne vyskytovala uz v paleozoiku u vodnych
druhov rasttcich v plytkovodnych mociaroch. Primarnym faktorom, ktory ovplyviiuje sticasné geografické
rozsirenie CAM rastlin je sucho, ale je mozné, Ze ich vznik a prirodny vyber mohli stvisiet aj so znizenym
obsahom CO: v suchozemskom alebo vodnom prostredi. Aj ked mnozstvo CO: v atmosfére urcite
ovplyvniovalo vyvoj mechanizmov fixacie uhlika u suchozemskych rastlin, je mozné predpokladat, Ze
minulé atmosférické zmeny nezohravali takti dolezita selektivnu tlohu u druhov rasttcich vo vodnom
prostredi. Naopak, terestrické CAM rastliny su selekcéne zvyhodnené pri extrémnom vodnom deficite, preto
vysoké mnoZstvo CO: v atmosfére pocas mezozoika bezpochyby zvyhodnovalo CAM rastliny v suchej
druhohornej krajine. Znizenia CO: v neskorom terciéry a v kvartéry, spolu so zvySujicou sa sezénnostou,
boli pravdepodobne obdobiami vyraznej druhovej radiacie a ekologickej expanzie CAM rastlin (Keeley et
Rundel, 2003; Hultine, 2019).

Evoltciu dnesnych modernych pusti vyrazne ovplyvnilo striedanie chladnych Iadovych (glacialnych)
a teplych medziladovych (interglacidlnych) obdobi pocas poslednych 2 miliénov rokov. Pocas ladovych
dob pokryvali kontinentdlne ladovce rozsiahle oblasti vo vysokych zemepisnych Sirkach a spolocenstva
mierneho pasma sa posunuli juznejsie. Tieto migracie spolocenstiev boli napadnejsie v Eurazii a Severnej
Amerike, pretoZe na severnej pologuli sa nachadza vacsi podiel stiSe ako na juznej (Ezcurra et al., 2006).

Pocas posledného glacidlneho maxima (pred 25000 az 17 000 rokmi) viedla pritomnost rozsiahlych
kontinentdlnych Tadovcov aniZzsia koncentracia CO: v atmosfére k ochladeniu klimy a zniZeniu intenzity
letného monzanu. To sa prejavilo zmenSenim plochy lesnych ekosystémov; tropicky pds sa ztzil, puste sa
posunuli smerom krovniku av strednych zemepisnych Sirkach ich nahradili trdvne ekosystémy,
semiaridne kroviny, otvorené lesy alebo chladné stepi. Okraje svetovych pusti vo vysSich zemepisnych
sirkach boli chladnejsie a vlhkejSie ako dnes, ich tropické okraje boli suchsie. Pocas tohto obdobia sa
vyvinuli velké duny v oblasti juznej Sahary a Sahelu a v indickej pusti Thar. Naopak, mediteranne pobrezie
Alzirska a Maroka sa stalo vlhkejSim a chladnej$im. Podobne bola dnesnd juhoamerickd pust Chihuahua
pokryta lesmi s piniovymi borovicami, borievkami a dubmi, zatial ¢o sa tropické suché lesy v strednom
Mexiku stali eSte such$imi a vyvinula sa v nich bohaté fléra kaktusov, ktora tato oblast charakterizuje aj
dnes. Predkovia modernej ptstnej bioty nachadzali v tomto obdobi uitociska (refigid) na miestach, ktoré st
dnes suchymi tropickymi habitatmi; boli to najma velmi suché tropické savany alebo oblasti v zrdZkovom
tieni (Ezcurra et al., 2006).

Posledna doba Iadova skoncila pred priblizne 15 000 rokmi (Denton et al., 2010). Po tstupe ladovcov
nastalo teplé obdobie skorého astredného holocénu (pred priblizne 8 000-5000 rokmi). Intenzita
monzunov sa zvysila v celej subtropickej oblasti, kde bolo teraz ovela vlhkejsie. Tropické lesy a suchd lesna
krajina okolo rovnika expandovala severnym ajuZnym smerom apuste sa presuvali do strednych
zemepisnych $irok. Cadské jazero vytvorilo vnutrozemské more amalo vadiu rozlohu ako ma dnes
Kaspické more (Ezcurra et al., 2006).

Niekedy v obdobi medzi 6 000 az 5 000 rokmi pred dneskom sa klima stala opat suchsia. Mezofytna
vegetacia rychlo mizla, iroven vodnej hladiny dramaticky klesla a kultiry usadené na brehoch jazier boli
nahradené kultdrami kocovnych pastierov. V Liwe, dnes najvadcSej odze Spojenych Saudskych Emiratov,
dochadzalo kukladaniu piesku atvorbe obrovskych dun svyskou presahujicou az 160 m. Do
severoamerickych pusti Mohave, Chihuahua a Sonora migrovali zjuhu rastliny ako agave, kaktusy,



Fouquieria (Fouquieriaceae) a Creotosov ker (Larrea tridentata, Zygophyllaceae), ktoré s charakteristické pre
tato oblast dodnes (Ezcurra et al., 2006).

NajstarSou pustou na svete je Atacama, v ktorej panuju semiaridne az aridne klimatické podmienky od
vrchnej jury, teda uz 150 miliénov rokov (Hartley et al., 2005). Velmi starou je aj pust Namib, ktora je
vyprahnutd najmenej 55 milionov rokov (Barnard, 1998), ale niektoré tdaje naznacuji, Ze uZz pocas
poslednych 80 miliénov rokov sa v tejto pusti nevyskytli vlhkejsie podmienky ako semiaridne (Ward et al.,
1983).

V sticasnosti najvacSou azijskou pustou je chladna past Gobi. V druhohordch vyzerala tiplne inak ako
dnes a obyvalo ju diverzifikované spoloCenstvo dinosaurov ainych plazov. Vo vrchnej jure a spodnej
kriede sa tu nachadzali rieky a velké jazera. V obdobi vrchnej kriedy sa krajina postupne menila na
polosuché aluvidlne nivy so sezénnymi jazerami a s oblastami din sefemérnymi rieckami a malymi
vodnymi telesami. Na konci kriedy sa vlhkost zvysila a vznikali meandrujiice vodné toky (Jerzykiewicz et
Russell, 1991). Pre vznik modernej puste Gobi boli nutné tieto podmienky: 1) sucha klima, 2) zakladné
krajinné formy a 3) vysoka produkcia sedimentov. Such4 klima v strednej a v ¢astiach vychodnej Azie sa
pravdepodobne vytvorila na zaciatku kenozoika, pred priblizne 50 miliénmi rokov. V eocéne sa Indicka
kontinentalna doska zrazila s juhovychodnou Aziou. Tim doslo k uzatvoreniu a Gplnému Gstupu oceana
Paratethys zo strednej Azie, k vyvrasneniu Himalaji a Tibetskej ndhornej plosiny. Tieto topografické zmeny
viedli k zablokovaniu prisunu vlhkého vzduchu zIndického ocedna azvySeniu aridizacie &zijského
vnutrozemia. Postupné globadlne ochladzovanie od zaciatku oligocénu anajmd od vrchného miocénu
oslabilo 4zijské monztunové pradenie, posilnilo zdpadné prudenie azvysilo fyzikdlne zvetrdvanie
v horskych oblastiach, ¢o dalej podporovalo aridizaciu vntitrozemia Azie a produkciu sedimentov. Tieto
procesy nakoniec vyustili do vzniku modernej puste Gobi vo vrchnom pliocéne, pred priblizne 2,6
miliénmi rokov (Lu et al., 2019; -).

Nie vSetky dnesné puste su také staré a dlhodobo vyprahnuté. Nehostinna a hyperaridna Sahara
v severnej Afrike je vsucasnosti najvacsia hortica pust na Zemi. Ale nebolo to vzdy tak. Zmeny
v parametroch obeznej drahy Zeme a jej albedo ovplyviiovali mnozstvo slnecného Ziarenia dopadajtceho
na severnu pologulu pocas letného obdobia a monzinové prudenie (Street-Perrott et al., 1990), ¢o malo
dopad na hydroklimaticky rezim v severnej Afrike minimdlne od vrchného miocénu. Severoafricky
hydroklimaticky rezim je charakteristicky striedanim dlhodobych periéd sucha a vlhka. Periodicky sa
opakujuce , Africké vlhké obdobia” (, The African Humid Periods”) s pocetnymi zrdzkami sa vyskytovali
v Casoch zvysSenej intenzity zapadoafrického monziinu vyvolanej vyssim mnozstvom dopadajiceho
slnecného Ziarenia na severnu pologulu v letnom obdobi. To viedlo k Sireniu trdvnych ekosystémov
a krovin do oblasti, v ktorych sa v sicasnosti nachadza pust, ¢im vznikala ,Zelena Sahara” (,, Green Sahara”
alebo , Green Sahara periods”) (_). Za poslednych 8 miliénov rokov bolo takychto obdobi
Zelenej Sahary viac ako 230. Obdobia Zelenej Sahary mali dolezity dopad na evoldciu a migraciu prvych
Iudi. Pocas nich mohli byt mnozstva zrazok postacujice na vytvorenie kontinualnych ,savanovych
koridorov” naprie¢ dnesnymi hyperaridnymi oblastami Sahary. Nimi viedli migra¢né trasy archaickych
a anatomicky modernych Tudi z Afriky von (Kuper et Kropelin, 2006; Castafieda et al., 2009; Larrasoania et
al., 2013; Svoboda, 2014; Pausata et al., 2020).

Posledné Africké vlhké obdobie prebehlo v spodnom a strednom holocéne medzi 11 000 az 5 000 rokmi
pred dneskom (Claussen et Gayler, 1997). Mnozstvo zrazok, hranica severného rozsirenia zapadoafrického
monzunu a rychlost nastupu aukoncenia tohto najmladSieho vlhkého obdobia st stdle predmetom
diskusii. Rozne paleoklimatické archivy ztohto obdobia poskytuju Siroky rozsah rekonstruovaného
mnozstva monzunovych zrazok z oblasti, kde je dnes zrazkovy tthrn 100-150 mm za rok. Na jednej strane
pelové analyzy ukazuju, Ze v uvedenom obdobi neboli rocné zrazky vyssie o viac ako 400 az 500 mm
v porovnani so sticasnostou. Tropicka vegetacia sa posunula o 6-9° severnejsie v porovnani s dneskom.
Travne ekosystémy dominovali okolo 25° aZ 28° severnej zemepisnej Sirky, medzi 20° aZ 25° severnej
zemepisnej Sirky sa vyskytovali trdvne porasty spolu s porastami krovin aseverna hranica tropického
dazdového lesa sa pravdepodobne nachadzala medzi 15° az 20° severnej zemepisnej Sirky. Paleojazera sa
rozsirili prinajmensom po 28° severnej zemepisnej Sirky a vydatnejSie zrazky (okolo 200-250 mm za rok)
mohli zasahovat az nad severnu ¢ast dnesnej Sahary, po priblizne 30° severnej zemepisnej Sirky. Na druhej
strane iné paleoklimatické rekonstrukcie uvadzaju, Ze zrazky pocas posledného Afrického vlhkého obdobia
mohli byt o 700 az > 1500 mm za rok vyssie ako dnes. To je vSak nepravdepodobné. Takéto vyrazné
rozdiely v odhadoch mozu byt vysvetlené velkou priestorovou heterogenitou africkej krajiny, ktora



vytvara mnozstvo mikroklim. Ale v kazdom pripade je jasné, Ze v minulosti bola Sahara ovela ,zelensia”,
ako je tomu dnes, pretoze dlhodobo pretrvavajuce jazera sa vyskytovali aj v oblastiach, ktoré su dnes
hortce, suché a bez povrchovej vody (Pausata et al., 2020).

Uz Alexander von Humboldt sa v 19. storo¢i zamyslal nad tym, ako dlho trval prechod do
a z holocénneho Afrického vlhkého obdobia. Usudzoval, Ze tento prechod musel byt rychly, pretoze si
nevedel predstavit zmenu rozsiahlych africkych plani na , piesocné more” bez nejakej vyznamnej prirodnej
udalosti. Dnesné detailné poznatky o dynamike posledného Afrického vlhkého obdobia potvrdzuju, Ze jeho
zaciatok a koniec boli z geologického hladiska ndhlymi udalostami, ktoré sa odohravali v ¢asovom
horizonte storoci. Tieto ndhle prechody sa vsak nepozorovali vSade aneboli synchrénne naprie¢ celym
kontinentom. To naznacuje, Ze na lokalnej iirovni boli zmeny zrdZok v minulosti nahle, ale na regionalnej
urovni neboli ¢asovo zosuladené. Tieto rozdiely mohli opat stvisiet s vysokou heterogenitou africkej
krajiny (Pausata et al., 2020).

Otazne je, ¢i aj dopady ludskych aktivit na ekosystémy na lokalnej a regiondlnej trovni prispeli
k ukonceniu posledného Afrického vlhkého obdobia. Mohli by sme predpokladat, Ze nadmerné spasanie
rastlin domacim dobytkom redukovalo vegetacnii pokryvku aZe rychly populaény rast mohli pocas
poslednej fazy najmladsieho Afrického vlhkého obdobia viest k aridizacii anakoniec vyustit do
dezertifikacie severnej Afriky (e. g. Jaouadi et al., 2016). AvSak odliSenie, do akej miery iSlo skutocne
o dopad polnohospodarskych aktivit a do akej miery sa jednalo o prirodzené geologické procesy, je
problematické (Horowitz, 1992). Niektoré modely naopak ukazuju, Ze pastva mohla mat pozitivny vplyv
na lokalnu ekologicku diverzitu, ¢im sa ekologicky kolaps, teda ukoncenie holocénneho Afrického vlhkého
obdobia, oddialilo (Brierley et al., 2018). Vplyv pasenia na lokdlnu a regiondlnu vegetaciu je potrebné
hodnotit opatrne, pretoZe zavisi od viacerych faktorov (reziliencia ekosystému, intenzita pasenia, sezénna
premenlivost zrdzok a pod.) a nie je mozné ho zovSeobecnit na velké geografické oblasti. Na jednej strane
by selektivne sa pastce bylinozravce mohli podporit zvysenie diverzity rastlin a zlepsit funkcnost
ekosystému podporenim zniZenej konkurencieschopnosti medzi druhmi. Na druhej strane sa v pripade
nadmerného pasenia ocakava zniZenie druhovej diverzity v désledku odstranenia vegetacnej pokryvky
anaruSenia Struktary spolocenstiev. ESte stidle obmedzené poznatky o ekologickej odolnosti, Iudskej
populdcii (e. g. Manning et Timpson, 2014) a poInohospodarskych postupoch v obdobi stredného holocénu
ateda ovplyvoch na lokdlne aregionalne ekologické procesy, stazujui vyslovenie definitivneho zaveru
o ulohe T'udi — ak vobec nejaku zohrali — pri ukonceni posledného Afrického vlhkého obdobia (Pausata et
al., 2020).

- Index aridity, albedo a index listovej plochy dnesnych ekosystémov v Saharsko-Arabskej oblasti
a porovnanie ich rozlohy v obdobi posledného glacidlneho maxima a holocénneho optima (upravené podla
Lioubimtseva, 2004).

Ekosystém h.ld.e X Alboedo Indexlistovej Rozloha (km? x 10¢)
aridity* (%) plochy**
Posledné glacialne Holocénne
maximum optimum

Hyperaridne tropické puste <0,05 40-90 0-0,25 0,74 -
Aridne tropické puste 0,05-0,2 30-70 0,01-1 9,97 2,1
Polopuste a stepi 0,2-0,5 10-80 0,25-4,0 1,07 1,1
Savana 0,2-1,0 17-50 0,6-0,4 1,14 6,9-8,0
Polopustova mediteranna 0,5-1,0 14-20 1,040 1,05 076

lesna krajina

* Index aridity (AI, Aridity index) je Ciselny ukazovatel stupma suchosti (aridity) na danej lokalite. Umoziiuje vymedzit oblasti
s nedostatkom vody, ktord je hlavnym limitujicim faktorom biologickych procesov. Tu je vyjadreny ako pomer medzi priemernym
mnozstvom ro¢nych zrazok P a priemernou ro¢nou potencialnou evapotranspiraciou PET (Al = P/PET).

** Index listovej plochy (LAI, Leaf area index) udava pomer plochy listov na jednotku plochy pédneho povrchu (LAI = plocha listov /
plocha pddneho povrchu, m?/ m?).

Ked pred 20000 az 15000 rokmi kontinentdlny ladovec ustupoval, mnohé druhy fléry a fauny
mierneho pasma migrovali do vysSich zemepisnych S$irok a pustne bidmy expandovali v strednych
zemepisnych Sirkach do dnesnej podoby. Biota mierneho pasma sa zachovala v drsnom a chladnom
prostredi vysokych pustnych pohori, ktoré sa tycia nad pastnymi rovinami. Vladnu tu podmienky podobné



podmienkam panujiicim pocas doby Iadovej na nizinach. Preto tu po otepleni tato biota nasla titocisko
a kedZe sa uz niekolko tisicroci vyvija v izolacii (vysoké pohoria st ,ostrovy” vysokych nadmorskych
vySok v ,mori” niZin), ndjdeme v nej vela endemickych druhov. St to spolocenstva velmi cenné z pohladu
biologickej ochrany (Migliore et al., 2013; Ezcurra et al., 2020; Vanderplank et Ezcurra, 2020).

Saharsko-Arabské puste. Z oblasti dnesnych Saharsko-Arabskych pusti je k dispozicii pomerne vela
udajov o paleoenvironmentalnych zmenach, ktoré prebehli pocas neskorého pleistocénu a holocénu. Ako
bolo uvedené uz vyssie, vyvoj prostredia tu bol veImi komplikovany: vlhké periddy boli preruSované
pocetnymi suchymi fazami trvajicimi stovky rokov.

Pocas posledného glacidlneho maxima, pred priblizne 21000 rokmi, sa v Afrike ana Arabskom

polostrove nachddzala 100-mm izohyeta na 13-14° severnej zemepisnej Sirky, teda juZznejSie v porovnani
s dnesnou ioziciou na 17-18° severnei' zemeiisnei' éirkfr.

V skorom aZz strednom holocéne, pred priblizne 9 000 az 4 000 rokmi, sa v tomto regiéne nachadzalo
ovela menej pustnych oblasti. Prevazna cast tohto obdobia pust Sahara neexistovala ana jej dnesnom
uzemi sa nachddzala mozaika krovin, trdvnatych ploch alesov, obyvanych gazelami, nosoroZcami,
hrochmi, antilopami, zirafami a slonmi, ktoré dnes ziji ovela juznejSie. Pocas Saharského klimatického
optima, pred priblizne 8500 az 6500 rokmi, tu mohol byt roény thrn zradzok 50-krat vyssi ako je
v sucasnosti. Vyrazny ndrast humidity viedol k $ireniu subhumidnych ekosystémov. Hranica Sahara-Sahel
sa posunula na 23° severnej zemepisnej Sirky, ¢o je 0500 km severnejsSie v porovnani so sticasnostou
a 01000 km severnejSie v porovnani so situdciou pocas posledného glacidlneho maxima (Petit-Maire et al.,
1995). Na Arabskom polostrove doslo tiez k vyraznému narastu zrazok, nasledkom c¢oho pustne oblasti
uplne zmizli arozsirila sa step asavana (Sanlaville, 1992). Celkova rozloha puste v Saharsko-Arabskej
oblasti v tomto obdobi neprekracovala 1,7 x 10° km?, ¢o je v porovnani so sucasnostou redukcia o priblizne
4,2 x 106 km? (Lioubimtseva et al., 1998; Lioubimtseva, 2004).

Australske puste. Velka Cast dnesnej Australie je v sicCasnosti aridna alebo poloaridna, ale takmer
vObec sa tu nevyskytuju také extrémne puste, aké najdeme v Saharsko-Arabskej oblasti. Pocas posledného
glacidlneho maxima, pred priblizne 25000 az 12 000 rokmi, tu vSak bolo extrémne pustne podnebie
arozlahlé oblasti mobilnych dun zasahovali az do casti, ktoré si v sticasnosti zalesnené a v ktorych sa
nachadzaju efemérne pustne jazera (Keshow et al,, 1991; Nanson et al., 1992; 1998; Cupper et al., 2000).
Pelovy zadznam zjuhozédpadného Nového Juzného Walesu dokumentuje, Ze obdobie pred 7 000-6 000
rokmi bolo aridne. Priblizne v tomto obdobi doslo aj k aktivacii dan. Vyskyt lesného taxénu prasli¢nika
Allocasuarina luehmannii (Casuarinaceae, Fagales), ktory sa dnes nachddza len na miestach s vyS$im
zrazkovym uhrnom, poukazoval na nérast lokdlnych zraZok a vysokt hladinu podzemnej vody. Lesné
spolocenstva sa stiahli a prasliéniky rodu Casuarina (Casuarinaceae, Fagales) zmizli z fléry pred 4 000
rokmi. Holocén bol najsuchsi pred 3 000 az 1 000 rokmi, kedy niektoré efemérne jazera plne vyschli. Vela
nepriamych dokladov sved¢i o tom, ze v priebehu stredného holocénu bol Australsky kontinent vseobecne
teplejsi pocas zimnych a jarnych mesiacov, ale letd a jesene boli chladnejSie ako dnes (Kershaw et al., 2000;
Moss et Kershaw, 2000; Simmonds, 2003). V dosledku toho pravdepodobne doslo k zniZeniu sily letného
monzdnu a s nim spojeného mnozstva zrazok.

Paste (iransko-turanskej oblasti) strednej Azie. Z tejto oblasti su paleoekologické tdaje z obdobia
neskorého pleistocénu a holocénu pomerne chudobné. Pocas posledného glacialneho maxima sa v strednej
Azii vyskytovala chladnd a sucha faza. K najvacés$iemu postupu Tadovecov dochadzalo pred 19 000 az 20 000
rokmi a posledny postup bol v obdobi mladsieho dryasu pred priblizne 11 500 rokmi (Hetzel et al., 2002).

Pocas holocénneho klimatického maxima v strednom holocéne doslo knarastu zrazok v pusti
Kyzylkum (Mamedov, 1990). Takéto klimatické podmienky podporovali rozvoj stepi s palinou (Artemisia)
a travami na dnesnej pustnej nahornej plosine Usturt rozprestierajticej sa na 200 000 km? (Varushchenko et
al., 1987). Za poslednych 10000 rokov dochadzalo k vyraznym a opakovanym ustupom anaopak
rozsirovaniam Aralského jazera, ktorého hladina kolisala najmenej o 20 m, ale pravdepodobne to mohlo byt
aj oviac ako 40 m. Dnesné rozsiahle cyklické vykyvy vysky hladiny st doésledkom velkym zmien
v pritokoch sp6sobenych klimatickymi zmenami a prirodzenym odklonom rieky Amu-Darya od Aralského
jazera (Kes et al., 1993).

Z historickych dokumentov a archeologickych tdajov zo zdpadného Turkmenistanu a Kazachstanu
vyplyva, Ze zrazky v oblasti medzi Kaspickym morom a Aralskym jazerom boli v 9. az 14. storoci n. 1.
o nieco vyssie, ako dnes. Nie je jasné, ¢i zvySenie aridity od 14. storocia porovnatelna s dnesnou troviiou



bolo primarne sposobené internymi faktormi (albedo, zmeny vodnej bilancie ako nasledok Iudskej ¢innosti)
alebo externymi globalnymi procesmi. Sucha faza v zdpadnom Turkmenistane méze zodpovedat Malej
dobe T'adovej, dokladovanej z mnohych casti sveta (Varushchenko et al., 1987).

Je dolezité si uvedomit, Ze mechanizmus atmosférickej cirkulacie v ptstach Strednej Azie je v mnohych
ohladoch odlisny od mechanizmu, ktory ovplyviiuje zrazky v tropickych pustach. Hlavnymi faktormi,
ktoré reguluju teploty a zrazky na Turanskej niZine, st atmosférické procesy nad eurdpskou castou Ruska
a Sibirou, vyska hladiny a rychlost vyparu Kaspického mora a vySka hladiny Aralského jazera. Kaspické
more zasobujti vodou rieky Volga a Ural, éim dochadza k prepojeniu podnebia Strednej Azie s eurépskou
castou Ruska. Do Aralského jazera zase ustia stredoazijské rieky Syrdarja a Amudarja prameniace
v pohoriach Tian-Shan a Pamir, ktorych vodnatost sa menila v rytme horskych zaladneni. Klima juZnej
subtropickej oblasti, v ktorej sa nachadza pust Karakum, je vyrazne ovplyviovana azijskym monzinom
(Lioubimtseva, 2004).

Puste a polopuste Severnej Ameriky. Vysokd nadmorska vyska, zloZité orografické podmienky
a lokalne topografické vplyvy vysvetluji velmi komplexné caso-priestorové vegetatné zmeny v oblasti
amerického zdpadu. Pocas poslednej doby ladovej bol juhozdpad USA vlhkejsi a chladnejsi ako
v sucasnosti. Vacsinu tizemia dnesnej Kanady a severozapadu USA pokryval Laurentinsky ladovec, ktory
mal velky vplyv na atmosférickt cirkuldciu a zatlac¢il zapadné vetry ovela juZznejSie, ako je tomu dnes.
V oblasti Velkej panvy sa nachadzali velké jazerd aotvorené ihlicnaté lesy sborovicami, borievkami
a stepnymi rastlinami. V tychto podmienkach pravdepodobne nemohli prezivat moderné pusine druhy
a preto boli zatlacené na juh, kde panovalo teplejSie podnebie (Thompson et al.,, 1993; Thompson et
Anderson, 2000).

V skorom holocéne stéle pretrvéavali vlhkejSie podmienky ako st dnes, ale z iného d6vodu, ako to bolo
pocas posledného glacidlneho maxima. Pocas obdobia najvyssej letnej slnecnej radidcie bol letny
juhozapadny monzin ovela silnejsi ako dnes. Tato zvysena cirkulacia priniesla na juhozapad dostatoc¢né
mnozstvo zraZok a oblacnosti, ¢o umoznilo druhom adaptovanym na chlad prezit v modernych pustach.
Horna hranica lesa bola vyssie ako dnes, ¢o dokazuje teplejSie letd vo vyssich nadmorskych vyskach.
V strednom holocéne sa klima v oblasti juhozdpadnych pusti stala teplejSia a suchsia. Mnohé z dne$nych
pustnych druhov sa $irilo do svojich sticasnych aredlov v priebehu poslednych 6 000 rokov. Niektoré tidaje
z tohto obdobia ukazujui, ze klimatické zmeny v tejto oblasti boli pomerne malé (Thompson et al., 1993;
Thompson et Anderson, 2000), iné naznacuju znacnu casovu variabilitu holocénnej klimy (Dean, 1996;
Polyak et Asmerom, 2001).

Puste Juznej Ameriky. V Juznej Amerike sa nachadza niekolko puasti. K nim patri aj najstarSia pust na
svete, Atacama, ktord je zaroven aj najsuchS$im miestom na Zemi. UZ od vrchnej jury tu panuje semiaridna
az aridna klima, ¢o naznacuje, Ze rovnaké faktory ovplyviiujuce klimu tu pdsobia uz 150 miliénov rokov.
Za toto obdobie nedoslo ani ku vyznamnej zmene paleografickej polohy tejto oblasti. Hlavny vplyv na
vznik a existenciu puste Atacama mali stabilna subtropicka tlakova vy$ a kontinentalita, ktora bola vo
vrchnej jure a spodnej kriede zosilnena existenciou superkontinentu Gondwana. Vplyv tychto klucovych
faktorov bol dalej zosilneny na konci kriedy alebo na zaciatku kenozoika vytvorenim predchodcu dnesného
studeného Humboldtovho pradu pozdiz zapadného pobrezia Juznej Ameriky a nakoniec, pred priblizne 30
milionmi rokov, boli Andy vyzdvihnuté do takej vysky, Ze vytvorili zrazkovy tietiom (Hartley, 2003;
Hartley et al., 2005).

Poznamka: Oznacenie CAM je akronym z anglického ,Crassulacean acid metabolism”, v preklade , metabolizmus kyselin u rastlin
Celade tucnolistovitych” (tucnolistovité, Crassulaceae), pretoze po prvykrat bol tento sposob fixacie uhlika objaveny u zastupcov tejto
Celade. Dnes je znamych 38 celadi rastlin, ktoré maji CAM metabolizmus, ¢o naznacuje, Ze vznikol niekolkokrat nezavisle. Rastliny
CAM su adaptované na extrémny nedostatok vody. V priebehu diia maji prieduchy uzatvorené. Otvéraju ich v noci, kedy je teplota
nizsia a teda relativna vlhkost je vyssia a prijimaji CO2. Ziskany uhlik vstupuje do dalsich procesov prebiehajticich nasledujuci den. Tak
rastlina optimalizuje uchovavanie vody (Larcher, 1988; Prochazka et al., 1998; Hultine et al., 2019).

Poznamka: Izohyeta — ¢iara na mape spajajiica miesta s rovnakym tthrnom atmosférickych zrazok za urcité casové obdobie (den, mesiac,
rok).

Poznamka: Efemérne pustne jazera (angl. ,playas”) vznikaji na dne panvy, do ktorej prinasaji najjemnejsie ciastocky (bahno a hlinu)
efemérne rieky, stekajtice sem z hor pocas obcasnych privalovych dazdov a ktoré nest erodovany materidl. Soli prenasané vodou sa tu
usadzaju tiez (Ezcurra et al., 2006).
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Zrazka Indickej Tvorba antarktického Nastup ladovych déb
a Eurazijskej platne pevninského ladovca na severnej pologuli
pred ~50 miliGnmi rokov | pred ~34 miliénmi rokov pred ~2,6 milionmi rokov

Mezozoikum Kenozoikum
Vihka Pust Gobi

stredna Azia v strednej Azii

Ladovcovy transport
na severnej pologuli
pred ~10 milibnmi rokov

Ustup Paratethys Zdvih Himalaji a Tibetu
pred ~40 miliénmi rokov | pred ~25 milionmi rokov

_ Hlavné mechanizmy a model formovania a vyvoja ptste Gobi v strednej a vychodnej Azii. Zlava doprava: I. Akrécia Azijskej
platne po kolizii Indickej a Eurazijskej platne, ¢o viedlo k izolacii azijského vnutrozemia od prisunu vlhkosti z oceana a okrajovych mori
a k jeho vystsaniu. II. Ustup oceéna Paratethys a vyzdvihnutie Himalaji a Tibetskej nihornej ploginy viedlo k dalsiemu blokovaniu
prisunu vlhkosti. III. Globalne ochladenie oslabilo hydrologicky cyklus. IV. Zaladnenie severnej pologule dalej oslabovalo hydrologicky
cyklus, viedlo k poklesu hladiny svetovych mori a k zintenzivneniu mechanického zvetravania vo vnutrozemi Azie, ¢o spolocne
formovalo pustnu krajinu Gobi (Lu et al., 2019).
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- Pelovy diagram z dna zaniknutého jazera z oblasti zapadnej Sahary ukazuje od skorého do stredného holocénu zmeny
relativneho zasttipenia Styroch hlavnych nestromovych taxénov rastlin (Typha, Cyperaceae, Gramineae,
Amaranthaceae/Chenopodiaceae), pelu stromov (AP = arborean pollen) a ostatnych taxénov. Napadné je vyrazné kolisanie relativnej
pocetnosti rodu Typha, ktory indikuje sladkovodné jazerné prostredie, medzi 8,8 az 7,4 tisic kal. rokmi pred dneskom. Podobné vykyvy
boli zistené aj na inych miestach tohto regiénu (Renssen et al., 2003).



Povod a evolucia tropickych dazd'ovych lesov

Tropické dazdové lesy s druhovo najbohatSie suchozemské ekosystémy na Zemi. Vyznacuju sa
uzavretym viacvrstvovym korunovym zapojom, v ktorom dominuju krytosemenné rastliny. V sticasnosti
pokryvaja iba 7% zemského povrchu. Vyskytuja sa iba v oblastiach bez mrazov, s vysokymi priemernymi
mesacnymi teplotami azrazkami amalou sezénnostou. Nachadzame ich v Indo-Pacifickej oblasti
a v rovnikovych oblastiach Strednej a Juznej Ameriky a Afriky (Gentry, 1992; Couvreur et al., 2011).

Vznik a expanzia tropickych lesov vo vrchnej kriede. Krytosemenné rastliny, ktoré dnes dominuju
v tropickych dazdovych lesoch, sa v spodnej kriede v reakcii na klimaticky stres $irili zo strednych do
nizkych zemepisnych Sirok anad ostatnymi skupinami rastlin zacali dominovat na prechode medzi
spodnou a vrchnou kriedou. V tom obdobi bola rovnikova oblast asi hortica s vyraznym monzinovym
reZimom a preto je nepravdepodobné, Ze by sa v nej formovali prvé tropické mezické lesy. Ale v strednych
zemepisnych Sirkach na oboch pologuliach rastli v perhumidnej klime bez vyskytu mrazov mezické lesy,
ktoré sa stali prvym vyznamnym prostredim pre krytosemenné rastliny. Na zaciatku vrchnej kriedy sa tu
objavili typy listov charakteristickych pre tropické lesy, vratane jednoduchych celistvych listov s cepelou
pretiahnutou v odkvapkavaciu $picku, zloZzenych alebo dlanovitych listov. Prvy fosilny zaznam mnohych
skupin rastlin, ktoré dnes povaZzujeme za ,tropické”, pochddza zo strednych zemepisnych sirok z obdobia
vrchnej kriedy. Na severnej pologuli sa po prvykrat objavili celade Bombacaceae, Clusiaceae, Cunoniaceae,
Icacinaceae, Menispermaceae, Rutaceae, Sabiaceae, Saurauiaceae, Theaceae a Zingiberaceae. Na juznej
pologuli to boli celade Aquifoliaceae a Proteaceae, spolu s Winteraceae a Chloranthaceae, ktoré tu nasli
utocisko. V rovnikovej oblasti sa mezické lesy s dominanciou krytosemennych rastlin objavili az o nieco
neskor. Prvé dokazy naznacujuce vznik stale vlhkej klimy v rovnikovej oblasti pochadzaji z Nigérie
zkonca kriedy. Tu sa zacala radidcia celadi Annonaceae, Arecaceae, Ctenolophonaceae, Gunneraceae,
Fabaceae, Myrtaceae, Restionaceae a Sapindaceae (Morley et al., 2011).

Dalsi vyvoj tropickych krytosemennych rastlin pocas zvy$ného obdobia kriedy a v tretohorach je
mozné rozdelit do dvoch hlavnych faz. Prva faza, od konca kriedy po stredny eocén, charakteristicka
rozpadom Gondwany a teplou (sklenikovou) klimou, bola obdobim rozsiahleho Sirenia a diverzifikacie
tropickych rastlin. V druhej faze, od stredného eocénu, dochddzalo ku kolizidm pevninskych platni,
globalne sa ochladzovalo arozSirovala sa chladna klima. To nasledne viedlo k zmensovaniu arealov
tropickych taxénov (Morley et al., 2011).

Obdobie, od ktorého si mozeme mezické tropické lesy predstavit uz ako uzavreté viacetazové lesné
spolocenstva fyziognomicky pripominajice moderné dazdové pralesy, ostava diskutabilné. Molekuldrne
dokazy naznacuju, Ze rad Malpighiales, do ktorého patri velké percento druhov rasticich v zatienenej,
krovitej vrstve aetazi nizkych stromcekov tropickych dazdovych lesov celého sveta, presiel rychlou
radidciou na prechode medzi spodnou a vrchnou kriedou a Ze tato radiacia bola adaptaciou na preZitie
a rozmnozovanie pod uzavretymi korunami lesného porastu (Davis et al., 2005). Najstarsi fosilny dokaz
uzatvorenych viacetaZovych lesnych spolocenstiev pochddza zo Senegalu a Nigérie z konca vrchnej kriedy.
Jedna sa o odliatky velkych semien s velkou zasobou endospermu, ktory umoziioval klicenie pod lesnou
korunou, nalezy semien a plodov popinavych rastlin a dreva krytosemennych rastlin svedc¢iacom o ich
velkom obvode. Prvé viacetdZové lesy sa preto pravdepodobne nachadzali v rovnikovej oblasti. Od
paleocénu doslo k sireniu velkych semien v Severnej Amerike, ¢o naznacuje, Ze po vymreti dinosaurov sa
§irili uzavreté viacetaZové lesy vdaka radiacii plodoZravych cicavcov. Vznik korunovej klenby dazdového
pralesa bola jednou z hlavnych etdp vyvoja suchozemskych rastlin (Kubitzki, 2005). Korunova klenba
nielenze dovtedy nevidanym spdsobom ulahcila diverzifikdciu mnohych celadi krytosemennych rastlin,
ale vytvorila tiez zatienené prostredie vhodné pre dalsiu diverzifikdciu vytrusnych cievnatych rastlin
(paprade a papradiam podobné rastliny, Lycopodiophyta a Monilophyta) (Morley et al., 2011).

Vyraznt dominanciu krytosemennych rastlin v tropickych lesoch je moZzné vysvetlit ich vysokou
fotosyntetickou kapacitou, ktord znamenala vyhodu oproti inym skupinam rastlin. Vdaka vysokej
transpiracii sa dominujiice krytosemenné rastliny podielaji na zabezpecovani v priebehu roka sa
nemeniaceho (nesezénneho) vysokého mnozstva zrdzok v tropoch. Nahradenie vegetacie bez
krytosemennych rastlin vegetaciou, v ktorej krytosemenné rastliny prevladaju, malo v nizkych
zemepisnych Sirkach za nésledok chladnejsie, vlhkejSie a menej sezonne podnebie. Ekologickd dominancia
krytosemennych rastlin teda vyrazne zmenila tropickt klimu a globalny hydrologicky cyklus (Morley et al.,
2011).



Dopad asteroidu na hranici kriedy a terciéru (K/T) mal pravdepodobne globalny dopad aj na dazdové
lesy, ale nemal zasadny vplyv na hlavné evolu¢né linie krytosemennych rastlin charakterizujice kazdu
oblast. Nahosemenné rastliny boli po udalosti na hranici K/T ovplyvnené obzvlast negativne v nizkych
zemepisnych Sirkach; na zaciatku tretohor absentovali prakticky v kazdej oblasti rovnikového dazdového
pralesa. VSeobecne sa predpokladd, Ze obnova diverzity dazdovych lesov po vymierani na konci kriedy
trvala asi 10 miliénov rokov (Frederiksen, 1994), ale nalezy fosilnych listov z lokality Castle Rock v State
Colorado naznacuju, Ze mohla vyZadovat ovela kratsi ¢as, mozno len do 1,4 miliéna rokov (Johnson et Ellis,
2002).

Tropické dazdové lesy v obdobi ,sklenikovej” klimy ranych tretohdr. Na zaciatku tretohor boli
tropické dazdové lesy rozsirené v troch paralelnych zemepisnych Sirkach. Na severnej pologuli sa
nachadzali severné tropické (nazyvané aj boreotropické) mesické a montnové lesy, na juznej pologuli to
boli juzné tropické lesy. Medzi nimi sa rozprestierali rovnikové lesy provincie Palmae ( ).
V paleocéne doslo k zvySeniu mnozstva CO: v atmosfére (Pearson et Palmer, 2000) a tym k vyraznému
narastu globalnej teploty. Preto na hranici paleocénu a eocénu pokryvali tropické lesy najrozsiahlejsiu
oblast a zasahovali aZ do polarnych oblasti: na severnej pologuli po 60° s. z. . na Aljaske, na juznej pologuli
na 57° j. z. 8. v Tasmanii. Klima tohto obdobia nemala modernt analdgiu. Vyznacovala sa absenciou
mrazov a vodného deficitu. Sndd’ najviac sa podobala dnesnej letnej vlhkej klime v Indoc¢ine a Mexiku;
neprekvapuje teda, Ze v tychto oblastiach sa vyskytuje vela boreotropickych reliktov. Vysoka hladina mori
spoOsobila, ze pevninské spojenia medzi viacerymi kontinentami boli prerusené, ale aj napriek tomu sa
tropické rastliny boli schopné rozsirit nevidanym sposobom. Predpokladalo sa, Ze v tomto obdobi doslo
k redukcii globalnych gradientov, ale paleofléra naznacuje, zZe klimaticka a vegetacna sirkova zonacia bola
vyrazna (Morley et al., 2011).

Tropické dazd'ové lesy pocas ochladenia v strednom eocéne az oligocéne. Po skonceni teplotného
maxima viedli klimatické oscilacie v strednom a vrchnom eocéne ku kontrakciam a expanziam tropickych
lesov v strednych zemepisnych Sirkach. Na konci eocénu nastal dalsi rychly pokles globalnej teploty. To
viedlo ku kumulacii polarnych ladovcov anaslednému poklesu hladiny svetového ocedna. Podnebie
v strednych zemepisnych Sirkach sa pre tropicku vegetaciu stalo prilis chladné, takze doslo k stiahnutiu
tropickych dazdovych lesov do nizkych zemepisnych Sirok ( ). Tropické lesné druhy severnej
pologule museli migrovat k rovniku alebo ¢elili vyhynutiu. Uspech ich migracie na juh zavisel od
usporiadania litosférickych dosiek. KedZe existovalo nepretrzité pevninské prepojenie medzi vychodnou
Aziou arovnikovou oblastou, mnoho &zijskych boreotropickych prvkov naslo ttocisko v lesoch
Juhovychodnej Azie. Tropické prvky Severnej Ameriky mohli najst utocisko pozdiZ juzného okraja
Severoamerickej platne, ale nemohli sa Sirit aZ do rovnikovej oblasti skor ako vznikla panamska Sija
v pliocéne. Dosledkom je, Ze voboch Amerikach pravdepodobne vyhynulo ovela viac severskych
tropickych prvkov, ako v Juhovychodnej Azii. Eurépskym prvkom v migréacii smerom na juh branili tri
vyrazné vychodo-zapadne orientované bariéry: more Tethys, pohorie Alpy apuast Sahara. Preto sa
v dnesnych africkych daZdovych pralesoch nevyskytujui takmer Ziadne pravé severské tropické prvky.

Pokles teploty na konci eocénu mal na juznej pologuli dopad na juzné tropické lesy v Juznej Afrike
aJuznej Amerike. Vacsina australskych juznych tropickych prvkov tuto udalost prezila vdaka driftu
Austrélskej dosky smerom na sever v obdobi velkého trefohorného ochladenia. Zaroven izolacia Australie
a prilahlych kontinentalnych fragmentov umoznila prezif mnohym primitivnym prvkom tejto oblasti
(Morley et al., 2011).

Ochladenie na konci eocénu viedlo k zdsadnym zmenam klimy aj v nizkych zemepisnych Sirkach. Této
oblast sa stala vyrazne chladnejsia a suchsia. To vyustilo do vyhynutia mnohych druhov Zijucich v trépoch.
VSeobecne plati, zZe rovnikové fléry zacali v priebehu oligocénu nadobudat coraz modernejsi aspekt
(Morley et al., 2011).

Tropické dazdové lesy pocas navratu ,sklenikovej” klimy v strednom miocéne. Koniec oligocénu
a zaciatok miocénu sa vyznacoval globalne teplejsim podnebim s niekolkymi chladnejsimi epizédami.
Najvyssie globdlne teploty boli na zaciatku stredného miocénu, v obdobi tzv. klimatického optima
stredného miocénu, hoci mnozstvo CO: v atmosfére ostalo stabilné (Pearson et Palmer, 2000). Oteplenie
viedlo k rozsireniu vlhkych tropickych lesov do subtropickych oblasti, ale len na kratky cas (-).

Na hranici medzi oligocénom a miocénom, pred 23,3 miliénmi rokov, sa v nizkych zemepisnych
$irkach v oblasti juhovychodnej Azie zmenilo podnebie zo sezénne suchého (monzunového) na stale vihké.
Pravdepodobne to suviselo s koliziou Australskej platne s Filipinskou a Eurazijskou platiiou, ¢o malo za



nasledok rozsiahlu zmenu atmosférického prudenia. Uz v tomto obdobi mohla vzniknut oscilacia El Nifio,
ktoré je aj dnes hlavnym spustacom regeneracie Sundskych dazdovych pralesov, pretoze vdaka nej vsetky
stromy plodia sticasne, ¢o znizuje celkovt predaciu semien.

Z rovnikovej Afriky a JuzZnej Ameriky je menej dékazov o zmene podnebia na zaciatku miocénu, ale na
zaklade pelového zdznamu modzZeme predpokladat, Ze africké lesy vtomto obdobi presli znacnou
redukciou. Pred 21 miliénmi rokov sa zacal zvySovat rozsah trdvneho bidmu, najma v obdobi nizkej
hladiny mora, a prvy dokaz o poZiaroch pochadza priblizne z pred 15 miliénmi rokov.

Globalne ochladenie a stiahnutie tropickych dazdovych lesov do tropov v neskorom strednom
miocéne az pliocéne. Globalne ochladenie, ktoré sa zacalo priblizne pred 15 miliénmi rokov v strednom
miocéne a pokracovalo priblizne pred 2,8 miliénmi rokov v strednom pliocéne, viedlo k obmedzeniu
tropickej vegetacie len do tropickej oblasti a k Sireniu travnych biémov a pasti do nizkych a strednych
zemepisnych Sirok. Tropické prvky zo strednych zemepisnych Sirok zmizli. Vynimkou bola oblast
Australie, kde sa tropické lesy zachovali v malych enklavach pozd{Z vychodného pobreZia so stale vihkou
klimou bez mrazov. Na Novom Zélande, ktory lezal juZnejSie, vymizli megatermalne prvky v pliocéne.
India, tym Ze driftovala do oblasti vysokého tlaku severnej pologule, tiez stratila vacsinu svojej vlhkomilnej
vegetécie. V juhovychodnej Azii pocas poslednych 12 miliénov rokov pretrvavala dostato¢ne stabilna vlhka
klima dlhodobo podporujuca diverzifikdciu a prezitie vSetkych floristickych a faunistickych prvkov
dazdovych pralesov charakteristickych pre tato oblast. To umoziiuje vysvetlit, preco sa napriklad
v niektorych oblastiach Bornea nachadzaju floristicky najrozmanitejSie dazdové pralesy sveta (Wright,
2002).

Pelovy zaznam z delty rieky Niger v Afrike ukazuje od vrchného neogénu do konca pliocénu vyrazne
suché ,glacidlne” intervaly v obdobiach nizkej hladiny mori, ale s pomerne slabymi dokazmi o zmene
teploty. V obdobiach nizkej hladiny mori bola klima podstatne suchsia, takZe sa savany rozsirovali, zatial
¢o dazdovy prales expandoval vobdobiach vysokej hladiny mori, ked bola klima vlhkejsia.
Pravdepodobne menej rozsiahle boli savany na zaciatku pliocénu, ale asi pred 3 milionmi rokov az do
kvartéru sa zacali opét Sirit (Morley et al., 2011). Podobne ako v delte Nigeru, aj fosilna listova flora
zmiocénu Tanzénie aKene ukdazala striedanie vlhkejSich asuchSich faz, avSak s celkovym trendom
smerujucim ku chladnejSej a suchsej klime. Sucha mali r6znu intenzitu; niekedy viedli k ustupu dazdového
lesa a Sireniu otvorenej vegetacie, inokedy k suchej lesnej vegetacii (Jacobs, 1999; 2002). Aridizacia klimy
v rovnikovej Vychodnej Afrike do znacnej miery stvisela s tektonickym zdvihom, ktory spdsobil zmenu
atmosférického pradenia (Sepulchre et al., 2006).

V oblasti Amazdnie prebiehali teplotné oscildcie pocas celého neogénu. ChladnejSie obdobia
prerusovali klimu, ktord bola zvycajne teplejSia ako v sucasnosti. Pliocén bol vSeobecne chladnejsi
a podstatne suchsi, ako miocén a vyrazné ochladenie medzi 3 az 2,5 miliéonmi rokov viedlo k prvému
glacidlu, podobne ako v Juhovychodnej Azii a Zdpadnej Afrike (Hooghiemstra et Hammen, 1998; van der
Hammen et Hooghiemstra, 2000). Dostupné pefové zaznamy ukazuji, Ze aj v najsuchsich obdobiach
pleistocénnych l'adovych dob pokryval vacsinu niZin povodia Amazonky savisly prales, i ked jeho zloZenie
spolocenstiev sa menilo najmé v reakcii na pokles teploty. K najva¢sim zmenam dochddzalo po naraste
teploty na zaciatku medziladovych dob. Les vSak nikdy nebol rozdrobeny na ,refagia” navzajom izolované
savanami nepriechodnymi pre lesnt biotu (Colinvaux et al., 2000).

Evoluacia a diverzifikacia dazdovych lesov. Dlho sa predpokladalo, Ze bidm tropickych dazdovych
lesov bol dlhodobo ekologicky stabilny. Novsie udaje vSak naznacuju, Ze je to vysoko dynamicky
ekosystém. V Case sa menil nielen rozsah jeho rozsirenia, ale aj diverzita rastlin. Tieto poznatky viedli
k formulovaniu troch hypotetickych evoluénych modelov, ktoré sa snazia vysvetlit dnesnu vysoku
druhovt diverzitu tropickych dazdovych lesov (-). Podla ,modelu starobylej kolisky” (,,the ancient
cradle model”) prebehla najskor rychla speciacia ako odozva na priaznivé klimatické podmienky, po ktorej
nasledovalo spomalenie diverzifikacie v dosledku globdlneho ochladenia a zmensenie rozsahu rozsirenia
tropickych dazdovych lesov. ,Model muzea” (,the museum model”) predpoklada, Ze rychlost
diverzifikacie bola konstantna a miera vymierania nizka, ¢o viedlo k postupnému zvysovaniu diverzity.
Podla ,modelu nedavnej kolisky” (,the recent cradle model”) sa rychlost diverzifikdcie smerom
k sucasnosti zvySovala v dosledku tektonickych, klimatickych a biotickych zmien. Uvedené hypotetické
modely predstavuju alternativy, ktorych vysledkom je nahromadenie evolucnych linii v ¢ase (Couvreur et
al., 2011). Roézne skupiny aevolu¢né linie rastlin nevykazuji zmeny diverzity len podla jedného
z uvedenych modelov. ,Model starobylej kolisky” je podporeny rychlou radiaciou rastlin radu



Malpighiales v strednej kriede (Davis et al., 2005). Konstantna rychlost diverzifikacie paliem (Arecaceae),
jednej z najdodlezitejsich celadi rastlin tropickych dazdovych lesov, zodpoveda ,modelu muzea”, ato
prinajmensom od neogénu a Ziadne zmeny v rychlosti diverzifikacie v tejto ¢eladi neboli zaznamenané ani
pocas hromadného vymierania na hranici krieda-terciér (Couvreur et al., 2011). Rychla diverzifikacia
neotropickych stromov rodu Inga (Fabaceae) prebehla za poslednych 10 miliénov rokov v sulade so
zdvihom And, vytvorenim Panamskej $ije a Stvrtohornymi glacidlnymi cyklami, ¢o je zase v stlade
s ,modelom nedavnej kolisky” (Richardson et al., 2001).

Evolacia a diverzifikdcia tropickych dazdovych pralesov stvisela s geologickymi a klimatickymi
udalostami riadenymi tektonickymi a astronomickymi procesmi, prebiehajicimi zdroven s evolu¢nymi
tlakmi na rastliny. Tieto udalosti prebehli v jedine¢nej ¢asovej postupnosti. Ich vysledkom je, Ze dnes kazda
geograficky oddelena oblast dazdovych pralesov ma jedinecné spolocenstvo druhov, ktoré z velkej casti
pochadzaji z predkov starSich ako 70 miliénov rokov a ktori sa modifikovali a diverzifikovali tak, aby
obsadzovali dostupné ekologické priestory v kazdom regione.

Podla hypotézy ,o refugiach” (Haffer, 1969) dochadzalo v priebehu pleistocénu v stvislosti
s Milankovi¢ovymi cyklami ku klimatickym zmendm spdsobujicimi expanziu a spdjanie zalesnenych
oblasti v medziladovych dobach aich fragmentaciu, stahovanie aizolaciu v dobach Iadovych. To malo
fungovat ako akasi ,druhovéd pumpa” vyvolavajuca specidciu. Amazonské dazdové pralesy vSak boli
minimélne pocas kvartéru savislé (Colinvaux et al., 2000) aspomenutd hypotéza neberie do uvahy
starobyly pdvod druhov tropickych dazdovych pralesov, ako to naznacuje tretohorny palynologicky
zaznam, molekuldrne Studie a vysoka diverzita trefohornej flory. Aby sme mohli pochopit rozmanitost
tropickych dazdovych lesov, musime sa na ich vyvoj pozerat v ovela dlhSom ¢asovom meradle. Zmeny
klimy charakteristické pre kvartér prebiehali aj pocas dlhej casti tretohorného obdobia. Jediny zasadny
rozdiel bol v rozsahu zmien, pretoZe klima v rovnikovej oblasti pocas glacialu sa stala od obdobia pred 2,8
miliénmi rokov zjavne chladnejsou a vertikalna migracia vegetacie do tropickych pohori bola odvtedy
vyraznejsia.

V priebehu neogénu sa diverzita tropickych dazdovych lesov Juhovychodnej Azie postupne zvysovala
vdaka pretrvavajucej vlhkej klime. V rovnakom obdobi doslo v zapadoafrickej flore k vyraznému zniZeniu
diverzity v dosledku striedavého rozsirovania a zmrStovania pralesov v suvislosti so striedanim suchych
a vlhkych obdobi. V suchych obdobiach, ktoré sa stavali Coraz vyraznejsimi, sa $irili savany, na ktorych sa
beZne vyskytovali poziare. To dokazuje, Ze vysoka diverzita v refugiach tropickych dazdovych pralesov,
alebo ,hot-spots”, bude pravdepodobne pozorovana skor v oblastiach s dlhodobou kontinuitou vlhkej
klimy a nebude aZ tak stvisiet s alopatrickou speciaciou spdsobenou fragmentaciou biotopov. Najvyssiu
diverzitu vSak mozno pozorovat na miestach, kde sa klimaticka stabilita prelina s oblastami, ktoré presli
orogenézou a najmd koliziou kontinentalnych dosiek. Prikladom mozu byt kolizie Indickej a Eurazijskej
platne v eocéne alebo Australskej a Eurazijskej platne v miocéne v Sundaickej oblasti. Vysoka diverzita
v neotropickej oblasti moze stvisiet svyzdvihnutim And v miocéne aso vznikom panamskej Sije
v pliocéne.

K poklesu diverzity fléry na rovniku dochadzalo v obdobiach chladnej a obzvlast suchej klimy, ako je
to napriklad v rovnikovej Afrike, kde zvySenie sezénnosti od miocénu viedlo k ochudobneniu fléory
africkych dazdovych pralesov (Morley et al., 2011).
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- Suvislé zapojené tropické dazdové lesy sa po prvykrat rozsirili pocas paleocénu. Prerusované ciary oznacuji hranice
floristickych provincii (Morley, 2007).
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- Rozsirenie zapojenych tropickych dazdovych lesov v obdobi oligocénu, ktoré nasledovalo po ukonceni chladnej eocénnej
udalosti. PreruSované ciary oznacuju hranice floristickych provincii (Morley, 2007).
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- Rozsirenie zapojenych tropickych dazdovych lesov v obdobi stredného miocénu koincidovalo s miocénnym teplotnym
maximom. Prerusované ciary oznacuju hranice floristickych provincii (Morley, 2007).




prirodzeny logaritmus podtu linii

A 4

¢as od vzniku

- Tri alternativne hypotetické evolucné modely vysvetlujice vysoku druhovu diverzitu tropickych dazdovych lesov. (1) po
pociatocnej rychlej radiacii dochadza k poklesu rychlosti diverzifikdcie, , model starobylej kolisky*; (2) rychlost diverzifikdcie je stale
konstantna, ,model muizea”; (3) postupné zrychlovanie diverzifikacie s recentnou radiaciou; ,model nedavnej kolisky” (Couvreur et al.,
2011).



