Ondrej Koukol

Puvod hub

Ackoli houby (Fungi) pfedstavuji jednu z nejstarsich vyvojovych linii, pravdé-
podobné prvni eukaryota, ktera kolonizovala sous a ktera se v soucasnosti svou
predpokladanou biodiverzitou fadi mezi druhové nejbohatsi skupiny vubec,
existuje pro né minimum fosilnich zaznami neboli zkamenélin. Jejich pivod
tak nemiizeme sledovat podobné jako u rostlin nebo Zivocichii a musime spolé-
hat na nepiimé metody datovani pomoci molekularnich hodin. Bohata diver-
zita se bohuzel zrcadli i v mnoha odbornych terminech, a tak je soucasti tohoto
¢isla Zivy i terminologicky slovnik na str. CXXXVII kulérové ptilohy.

Dtvod, pro¢ mame tak malo fosilii, je ztej-
my, podivame-li se na dnesni houby. Jejich
télo tvori mycelium (p¥ipadné kvasinko-
vité bunky), ttvary nesouci nepohlavni
spory a plodnice. Vétsina téchto struktur
je mikroskopicka a velmi kiehka, v p¥ipadé
plodnice tvofena pfevazné z vody a navic
obvykle jen po velmi kratkou dobu. Kvuli
témto faktorim houbové struktury témér
vylucuji dlouhodobé uchovani fosilizaci,
otiskem, zuhelnaténim ¢i petrifikaci. Vcel-
ku dobfe se zachovavaji houbové struktury
v rostlinnych pletivech, typicky v kofe-
nech, na listech, nebo ve dfevé zuhelnaté-
lych kmend. Ve vsech pfipadech ale byva
obtizné odvodit, zda §lo o parazitickou
houbu nebo saprotrofa rozkladajictho mrt-
vou organickou hmotu.

Za nejstarsi ndlezy svéddici o existenci
hub lze povazovat ¢asti hyf a spory, které
je moZné datovat do starohor (viz tab. 1 na
str. 200). NejenZe nedovoluji Zadné dvahy,
jak se vyvijela jejich morfologie a jak teh-
dejsi houby vypadaly, u nékterych z nich
byla pozdéji prokdzana prislusnost k ji-
nym organismtm. To je p¥iklad mikrosko-
pickych vlaken nalezenych v Australii, je-
jichz stafi bylo datovano na 811 miliond
let. Ptvodné byla povaZzovana za houbo-
vé hyfy, podle toho také pojmenovéana
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Eomycetopsis, nasledné se vSak prokazalo,
Ze jde o zachovalou povrchovou strukturu
vlaknité sinice. U mladsich fosilii, jako jsou
napf. zuhelnatélé kmeny stromi pochaze-
jici z miocénu, pied 23-5,3 milionu let,
byvé uZz zjevné, Ze pozorované vlaknité
utvary odpovidaji houbam (obr. 1 a na 2.
str. obalky). Zptisob vétveni, pramér do
10 um, kolmé p¥ehradky a tmavsi bunécna
sténa patif mezi typické znaky i dnesnich
hub. Tim ale interpretace kon¢ci, a pokud
mycelium nema prezky (obr. 2), které by
ukazovaly na p¥islusnost k houbdm stopko-
vytrusnym (Basidiomycota), nejsou mozné
jakékoli spekulace o taxonomickém zata-
zeni nalezené houby.

O obtiZnosti interpretace makroskopic-
kych fosilii svédéi také postupné se vyvi-
jejici nazor na obfi fosilie fazené do rodu
Prototaxites, datované do obdobi od stied-
nfho ordoviku do ¢asného devonu. Tyto
morfologicky jednoduché sloupcovité fosi-
lie, nalézané rtizné po svété, dosahuji vys-
ky az nékolika metri a praméru pfes 1 m.
Ptvodni nézor, Ze jde o kmeny primitiv-
nich jehli¢nant (viz ndzev upominajici
na tis neboli Taxus), byl brzy vyvracen
a paleontologové se viceméné shodli, Ze
pfed sebou maji houby. Studium poméru
stabilnich izotopt uhliku ukazalo, Ze jed-
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notlivé fosilie se lisily v poméru izotopt
podle aktualntho zdroje Zivin (pravdépo-
dobné sinice, fasy a prvni{ primitivni me-
chorosty a lisejniky), a tudiz lze pfedpo-
kladat, ze se Zivily saprotrofné. Soucasné
byla na pfi¢nych fezech odhalena struk-
tura s trubicemi o rtiznych prtmeérech pii-
pominajici fez plodnici dnes$nich stopko-
vytrusnych hub s trimitickym hyfovym
pletivem (tedy tvofenym tenkosténnymi
generativnimi hyfami, tlustosténnymi ne-
vétvenymi skeletovymi hyfami a bohaté
vétvenymi vazbovymi hyfami). Pfepazky
v trubicich rovnéZ odpovidaly tvarem pte-
pézkdm v hyfach dnesnich stopkovytrus-
nych, podobné jako tutvary, které pfipo-
minaly pfezky. Podle nékterych autort §lo
dokonce o lichenizované houby, s fasou
uloZenou v povrchové vrstvé, nicméné
pfimé doklady této symbiézy se nedocho-
valy. Prototaxites tak podle téchto poznatka
zfejmé predstavoval prvni fosilné zazna-
menanou houbu, ktera byla ve své dobé
navic nejvétsim suchozemskym organis-
mem vubec.

Cim mladsi, tim lepsi
Neékteré zpusoby fosilizace umoziiuji do-
konalé zachovani celych plodnic a jinych
struktur v naprosto netknuté podobég. Re&
je o fosiliich v jantaru, zkamenélé prysky-
fici jehli¢natych dfevin, z nichZ ty nej-
star$i pochazeji z obdobi kiidy (viz také
¢lanek v Zive 2014, 5: 198-202). Ackoli
je mozné najit v jantaru i mikroskopické
houby, nedochovali se v ném témét zadni
zastupci chytridif (Chytridiomycota) a hub
spéjivych (Mucoromycota). Divodem miize
byt fakt, Ze je ani v soutasnosti nenachazi-
me jako ¢asté druhy v jehli¢natych lesich.
Poc¢inaje obdobim pted 400 miliony let
(v devonu) se uz predpoklada existence
vsech hlavnich houbovych linii, takZe tyto
nélezy neprozradi o rané evoluci hub nic.
Na druhou stranu dokladaji velmi poma-
lou evoluci morfologie u hub. Napf. v jan-
taru nalezeném v Dominikédnské republice
a datovaném do spodnfho miocénu (pted
20-15 miliony let) byly dokonale zachova-
1é konidiofory (nesouci nepohlavni spory —
konidie) zcela jasné néleZejici nékterému
z druhti rodu kropidlak (Aspergillus, houby
vieckovytrusné — Ascomycota). Podrobnym
studiem a méfenim konidiofori charakte-
risticky rozsifenych na vrcholu v méchy-
tek, konidiogennich bunék a jednobunéc-
nych konidii byl tento nélez ztotoZznén se
soucasnym druhem A. janus (obr. 3), ktery
je znam jako pudni saprotrof s vyskytem
mimo jiné i ve Stfedni Americe. Je aZ ne-
uvéfitelné, Ze se za 20 miliond let tento
druh morfologicky nezménil! Mezi velmi
dilezité nalezy patii i stopkovytrusna
houba Lycoperdites tertiarius, objevena
v Mexiku v jantaru z pfelomu oligocénu
a miocénu (pfed 26—22 miliony let). Jde
o nejstarsi nalez houby s bfichatkovitym,
tedy uzavienym typem plodnice (gastro-
tecium). V dobrém stavu se v dominikan-
ském jantaru zachovaly i plodnice néko-
lika druhti stopkovytrusnych hub ¢lenéné
na tfen a klobouk s lupenitym hymenofo-
rem. Tyto plodnice velké nékolik milime-
trti ukazuji opét zna¢nou podobnost s nékte-
rymi dne$nimi zastupci fddu pecarkotvaré
(Agaricales), pfedevsim s rody $picka (Ma-
rasmius, obr. 5) a hnojnik (Coprinus).
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1 Houbové hyfy na vybrusu kmene
zuhelnatélého jehlicnanu Taxodioxylon
taxodii, spodni miocén, Mostecka panev
2 Prezky (viz $ipka) na pfehrddkach
hyf stopkovytrusné vraticky granatové
(Tomentella punicea, plestidkotvaré —
Theleporales)

3 Konidiofory zakoncené charakteristic-
kym méchytkem s konidiogennimi buiika-
mi, fialidami, u kropidlaku Aspergillus
janus. Morfologicky identické konidiofo-
ry byly nalezeny i v tfetihornim jantaru.
4 Konidie soucasné vieckovytrusné
houby druhu Ctenosporium pectinatum
(a) se velmi podobaji spordm nalezenym
v eocennich a oligocennich sedimentech
a pojmenovanym Ctenosporites (b).
Podle: R. Kirschner a M. Piepenbring
(2006), P. H. Smith (1978), W. C. Elsik
aJ. Jansonius (1974). Orig. O. Koukol

5 Plodnice $picky Wettsteinovy
(Marasmius wettsteinii, pe¢arkotvaré —
Agaricales) charakteristické tenkymi

a ryhovanymi klobouky

Zivouci fosilie

Mezi mikroskopickymi houbami dokonce
zname jeden druh, ktery lze oznacit termi-
nem Zivouci fosilie — byl nejprve nalezen
ve fosilnim materidlu a posléze i v soucas-
nosti. Tato mikroskopickd houba Cteno-
sporium pectinatum (nejasného postaveni
v rdmci hub v¥eckovytrusnych) byla popsa-
na v r. 2006 z Panamy (obr. 4a). Jeji konidie
maji unikatni tvar, ktery nebyl pozorovan
dosud u Zddného druhu, kromé fosilniho za-
stupce Ctenosporites nalezeného v rtiznych
¢astech svéta v eocennich a oligocennich
sedimentech, z doby pfed 55-24 miliony
let (obr. 4b).

Jako Zzivouci fosilie byva nepfesné nazy-
van i druh stopkovytrusné houby Barthe-
letia paradoxa. Zaslouzil se o to jednak
striktn{ vazbou na listy jinanu dvoulalo¢-
ného (Ginkgo biloba), ktery je rovnéz ozna-
¢ovén jako zZivouci fosilie, a také kvili po-
zici ve fylogenetickém systému. Na zakladé
sekvenci DNA i morfologie jde o vyvojové
pivodni druh, bazalni ke v§em zastupctim
pododdéleni Agaricomycotina. Na listech
jinanu se vytvareji na podzim loziska ko-
nidii (obr. 6), ktera se pozdéji pretvaieji na
shluk tlustosténnych teliospor a z nich
vyristaji podélné délené bazidie s bazidio-
sporami. SpiSe nez zivouci fosilii tedy
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predstavuje nejprimitivnéjsitho zastupce
jinak dobfe zndmé a velké skupiny organis-
mu. Na rozdil od jinych primitivnich za-
stupct z dalsich velkych a dobie popsanych
skupin (napf. kopinatci mezi strunatci) ho
muzeme pozorovat celkem snadno, staci se
na podzim prohrabat listim jinanu v opadu
v parku nebo zahradé.

Kdyz se houbam daii

Houbové fosilie v§ak mohou pfinést za-
jimavé informace o jejich ekologii. Fosil-
ni zdznamy hub totiZ nejsou zastoupeny
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rovnomeérné pro jednotlivé historické tse-
ky, ale sledujeme obdobi s jejich ndhlym
néartstem. Jedno z nich je datovano do
pozdniho permu a nasleduje po tzv. perm-
sko-triaském vymirani pfed 251 miliony
let, kdy pravdépodobné az 70 % suchozem-
skych obratlovct a vétSina vegetace vy-
hynula po sérii silné vulkanické aktivity.
Druhé obdobi souvisi s vymiranim dino-
saurt na pfelomu kiidy a paleogénu, pied
65 miliony let, kdy se podminky na Zemi
prudce zménily po srdZce s Chicxulub-
skym meteoritem. Odhaduje se, Ze v tomto
obdobi vymielo spolu s dinosaury az 75 %
vSech druhti, které tehdy nasi planetu oby-
valy. Tyto organismy nedokazaly pfezit
sniZenfi intenzity dopadajiciho slune¢niho
zafeni, zplisobené prachem v atmosféie
a vysokou koncentraci iridia, uvolnéného
z asteroidu. Ackoli obg tyto udalosti mély
katastroficky efekt na tehdejsi rostliny i Zi-
vocichy, ohromny nardst objemu mrtvé
organické hmoty zjevné prospél houbam.
Neékteré teorie zvazuji i jejich podil na vy-
mien{ dinosaurt kvili obrovskému mnoz-
stvi spor v ovzdusi, a tim padem Castéjsi-
mu vyskytu houbovych onemocnéni, se
kterym se nedokazal vyporadat dinosauii
imunitn{ systém.

Neptimé datovani

Bez dostatecnych fosilii se datovani hlav-
nich vyvojovych udalosti v evoluci hub
zaklada na molekularnich hodinéch. Jedno
,tiknuti“ odpovida vzniku bodové mutace
v genomu, ¢ili zméné jedné baze DNA.
Rozdilem oproti béZnym hodinam je, Ze
nevime pfesné, jak casto k takové muta-
ci dojde. Lépe feceno, i kdyz mame tuto
rychlost pro nékteré geny u nékterych or-
ganismu zméfenou celkem piesné (mize
se pohybovat fddové v jednotkach mutaci
za nékolik stovek tisic aZ milionu let), ukéa-
zalo se, Ze u raznych vyvojovych linif
a u raznych gent je rychlost jina. Toto
,nepiesné tikani“ je sice moZné v analy-
zach uvolnit, aby byly zohlednény odlis-
né rychlosti, a upfesnit (kalibrovat) podle
konkrétni fosilie, ale i tento postup skyta
omezeni. Pokud napf. mame k dispozici
piesné datovanou a prokazatelné houbo-
vou fosilii (jeji stafi bylo zjisténo rozpadem
radionuklidt ur¢itych prvkd), znamena to,
Ze v dané dobé tyto houby existovaly, ne-
vime ale, kdy vznikly. Navic u nékterych
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6 Svétlé kupky na listech jinanu dvou-
lalo¢éného (Ginkgo biloba) — loziska
konidif stopkovytrusné houby Bartheletia
paradoxa. Snimky O. Koukola

fosilif se postupné vyvijel nézor, do které
skupiny vlastné patfi. Typickym ptikladem
je Paleopyrenomycites devonicus — nej-
star$i a soucasné nejlépe zachovala fosilie
vieckovytrusné houby, jez byla datovana
do devonu, pfed 410 miliony let. Jde o néko-
lik lahvicovitych plodnic typu peritecium,
zanotenych ve stonku primitivni plavuné
Asteroxylon mackiei. Diky ultratenkym Fe-
ztm se v nich podaftilo rozeznat operkulatni
typ viecka (otevird se na vrcholu vickem),
vicebunécné askospory a dokonce byla nale-
zena i anamorfa s konidiogennimi burika-
mi produkujicimi konidie. Nebylo sporu, Ze
patii k vieckovytrusnym houbam, nicmé-
né panuji neshody, jestli je mozné tento
druh povazovat za ptedka hub ze t¥idy Sor-
dariomycetes (vytvateji plodnice typu peri-
tecium), nebo Pezizomycetes (pro néz je
typické operkulatni viecko a vzécné tvoii
uzavieny typ plodnice podobny periteciu).

Na zakladé poslednich studii tak l1ze od-
hadovat, ze houby vznikly v obdobi pted
710 az 1 060 miliony let, ve stfednich az
pozdnich starohorach. Chytridie a houby
spéjivé se ziejmé oddélily pied 630 milio-
ny let, houby vieckovytrusné pfed 650-550
miliony let a stopkovytrusné pied 500
miliony let. Nékteré studie ale vznik hub

a do doby pfed 1,2 miliardy let dokonce
fadily oddélen{ vieckovytrusnych a stop-
kovytrusnych, ¢imz by ov§em vznik hub
predbéhl vznik rostlin. Divody takto vel-
kych rozdilt vyplyvaji pravé z odlisné ka-
librace molekuldrnich hodin. Prokazatelné
star$i ptivod hub by mohly podpoftit pouze
nélezy dalsich fosilii, nebo vyjasnéni ne-
jistého zarazeni fosilii z poc¢atku starohor.

Nejptavodnéjsi struktury

Jeden z nejvétsich otaznikt zustava také
kolem toho, jak vypadaly vyvojové nejpri-
mitivnéjsi houby a jak a pro¢ vznikaly
morfologické struktury, které zname u sou-
¢asnych druht. Vzhledem k pfedpoklada-
nému puvodu hub mezi protistnimi jed-
nobunéénymi organismy $lo zcela zjevné
o mikroskopické organismy (viz téz ¢lanek
o systematice eukaryot v Zivé 2016, 1:
27-30). Prvotnim mistem jejich vyskytu
mohly byt biofilmy — spolecenstva mikro-
organismu pfichycenych k povrchu sub-
stratu. Biofilmy byly tvofeny jak bakteriemi,
tak eukaryoty s rtiznou ekologif od foto-
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Tab. 1

Zjednodusena stratigrafickd tabulka s vyznamnymi udélostmi v evoluci hub

doloZenymi na zéklads fosilii. Casova rozmezi v milionech let. Orig. O. Koukol

Prahory

syntetizujicich po heterotrofni zastupce
(o soutasnych mikrobidlnich biofilmech
viz serial v Zivé 2012, 3, 5 a 6). V téchto
,prabiofilmech” mohly hrat houby vyznam-
nou roli jako paraziti i saprotrofové s uni-
katni schopnosti kolonizovat novy substrat
diky ojedinélému zptisobu ristu pomoci
hyf. Hyfy jakoZto vldkna tvofend fadou pro-
tahlych bunék oddélenych prehrddkou
(u vyvojové ptvodnich nepfehrddkova-
nych) pfedstavuji vyznamnou evolucéni
novinku. Tento morfologicky fenomén byl
natolik vyhodny, Ze se nezédvisle na hou-
béach vyvinul jesté u nékolika skupin v ram-
ci Stramenopila (pfedevsim u Ffasovek — Pe-
ronosporomycota). Navic ani v rdmci hub
nedoslo ke vzniku vladknitého mycelia pou-
ze jednou, ale minimalné t¥ikrat. Kromé
hlavni linie zahrnujici vlaknité houby spa-
jivé, vieckovytrusné a stopkovytrusné byly
dvé linie s pravdépodobné nezavislym
vznikem hyf nalezeny mezi chytridiemi.
Dalsim vyznamnym pokrokem evoluce
u hub se stala pfitomnost bunécné stény
s chitinem. Jeji vznik miiZe souviset s pred-
pokladanou ekologii nejprimitivnéjsich
hub. Uvazuje se, Ze byly nejpodobné&jsi sou-
Gasnym zastupctim bazalni linie oddéleni
Cryptomycota. Druhy tohoto oddélen{ jsou
velmi mélo prostudovani, ale pravdépo-
dobné §iroce rozsifen{ vnitrobunééni para-
ziti jinych organismi. Neumime je kulti-
vovat, takZe je nejsme schopni studovat
v laboratornich podminkéch. Jedinou vy-
jimku ptedstavuje druh Rozella allomycis,
ktery parazituje v hyfach chytridie Allomy-
ces arbuscula (fad Blastocladiales) a 1ze
péstovat i v kultufe. U tohoto druhu byl dete-
kovan chitin v bunééné sténé odpocivaji-
cich spora v ostrém hrotu infekéniho stadia
(infekénf cysty), kterym napadaji hyfy hos-
titele. Na druhou stranu nenf tato vlastnost
spolecné vSem zastupctim Cryptomycota.
Na zdkladé studia pfirodnich vzorki meto-
dou, ktera fluorescenné zobrazuje konkrét-
ni slouceniny nebo struktury jen u zastup-
ct urcité taxonomické skupiny, nebyla
u ostatnich druhti zjisténa chitinova sténa,
a to v Zadném stadiu, tedy u bicikaté zoo-
spory ani u cysty. Chitinovou bunéénou
sténu dale nachazime u blizce pfibuzné
skupiny, ktera se skupinou Cryptomycota
tvofi spolecnou vyvojovou linii — u mikro-
sporidif (Microsporidia; blize v ¢lanku na
str. 257). Fakt, Ze mikrosporidie se vyvi-
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Era Perioda Trvani
Ctvrtohory Holocén 0,01—dosud
Pleistocén 2,6—0,01
Tretihory Neogén 23-2,6
Paleogén 66—23
Druhohory Kiida 145-66 — nejstar$i nalezy hub v jantaru
Jura 201-145
Trias 252-201
Prvohory Perm 299-252
Karbon 359-299

— Paleopyrenomycites devonicus

Prototaxites

— pravdépodobny vznik hub

nuly z Cryptomycota, byl potvrzen nejen
na zéakladé sekven¢ni podobnosti nékoli-
ka desitek gent, ale i podle gent koduji-
cich pfenasece ATP, které u obou téchto
skupin ziskdvaji ATP pfimo z hostitelské
buriky (jejich mitochondrie jsou silné redu-
kované a bez schopnosti ziskavat energii
dychacim Fetézcem). P¥itomnost téchto
gent klicovych pro parazitismus ukazuje,
ze puvodni ekologii nejprimitivnéjsich
hub mohl byt pravé endoparazitismus.
Poté, co si vyvinuly pevnou buné¢nou sténu
z chitinu, ziskaly i pevnou oporu vegeta-
tivnich struktur a odolnost proti osmotic-
kému stresu, coz jim umoznilo rozsdhlou
kolonizaci suchozemského prostiedi.

Radu otézek vzbuzuje i vyvoj morfolo-
né typy sporangii, konidiogennich bunék,
viecek, bazidif a plodnic. V pfipadé bazidii
typ s pficnymi pfehrddkami, tedy nikoli
morfologicky jednodussi nepiehradkovana
bazidie (holobazidie). Naopak ptivod holo-
bazidif je zfejmé polyfyleticky a jejich vyvoj
u tfid Ustilaginomycetes, Dacrymycetes
a Agaricomycetes prob&hl nezavisle. Po-
dobné otézky vyvstavaji rovnéZ u ptivod-
niho a odvozeného typu hymenoforu, tva-
ru, ornamentiky a zbarveni bazidiospor.
Nicméné ziistavaji zatim nezodpovézené
a kvili ¢astému opakovanému vzniku po-
dobnych struktur (jejich konvergenci) nelze
ve vétsiné pfipadd odhalit ptivodni formu.

Mnoho otézek pfinasi i evoluce ekolo-
gickych strategii, napf. typu rozkladu dfe-
va — zda je vyvojové pivodni bil4, nebo
hnéda hniloba (také Ziva 2013, 2: 54-57).
Predpoklada se, ze odvozengjsi jsou druhy
se schopnosti hnédé hniloby, nebot u nich
byly v genomu nalezeny sekvence pro en-
zymy lakazy a oxidativni enzymy typické
pro houby bilé hniloby. TudiZz lze oceka-
vat, Ze jejich pfedchidci byli houbami bilé
hniloby, ale tuto schopnost ztratili.

Dlouhé diskuze o ptivodu dalsich struk-
tur by presahly rozsah tohoto ¢lanku, a tak
nezbyva nez konstatovat, Ze at uz vyvoj
probihal jakkoli, nad vyslednou diverzitou
morfologickych struktur a ekologickych
strategii, z nichZ nékteré jsou podrobné
rozepsany v nésledujicich ¢ldncich, mize-
me v soucasnosti jen Zasnout.

Pouzita literatura uvedena na webu Zivy.
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