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Infoleht

Kalana Lagerstdtte (Aeroni, Silur) Kesk-Eestis on pidevavalgele toonud rikkaliku ja mitmekesise
lubistumata vetikafloora. Varem on sealt kirjeldatud kaks uut vetikaliiki: Kalania pusilla (Tinn,
Mastik, Ainsaar et Meidla, 2015) ja Palaeocymopolia silurica (Mastik & Tinn, 2015). Lisaks on
Eestis kinnitust leidnud Leveilleites hartnageli leidumine (Foerste, 1923), mis oli algselt
dokumenteeritud vaid Laurentia Hilis-Ordoviitsiumist. Selles uuringus kirjeldati veel 2
lubistumata vetikate morfotiitipi. Morfotiilip A maiirati seltsi Bryopsidales Schaffner, 1922 ja

morfotliiip B seltsi Dasycladales Pascher, 1931. Nende morfogrupp vastab Ordoviitsiumi floorale.
Mairksonad: Kalana, lagerstdtte, paleoalgoologia, Silur
CERCS: P450- stratigraafia

The Kalana Lagerstitte (Aeronian, Silurian) in Central Estonia has revealed a rich and diverse
flora of non-calcified algae. Previously has been deascribed two new algal species: Kalania pusilla
(Tinn, Mastik, Ainsaar et Meidla, 2015) and Palaeocymopolia silurica (Mastik & Tinn, 2015).
Furthermore, the presence of Leveilleites hartnageli (Foerste, 1923), which was originally
documented from the Late Ordovician of Laurentia, has been confirmed in Estonia. This study has
erected 2 more non-calcified algae morphotypes. Morphotype A was assigned to Order
Bryopsidales Schaffner, 1922 and morphotype B to Order Dasycladales Pascher, 1931. Their

morphogroup is relavant to Ordovician flora.
Key words: Kalana, lagerstitte, paleoalgology

CERCS: P450- stratigraphy
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1. Sissejuhatus

Paleosoikumi lubistumata vetikafossiilide leiud on haruldased. Balti Paleobasseinis teatud
perioodil valitsenud erilised tingimused vdimaldasid ainulaadsete Kalana Lagerstitte koosluste
sdilimist, tehes sellest leiukohast iihe rikkalikuma kogu maailmas. Varasemalt on sealt uute
litkidena kirjeldatud Kalania pusilla (Tinn, Mastik, Ainsaar et Meidla, 2015) ja Palaeocymopolia
silurica (Mastik & Tinn, 2015) ja laiendatud teadmisi Leveilleites hartnageli (Foerste, 1923)
stratigraafilise leviku kohta. Kédesoleva t60 eesmérk on anda iilevaade vetikataksonitest Kalana
Lagerstdtte’s, hinnata Kalana taksonite suhteid tdnapédevaste sugulastega, laiendada teadmisi
Vara-Paleosoikumi vetikafloorast ning moista Kalana Lagerstitte paleookoloogiat. Kéesoleva

uuringu tulemused tdiendavad paleoalgoloogilisi teadmisi vetikate evolutsioonist maailmas.

2. Teoreetiline taust

2.1 Lagerstiitte

Panta rhei - kdik on muutlik, aeg ei séésta kedagi. Paleontoloogid veenduvad selles oma praktikas
ja hindavad korgelt erilise sdilivusega leidusid. 1970. aastal méératles Seilacher Lagerstdtte
moistet - neid leiukohti iseloomustab kivististe erakordselt hea sdilivus (Konservat-Lagerstiitten)
voi/ja fossiilide suur arv (Konzentrat-Lagerstdtten)(Seilacher, 1970). (Muscente et al., 2017))
arvestasid, et selleks ajaks oli maailmas kirjeldatud umbes 700 sdilivus-Lagerstdittet. Kimmig &
Schiftbauer (2024) maiiratlesid sdilivus-Lagerstdtte kriteeriumid. Taimede puhul on need: “I)
ithendatud varred, oksad, lehed, died (kui on asjakohased), viljad ja seemned ja/vdi dietolm; 2)
kudedes séilinud mikrostruktuurid (mm-skaalas), nditeks sooned lehtedes ja/voi sigimisstruktuurid
oites.” Need vdivad olla kohaldatavad ka makrovetikatele. Lagerstitte’ks kvalifitseerumiseks
peaks 5% fossiilidest kihis vastama védhemalt iihele tilaltoodud kriteeriumidest. Kimmigi ja
Schiffbaueri (2024) klassifikatsiooni jargi on vetika-Lagerstdtte’s domineerivaks sdilimisviisiks
kerogeniseerumine ja piiriidistumine. Kalana Lagerstdtte’t iseloomustab soestunult sdilinud
tallofiilitsete vetikafossiilide suur hulk (Tinn et al.,, 2009). See liigitab Kalana Lagerstdtte
haruldaste vetika-Lagerstdtte’de hulka, millest Kambriumi-vanuselisi on teada 1, Ordoviitsiumi-
vanuselisi 5 ja Siluri-vanuselisi 16 (LoDuca et al., 2017). Allison & Briggs (1993) arvutasid fauna
nditel Kambriumist Kainosoikumini tdenédosust juhuslikult leida erilise sdilivusega fossiile: Siluri

ladestus — 28,1%, Kambriumis — 0,3%, Juuras — 0,4%, kuigi kahe viimase puhul on tegelikud leiud
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suuremad kui arvutuslik tdendosus. Vetikate sdilimise tdendosust vdhendab vdimalus saada
toiduks herbivooridele voi laguneda mikroorganismide abil kiiresti pérast surma (Tinn et al.,
2020). Tinn et al. (2009) arvab, et lubistumata vetikate tdendosus kivististena sdilida on viga viike,

olgugi et Paleosoikumi meredes olid need laialt levinud.

2.2 Vetikate definitsioon ja tihtsus

Organismide peamiseks energiaallikaks planeedil Maa on péikeseenergia. Fotoautotroofid
kasutavad pdikeseenergiat orgaanika produktsiooniks fotosiinteesi teel. Algselt tekkis fotostintees
endoslimbioosi teel sinivetikatel ja levis iile kogu eukariiootide fiilogeneesipuu (v.a Opisthokonta).
Selliseid fotosiinteesivoimelisi hapnikku produtseerivaid eukariiootseid organisme nimetatakse
vetikateks. Brodie & Lewis (2007) tegid selle kohta pohjaliku iilevaate. Embriiofiiiidid ehk taimed
parinevad rohevetikate klaadist Streptohyta (Delwiche & Cooper, 2015). Kuigi sinivetikad on
prokariioodid, paigutavad mdned teadlased nad vetikate hulka (Boudouresque et al., 2015). Seega
on vetikad poliifiileetiline riihm, mida {ihendavad sarnased fiisioloogilised omadused. Vetikate
hulka loetakse  sinivetikad (domeen Bacteria), liitvetikad (Glaucophyta), punavetikad
(Rhodophyta), rohevetikad (Chlorophyta), méndvetikad (Charophyta, Archaeplastida), erandina
Paulinella chromatophora ja Chlorarachniobionta (Rhizaria), vaguviburvetikad (Dinophyta,
Alveolata), Ochrophyta sh pruunvetikad (Phaeophyceae), koldvetikad (Chrysophyta) ja
ranivetikad (Bacillariophyceae, Stramenopila), Haptophyta (Haptista), Cryptophyta (Cryptista),
Euglenoidea (Discicristata) (Boudouresque et al., 2015; Obornik, 2019). Hetkel sisaldab vetikate
andmebaas AlgaeBase infot 175 326 taksoni kohta (Guiry & Guiry, 2024). Arvatakse, et tegelik
vetikaliikide arv voib ulatuda 10 miljonini (Norton et al., 1996).

Vetikad méngivad tdhtsat rolli hapniku tootmises (kuni 50%) ja on ookeanides iihed olulisemad
primaarprodutsendid. Kuigi makrovetikate levik on piiratud suhteliselt kitsa rannikuribaga, ulatub
nende hapnikutoodang Amasoonase metsade tasemeni. Duarte et al. (2022) arvutasid, et
makrovetikate primaarne produktsioon moodustab 3% globaalsest hapnikutoodangust.
Pruunvetikametsade primaarne netoproduktsioon on 1.32 Pg C aastas (Duarte et al., 2022),
fiitoplanktonil 47 Pg C aastas (Dunne et al., 2007; Field et al., 1998). Bar-On & Milo (2019)
hindasid vetikate globaalset biomassi ja leidsid, et sinivetikad moodustavad = 0.2 Gt C (~3%
globaalsest biomassist), mikroskoopilised rohevetikad ~ 0.1 Gt C (~1,5 %), makrovetikad
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(rthmade Chlorophyta, Rhodophyta, Phaeophytes hulkraksed esindajad) = 0.4 Gt C (~6 %).
Makrovetikad moodustavad uusi nis$Se ja nende talluste vahel vdivad varjupaika leida paljud
organismid (Christie et al., 2009). Erilist huvi pakub vetikate siimbioos teiste organismidega:
nditeks elavad zooksanthellid stimbioosis korallidega ja paljud liigid seltsist Trebouxiales voivad

elada samblike fotobiontidena (Lee, 2008).

Vetikad elavad erineva soolsusega (kuni 80 ppt soolsusega) veekogudes, erinevate organismide
peal ja sees, mullas, liustikel (Zarsky et al., 2022), pinnases (Sahoo & Seckbach, 2015) ja Shus
(aerofiilitsena) (Rindi et al., 2009). Prokariioodid taluvad temperatuuri kuni 73°C, eukariioodid
kuni 57°C. Vetikate eluviis voib olla viga mitmekesine, néiteks vdivad nad olla ka miksotroofse
vOi heterotroofse toitumisega (Obornik, 2019). Nad vdivad eluviise vahetada ja elada isegi

parasiidina (Brooks, 2004).

Sinivetikad esinevad tihti pioneerliigina, hoiavad niiskustaset, seovad pinnaseosakesi ja rikastavad
mulda lammastikuga (Lee, 2008). Mullavetikate primaarne netoproduktsioon on keskmiselt 30 g

C/m? aastas, ehk keskmiselt 10,3% (0,3—80%) pinnaseproduktsioonist (Jassey et al., 2022).

Uheks vetikate vdimsamaks mdjuteguriks kosiisteemidele on ,,ditsemine* ja tugevate toksiinide
eraldamine, seda on seostatud ligikaudu 300 vetikaliigiga (Hallegraeff et al., 2004). Vetikate moju
on raske iile hinnata. Uks tihtsamatest perioodidest Maa geoloogilises ajaloos oli Suur
Hapnikustindmus Paleoproterosoikumis, mil sinivetikad muutsid hapnikku tootes Maa atmosfairi
koostist ja selle tulemusena muutusid keskkonnatingimused elustikule soodsamaks. Lisaks
kaasnesid vetikate mitmekesistumisega keskkonnamuutused ja ka vastupidi, nt Kambriumi
plahvatuse ajal ilmus selts Dasycladales (Yang et al., 2023), domineerisid sinivetikad ja Suure
Ordoviitsiumi Biodiversifikatsiooni Siindmuse ajal mitmekesistusid ning hakkasid domineerima
lubistunud tallofiiidid — selts Dasycladales, sugukonnad Codiaceae ja Solenoporaceae (Webby,

2004).

Paleontoloogilistes uuringutes kasutatakse suurema sdilivuspotentsiaaliga lubivetikaid
biostratigraafias ja paleokeskkonna tdlgendamises (Kirkland & Chapman, 1990; Kundal, 2010).
Lubivetikad on olnud olulised setete kujunemisel — nditeks lubistunud rohevetikad lubisetete

moodustumisel (Granier, 2012) ja diatomeed ning kokoliidid rénirikastes setendites.
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2.3 Vetikad geoloogilises ajaloos

Vetikad on iirgne organismiriihm. Vanimad sinivetikate fossiilid on méidratud umbes 2,15 Ga
vanuseks (Hofmann, 1976). Eelkambriumi periood on &dirmselt vaene fossiilide poolest.
Evolutsiooni uurimisel kasutatakse paleontoloogilisi, sedimentoloogilisi, molekulaarseid ja muid
meetodeid (Taylor et al., 2009). Molekularse kella meetodi pohjal on hinnatud, et elu ilmus
Hadaikumis 4,1-4,5 Ga tagasi, anoksiigeenne fotosiintees — 3,2 Ga, oksiigeenne fotosiintees — 2,3
Ga, hdimkond Cyanobacteria — 2,56 Ga (Battistuzzi et al., 2004) ja esimesed eukariiootsed vetikad
ilmusid 1,5 Ga Vara-Mesoproterosoikumis (Yoon et al., 2004). Moczydtowska et al. (2011)
pakkusid mikrofossiilide pdhjal minimaalseks hdimkonna Chlorophyta ilmumisajaks 1,8 Ga,
klassi Prasinophyceae ilmumisajaks 1,65 Ga ja klassi Chlorophyceae ilmumisajaks 1,45 Ga.
Butterfield (2000) kirjeldas 1,2-Ga vanuse Bangiomorpha pubescens’i ja paigutas selle

punavetikate hulka.

Retsentsete vetikate siistemaatiline paigutamine on keeruline ja tugineb keemilisele koostisele,
pigmentatsioonile, paljunemisstruktuuridele, viburitele, rakulisusele ja mitmetele teistele
molekulaarsetele, biokeemilistele ja ultrastruktuuritunnustele (Brodie & Lewis, 2007). Sellised
tunnused sdilivad kivististes halvasti, mistottu on vetikate siistemaatikas peamiseks kéttesaadavaks
meetodiks morfoloogiline uurimine. Probleem seisneb veel selles, et tihti on esindatud vihe
tunnuseid. Sellised pohjused seavad tdsiseid piiranguid tdpseks méadramiseks (Taylor et al., 2009).
Paleoalgoloogias on teada vebadnnestunud méédranguid, néiteks loetakse varem Fucoides’ena
kirjeldatud fossiili niitid ihnofossiilide ehk elutegevuse jdlgede hulka (Jensen & Bergstrom, 1995),
mitmed algselt vetikatena kirjeldatud fossiilid on hiljem méératud graptoliitideks (Bulman, 1963),

vOi settestruktuurideks.

Paleobiology Database niitab “Paleozoic” ja “Algae” paringuga 202 kollektsiooni, 224 esinemist.
Neist Siluri-vanuselisi esinemisi mérgiti andmebaasis 34, viimaste hulgas omakorda Llandovery’s
7 ning Aeronis 1 esinemine (joonis 1, Czaplewski, 2024). LoDuca et al. (2017) tegi iilevaate Vara-
Paleosoikumi lubistumata tallofiiiitsetest vetikatest ja leidis, et Kambriumi ladestust on teada 85
liigi esinemist, nendest on kirjeldatud 49 liiki 38 perekonnast, Ordoviitsiumi-vanuselist — 38, 28,

17 ja Siluri-vanuselist — 72, 49, 29 vastavalt (Bykova et al., 2020; LoDuca et al., 2017).
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Joonis 1. Paleosoikumi vetikate esinemine kaasaaegsetes geograafilistes tingimustes. Fossiilide
vanus vastab punkti virvile geoloogilisel skaalal (Czaplewski, 2024).

Fossiilsete vetikate uurimise raskus tuleneb nende tafonoomiast. Kaltsiumkarbonaadist véliskihiga
lubivetikad on sagedased settemoodustajad, nagu oli eelmises alampeatiikis mainitud, ja on
fossiilidena sagedased (Berger & Kaever, 1992; Vachard, 2021). Tanapdevastest vetikatest ei ndita
lubistumise mirke 2033 taksonit ja vaid 284 on mingil mééral lubistunud (AlgaeTraits Eds., 2024).
Erinevalt paljudest mikrovetikate ja kaltsiumi akumuleerivatest makrovetikate riihmadest on
lubistumata tallofiilitsed vetikad iiliharuldased. Vetikate evolutsiooni ei saa pohjalikult mdista ilma

lubistumata vetikad arvesse vOtmata.

2.4 Geoloogiline taust

Kalana vanus on 440 miljonit aastat, ehk stratigraafiline asend on Siluri ajastu, Llandovery ajastik,
Aeroni lade. Kalana esindab Baltika kontinendi kirdeosas paiknenud madalmerelist
epikontinentalset basseini, mis asus ekvaatorist Iduna pool, ligikaudu 10-20° laiuskraadil. Kliima
oli soe ja stabiilne, troopiline vdi subtroopiline (joonis 2) (Cocks & Torsvik, 2005). Kalana

settekihid korreleeruvad Pranognathus tenuis’i konodonditsooni ja Pribylograptus leptotheca
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graptoliiditsooniga (Minnik et al., 2016). Kalana I4bildige on karbonaatne (joonis 2),
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Joonis 2. Kalana vetikate paleogeograafiline asend (Global Paleogeography and Tectonics in

Deep Time - Deep Time Maps™, 2018).

valdab peeneteraline ja peitkristalne lubjakivi, mis kaugemates faatsiestes vaheldab mergli ja
aleuroliit-savikivimiga, rannikuldhedases voondis valdavad keskmise- ja jameteralised kivimid
(Ménnik et al., 2016; Nestor, 1997). Paljandi kdrgus voib ulatuda 20 kuni 75 m (joonis 3) ja
puursiidamike andmed viitavad, et Eesti loodeosas (Murika puursiidamik) kiitindib lademe paksus
16,3 m ja edelas (Ikla puursiidamik) 176,3 meetrini (Nestor, 1997). Kalana karjddris avanev
Raikkiila lade koosneb Jogeva kihtide {ilaosast ja Imavere kihtide alumisest osast, mis omakorda
kuuluvad Nurmekunna kihistusse (Ainsaar et al., 2014). Jogeva kihtide alumine osa sisaldab
heledat kuni tumepruuni orgaanikarikast dolomiidistunud lubjakivi, Jogeva kihtide iilemise osa
moodustavad lainjaskihilised voi muguljad hallid lubjakivid ja sekundaarne dolomiit, mis
vaheldub dolomiidistunud mergli kihtidega. Imavere kihid koosnevad dolomiidistunud
rohehallikast savisest mikriidist (Ainsaar et al., 2014; Tinn et al., 2009). Labildike iseloom viitab

Selfi ja madalmerelisele keskkonnale.

Osa ldbildikest on Shukesekihiline, kohati on kihipinnad kaetud kuivalohede ning leperditiidide
ja eurtipteriidide jadnustega, mis viitab liihiajalisele madalale laguunikeskkonnale. Vetikafossiile
leidub peamiselt karjdari idaosas Jogeva kihtide alumises osas (Mastik, 2019). Enamik Kalana

fossiile on kaltsiitsed voi osaliselt dolomiidistunud, harvem ranistunud voi piiriidistunud. Seni on
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registreeritud fauna hulgas jargmiste bentiliste, nektiliste ja planktiliste taksonite esindajad:
kisijalgsed alamhoimkondadest Rhynchonelliformea ja Linguliformea, teod (kl. Gastropoda),
sarvkorallid (alamkl. Rugosa), kdrgkorallid (alamkl. Tabulata), kdsnad (hk. Porifera),
peajalgsed (alamkl. Nautiloidea), meriliiliad (kl. Crinoidea), sammalloomad (hk. Bryozoa),
trilobiidid (alamhk. Trilobita), luukilbised (alamkl. Osteostraci, hk. Vertebrata), graptoliidid
(alamkl. Graptolithina, hk. Hemichordata). Mikrofossiilide hulgas on nimekirja tdiendanud
konodondid (klass Conodonta, hk. Vertebrata), skolekodondid (kl. Polychaeta) ja karpvihid
(selts Ostracoda) (Méannik et al., 2016; Tinn et al., 2009; Tinn & Mérss, 2018).

Legend:
@ Limestone (wackestone, packstone)

ﬁ Limestone (grainstone)

Imavere Beds

Argillaceous limestone (wackestone)

Intercalation of different dolomitic limestones
@ (mainly wackestone to packstone) with
kerogenous laminae

~v~v~vv- Pyritized discontinuity surface

==== Ljthoclastic tempestite

Raikkila Stage

Jogeva Beds

Fossil algae

2m

Joonis 3. Kalana karjdari geograafiline asend (A, B, must kolmnurk) ja karjadri idaosas koostatud
stratigraafiline 1dbildige (C). geoloogiline 1ébildige on tehtud karjdéri idapoolses osas, mis
praeguseks ajaks on sdelmetega taastdidetud ning ei ole enam kéttesaadav. Raikkiila lademe

leviku piir (joonisel B) on tdhistatud tugeva joonega ja avamus on vérvitud halliks (Tinn et al.

2015 jérgi)
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Joonis 4. (A) Kalana karjdiri pohjapoolne dar, 05.07.2022 (Autor Oive Tinn), pildistamise koht on
margitud punase kolmnurgaga; (B) Kalana karjdéri ala (X-GIS 2.0 [maainfo], 2024).
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3. Andmed ja meetodid

Uuritud kivimpalad koguti Kalana karjarist aastatel 2006 kuni 2018 ja hoiti Tartu Ulikooli
geoloogia osakonnas. Varem uurimata 210 kivipala pildistati Canon EOS 450D ja Canon EOS
1100D kaameraga. Mikroskopeerimine viidi ldbi Leica M205A mikroskoobi Leica DFC495

kaameraga ja vetikafossiilid moddeti Leica Application Suite v4.13 tarkvara abil.

SEM-analiiiis tehti Zeiss EVO MAI15 skaneeriva elektronmikroskoobi abil Tartu Ulikooli
geoloogia osakonnas. Keemiliste elementide sisalduse midramiseks rakendati tagasipeegeldunud
elektronide reziimi Oxford X-MAX 80 energiat hajutava detektorsiisteemi abil Aztec Energy

tarkvaras.

4. Tulemused

Vaadati tile 210 kivimpala, nende hulgas ilmnesid 140 kivimpalal 274 morfotiiiibi A hilise
kasvufaasi eksemplari ja neljal kivimpalal varase kasvufaasi eksemplari, 17 kivimpalal 34
morfotiilibi B eksemplari. Varem kirjeldatud liigi Kalania pusilla eksemplare leidus uuritud
kivimpaladest 18-1, Palaeocymopolia silurica eksemplare 12-1 ja Leveilleites hartnageli
eksemplare 9-1 palal. Eksemplaride arvu viimastel puhkudel ei loetud. Kédesolevas t66s kasitlemata
vetikamorfotiilipe leidus 57 kivimpalal. 35 kivimpala olid esindatud kahepoolsetena, s.t oli olemas
nii pdhipala (ingl. k. part) ja vastaspool (ingl. k. counterpart). Lisaks leidus kivimpaladel
meriliiliate, skolekodontide, karpide ja karpvihiliste fossiile, samuti jiljefossiile ning madramatuid

vetikafragmente.

Morfotiitipide morfoloogia vastab nn Ordoviitsiumi floorale, mis oli iseloomulik nii
Ordoviitsiumile, kui samuti Silurile, ja kus domineerisid monopodiaalse harunemisega liigid, mis

asendasid varem levinud suhteliselt lihtsa ehitusega Kambriumi floora (LoDuca et al., 2017).

SEM-uuring tagasipeegeldunud elektronide reZiimis ei paljastanud graptoliitide kasvukihtide
(fusellae) (joonis 5) ega mindvetikate giirogoniitide olemasolu, kuid kinnitas siisiniku sisaldust
fossiilide pinna koostises (joonis 6). Seda meetodit kasutatakse eristamaks dasiiklaade
graptoliitidest (joonis 7) (LoDuca, 2019B; LoDuca et al., 2015, 2017; Skompski et al., 2023;
Whitfield & Hall, 1894).
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Gametofooride uurimine oli raskendatud fossiilide pinda kohati katvate kipsikristallide tottu
(joonis 5. C). Mdotmiseks valiti parimatest kivististest 18 morfotiilibi A eksemplari, nendest on
kolm varases kasvufaasis, ja 13 morfotiiiibi B isendit. Modtmisi ei tehtud isendi puuduvate voi

ebaselgete tunnuste korral.

Terminoloogia morfotiiiibi A kirjeldamiseks on tdlgitud ja kohandatud Taylor et al. (2009) jérgi ja
morfotiiiibi B jaoks Berger & Kaever (1992) jérgi.

300 P

400 pm

400 pm

Joonis 5. SEM mikroskopeerimine tagasipeegeldunud elektronide reziimis: A. morfotiiiip A
peatelg, B. morfotiilip B gametofoor, C. kipsikristallid morfotiiiibi A gametofoori peal, D.
morfotiilip B peatelg.
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Joonis 6. SEM pildid keemiliste elementide kaartidega, vastavalt siisiniku (C), magneesiumi
(Mg), rdni (Si), raua (Fe), kaltsiumi (Ca), vaavli (S) jaoks. Skaala 50 um.
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Joonis 7. Graptoliidi-vetika tuvastamise keerukus: (A) Graptoliit Podoliagraptus algaeoides
vetika Voronocladus dryganti peal (Skompski et al., 2023), (B) graptoliidi kasvukihid SEM-i
tagasipeegeldunud reziimis (LoDuca et al., 2015), (C) Dendrograptus communis skemaatiline
joonis (Muscente et al., 2016). Skaala: (A) 5 mm, (B) 0,2 mm, (C) 10 mm.

4.1 Morfotiiiip A

Division Chlorophyta Reichenbach, 1828
Klass Ulvophyceae Mattox & Stewart, 1984
Selts Bryopsidales Schaffner, 1922

Esineb kohevsulgjas (plumose), piistine lame tallus. Morfogrupp on kergelt monopodiaalne
(LoDuca et al., 2017). Kiipse talluse maksimaalne laius on keskmiselt 6,5 mm, kdrgus — 4,5 cm.
Peatelg on paindlik silindriline 0,48 mm laiusega, iiksikjuhtudel jaguneb kaheks, millest kulgevad
vastak- v0i pehme nihkega peened harud (tabel 1). Mikroskopeerimisel tuvastati erinevad
kasvufaasid (tabel 1, joonis 8), need erinevad peamiselt telje ja harude modtude ning harude kuju
poolest. Kasvu kdigus muutus lithike {imar voi (harvem) siistjas tipp pikaks peeneks haruks
lineaarse otsaga (joonis 8, B). Kohati on harusid palju ning need kattuvad iiksteisega, monikord ei
ole teljel harude kinnitumiskohti ndha. Sageli on telg harudest osaliselt voi tdielikult paljas (joonis
8) ning seetdttu on raske midrata kiilgmiste harude arvu ja harunemise struktuuri. Selgemalt
tdheldatavat hargnemist ei ole avastatud. Harud ulatuvad enamasti 3,2 mm teljest tdisnurga all ja

0,3 mm kaugusel peateljest podrduvad olenevalt mattumisasendist 15-30° voi 50-140° nurga all.

15


https://www.zotero.org/google-docs/?ENcNtB
https://www.zotero.org/google-docs/?d1tpzJ
https://www.zotero.org/google-docs/?9WFkZI
https://www.zotero.org/google-docs/?9WFkZI
https://www.zotero.org/google-docs/?dY05jM
https://www.zotero.org/google-docs/?NFPYEW
https://www.zotero.org/google-docs/?uSBX9z
https://www.zotero.org/google-docs/?aSut3K

Varases kasvufaasis paiknevad harud teljega paralleelselt. Harude vahe peateljel on 0,72 mm. Pind
on tasane, kuigi on katkestatud kuivamisel tekkinud 16hedega. Spetsiifilisi topoloogilisi eluaegseid
tunnuseid, nt poore, ei ole ndha. Elektronmikroskoopilised fotod niitavad vetikate terviklike
elementide katkestusi teljel voi harudel, mis toimus ilmselt pédrast mattumist vOi isegi parast

fossiliseerumist. Paljunemis- voi kinnitusstruktuure, nt risoidid voi spoorid, ei ole avastatud.

Tabel 1. Morfotiiiibi A kasvufaaside moddud: W - talluse laius kdige laiemas kohas, mm; H -
talluse korgus, cm; D - peatelje laius, mm; d - kiilgharu laius, mm; 1 - kiilgharu pikkus, mm, S, -
keskmine harudevaheline vahemaa, mm. VK 1 — eksemplari 1 varane kasvufaas, VK 2 —
eksemplari 2 varane kasvufaas, VK 3 — eksemplari 3 varane kasvufaas, KK — kiips kasvufaas.

Kasvufaas W,omm H,cm D,mm d,mm L mm S, mm

VK 1 3,5 3,5 0,4 0,28 1,9 0,6

VK2 3,6 2,8 0,48 0,3 2,7 0,48
VK 3 3,6 3 0,46 0,23 1,7 0,58
KK 6,5 4,5 0,48 0,24 3,2 0,72

16



-4

Joonis 8. Morfo

tuup

17



Joonis 8. Morfotiitip A kiips kasvufaas: mikroskopeeritud tilemine ots (A), peatelje harunemine
(B), iildvaade (C), tiiiipiline talluse keskosa (D). Skaala: (A) 6 mm, (B) 2 cm, (B, D) 1 mm.
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4.1 Morfotiiiip B

Klass Ulvophyceae Mattox & Stewart, 1984
Selts Dasycladales Pascher, 1931

Tallus on séilinud iseloomustab kolmemodtmelisena, seda iseloomustavad peateljel mannastena
(euspondyl) asetsevad umbes 8 lateraalset haru (joonis 10, joonis 11. D). Need hargnevad vihemalt
2 korda (joonis 11. D) ja kuhjuvad ornalt (see voib osutada post mortem protsessidele) peatelje
juures teisese haru ilmumiseni (joonis 10. B), kus nad eemalduvad 15-140° nurga all peateljest.
Selle tunnuse pohjal vaib ettevaatlikult kirjeldada mannast metaspondiitilina (Bassoullet et al.,
1977; Berger & Kaever, 1992). Peatelg voib ménnaste vahel kitseneda (joonis 11, F). Talluse
liigenduse tiilip on monovertikaalne (monovertical, joonis 11. A, E), harud kahanevad peateljest
tipuni (joonis 11. D, G), steriilsed harud on peened, pikad ja harunevad. Keskmine talluse laius on
7,3 mm kdige laiemas kohas, kdrgus 3,2 mm, peatelje laius 0,67 mm. Harude pikkus on 3,7 mm.
Enamasti paikneb talluse tipus 5-7 piistist gametangiumit, vélja arvatud kolmeks nuiakujuliseks
haruks jagunevatel tiksikutel eksemplaridel. Gametangiumid paiknevad eraldi, nende pikkus on
2,7 mm, laius 0,34 mm ja arv ulatub maksimaalselt seitsmeni (joonis 10. B). Talluse morfoloogiat

voib seostada kompleksse monopodiaalse morfogrupiga (LoDuca et al., 2017).
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mewin

Joonis 10. Morfotiilibi B pildid. (A) isend umbrellospooriga, (B) kolmeharuline tallus . Skaala: A,
B,C,D,E, F-0,5mm,G-2cm.
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Joonis 11. Morfotiiiibi B tunnused: (A, E) monopodiaalse talluse liigenduse tiilip, (B) lateraalsete
kasvude kuhjatis (De Castro, 1993), (C) Acetabularia peniculus gametofoor vabalt asuvad kiirtega
(Berger, 2006), (D) haru paigutus ja harunemine (Berger & Kaever, 1992), (F) peatelje
kitsendamine harudevahelises vahemikus (Berger et al., 2003), (G) tdnapédevase Acetabularia
acetabulum’i harunemine (Berger & Kaever, 1992).
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5. Arutelu

Morfoloogilised uuringud on paleoalgoloogilise siistemaatika pohiliseks meetodiks (Taylor et al.,
2009), ning see eristub retsensete rithmade siistemaatikast molekulaarsete, biokeemiliste ja
rakubioloogilistest 1dhenemise tottu (Brodie & Lewis, 2007). Meie teadmisi véljasurnud taksonite
kohta piiravad fossiliseerumiseks sobivate keskkonnatingimuste nappus ning vetikate vidike

sdilivuspotentsiaal.

Siluri ladestus domineerivad vetikate seas monopodiaalsed morfogrupid (60 %) (LoDuca et al.,
2017). Lihtsama ehitusega Kambriumi floora (milles domineerisid liigid, mis olid dihhotoomselt
harunenud - 60%) asendus nn Ordoviitsiumi flooraga. LoDuca et al. (2017) viitel jétkus selline
diinaamika ka Siluris. Kalana vetikad (Kalania sp., Leveilleites sp., Palaecocymopolia sp.)
kuuluvad monopodiaalsesse morfogruppi. Nende hulka paigutuvad ka kdesolevas t60s kasitletud

morfotuubid.

5.1 Morfotiiiip A siistemaatiline asend

Talluse tagasihoidlikus iildstruktuuris voib morfotiilip A meenutada mitmeid organismirithmi, nt
Hydrozoa (nt Webbyites), Graptolithina (LoDuca, 2019). Kdige rohkem leidub sarnaseid taksoneid
vetikate rithmade hulgas. Peamiselt erinevad need kiilgharude harunemise poolest (Derbesia sp.,
Pedobesia sp.), harude-telje vahekorra poolest (Menieria sp.), peateljest harude lahknemise
iseloomu poolest (Dowlingia sp.), harude paigutuse poolest peateljel (Whiteavesia sp.), harude
painduvuse poolest — need on kas viga jiigad (Callithamnopsis sp., Eocladus sp.) vdi viga
painduvad (Chaetocladus sp.). Arvestades perekonda Buthograptus kuuluvate liikide omavahelisi
erinevusi ja varieeruvust (tabel 2) (LoDuca, 2019), eriti lateraalsete harude paksust ja peatelje-
harude vahekorda ning seltsi Bryopsidales iildisi tunnuseid, vdib jéreldada, et morfotiilip A on
lahedases suguluses perekonnaga Buthograptus voi kuulub selle hulka. Hall (1861) tépsustas
perekonna kirjelduses, et harud vdivad olla jdigad. Harude kuju iihtib ideaalselt Buthograptus
meyeri’ga, kuid harude vahelised kaugused on erinevad. Morfotiilip sarnaneb pigem liigiga
Buthograptus laxus, kuigi LoDuca (2019) kirjeldusest ja piltidelt on ndha (joonis 11), et selle liigi

harud on siistja kujuga ja seega on harude morfoloogia piris erinev.

Varasemad Buthograptus’e leiud périnevad Ordoviitsiumist, ning on Sandby kuni Hili-Katy

vanusega. Kédesolev uuring laiendab selle stratigraafilise leviku tilemise piiri Silurisse, Aeroni eani.
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Tabel 2. Buthograptus’e liikide ja morfotiilibi A mddtmed. W - talluse laius kdige laiemas kohas,
mm; H - talluse kdrgus, cm; D - peatelje laius, mm; d - kiilgharu laius, mm; | - kiilgharu pikkus,

mm, S, - keskmine harudevaheline vahemaa, mm.

Kasvufaas W, mm H, cm D, mm d, mm I, mm S, mm

I I I | I I I 1
B. laxus 6-10 5,5-30 0,4-0,7 0,29-0,43 5-6 0,2-0,4
B. gundersoni 3,6-8,3 5,5-27,1 0,66-0,82 0,5-0,7 1,7-4,5 0,11
B. meyeri 49-6,1 18,4-28,2 0,55 0,34-0,6 6-7 1,6-1,8
Morfotiitip A 6,5 4,5 0,48 0,24 3,2(2,4-4,5) 0,72
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Joonis 11. (A) Buthograptus meyeri, (B, C) Buthograptus laxus, (C) Dowlingia cupressina, (E-
G) Callithamnopsis fruticosa, (H-J) Chaetocladus capitatus. Buthograptus, Callithamnopsis ja
Chaetocladus - LoDuca (2019), Dowlingia cupressina (Fry, 1983). Skaala (A-C, F-J) - 5 mm,
(E) - 1 mm.
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5.2 Morfotiiiip B siistemaatiline asend

Kiilgharude paiknemine peateljel eri asendites voi korrapérastes médnnastes on vetikate seas laialt
levinud (nt Batrachospermaceae, Draparnaldia, Triploporellaceae). Selline tunnus kajastub isegi
mindvetikate nimes. Kédesolevas to6s on mindvetikate ja A morfotiiiibi suguluse vdimalus tagasi
liikatud jiargmiste tunnuste pohjal: ménnaste paigutuse korrapérasus ja regulaarsus, peatelje ja
kiilgharude suurus ja kuju. Mineraliseerumise eripira ja ainulaadne gametofoor iiksteise kiilge
kinnitunud vo&i vabalt asetsevate struktuuridena (joonis 12. B, C, D, G, I) viitavad seltsile
Dasycladales, tdpsemalt sugukonnale Polyphysaceae Kiitzing, 1843 (= Acetabulariaceae Nageli,
1847). Sugukonnas Acetabulariaceae esineb lubistumist vdhem kui sugukonnas Dasycladaceae
(joonis 12. J) (Barattolo et al., 2019). Polyphysaceae mddtmed sobivad kokku morfotiiiibi A
mootudega. Sugukonnas Polyphysaceae eristatakse liike kiirekujuliste gametofooride pdhjal. 19
retsense liigi seas sarnanevad morfotiiiibi A kiired kdige rohkem Acetabularia farlowii kiirtega,
mis paiknevad iiksteist eraldi ja on peenemad kui Parvocaulis’el. A. farlowii on samuti lubistumata
ja kiiri on 20-30 (Berger et al., 2003). Morfotiiiibi A kiirte arvule vastavad kdige enam liigid
Polyphysa clavata ja Polyphysa exigua. Sugukond Polyphysaceae fiilogeneesipuu on keerukas.
Varem vaadati perekonda Polyphysa poliifiileetilise rithmana, mis paiknes ldhestikku perekonnaga
Acetabularia ja Parvocaulis’ega. Téanu morfoloogiliste ja molekulaarsete meetodite iihisele
kasutamisele nimetati need timber (Berger et al., 2003). Liikide médramisel sugukonnas
Polyphysaceae voetakse arvesse mitmeid teisi mikroskoopilisi morfoloogilisi tunnuseid, néiteks
trihhoomide olemasolu gametofooril. Raske on tuvastada, kas A morfotiiiibil trihhoomid puuduvad
ka tegelikult voi on need kaetud kiilgharude ja gametofooriga. Kiired muutuvad jéigaks tdnu
lubistumisele. Lubistumata esindajate juhul (P. peniculus, P. exigua ja P. clavata) kiired ei
moodusta iihtset vihmavarjukujulist struktuuri ja asetsevad ebakorrapéraselt (Berger & Kaever
1992). Ebaselge on, kas gametofoori plistine asend tuleneb organismi kunagistest eluaegsetest
omadustest vO1 keskkonnast, nt bioturbatsioonist. Samuti ei ole selge peatelje kolmikharunemine,
mis ei ole dasiiklaadide seas tavaline. Terminaalse otsa kuju on aga kooskdlas gametangiumi
morfogeneesi kirjeldusega (Berger et al., 2003), moodustades paljunemisstaadiumisse iileminekul
peatelje tipus kerakujulise struktuuri. Lubistumise voime kaotus voib tdendolisem olla, kui timber

vahetada ménnaste paigutamise iseloomujooni. On vdimalik, et morfotiilip kuulub monele teisele
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véiljasurnud Dasycladales riihmale, kellel selline stsenaarium teostus. Niiteks monede
Triploporellaceae seas leidub lubistumata esindajad, aga nende morfoloogia erineb silmndhtavalt.
Vaatamata morfotiiiibi A fiilogeneetilisele asukohale Dascycladalesi sees, voib kindlalt véita, et
tegemist on oluliselt vanema Dascycladalesi lubistumata esindajaga (joonis 13. A) (Berger &
Kaever, 1992). See paleontoloogiline leid on kooskdlas varasemate molekulaarsete uuringute
tulemustega (joonis 13. B) (Verbruggen et al., 2009). Polyphysaceae sugukond lahkneb
Dasycladeceae sugukonnast kdige varem Vara-Siluris, umbes 440 mln a. tagasi ja Kalana vetikas-

Lagerstdtte langeb selle piirile.

Ulaltoodud peatiikis mainitud kivipalade hulka on jidinud veel kiiesolevas t60s kisitlemata
lubistumata vetikate kivistised. Uhes esimestest publikatsioonidest Kalana Lagerstqtte kohta tehti
eeldus, et vetikas-Lagerstdtte varjab kuni uut 10 liiki (Tinn et al., 2009), millest kolm oli
kirjeldatud varasemates artiklites (Mastik & Tinn, 2015, 2017; Tinn et al., 2015) ja kaks
morfotiilipi késitletud kéesolevas t60s, ehk 5 hiipoteetilist morfotiiilipi veel jadb. Olgugi et need ei
pruugi nii hidsti sdilinud leiud olla, valdavad need kindlat potentsiaali paleoalgoloogilise

andmestiku tdiendamiseks.
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Lubistumise Gametofoor kuju Niidised
tiilip

A CS Acetabularia acelabulum
CQ Parvocaulis parvulus

B b, C: Acicularia pavaniina
Acelabularia schanchki

- @ Chalmasia antilana
c( ) Acetabularia moldavica
T
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Joonis 12. Morfotiilibi A potentsiaalne sugulus ja dasiiklaadide peamised tunnused: (A)
Rostroporella affiinsusele vastuvditena on kuhjunenud vertikaalses suunas mannased
(Schlagintweit et al., 2019), (B) Parvocaulis polyphysoides, (C) Acetabularia acetabulum —
perekonna tiitipliik, (D) Polyphysa clavata, (E) eraldi asetsevad kiired, (F) Clypeina on iiks
vanimatest Polyphisaceae liikidest, millel on eripdrased piistised gametofoormédnnased: G -
gametofoor, A - peatelg (Genot, s.a.), (G) Acetabularia farlowii, (H) trihhoom Halicoryne wrightii
kiire alusel (Nitecki, 1971), (I) Polyphysa exigua, (J) — lubistumise ja gametofooride tiilibid
(Barattolo et al., 2019). (B, C) — Berger (2006), (E, D, G, I) — Berger et al. (2003), skaala — 0,5

mm.
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Joonis 13. Polyphysaceae asend fiilogeneesipuul: (A) paleontoloogilistele andmetele tuginev
Polyphysaceae kronogramm (Berger & Kaever, 1992) Molekulaarsetest uuringutest 1dhtuv seltsi
Dasycladales kronogramm, punane nool juhatab sugukond Polyphysaceae lahknemise perioodile
(Verbruggen et al., 2009).
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Kokkuvote
Siluri-vanuselised vetikafossiilid Kalana Lagerstditte’s (Silur, Aeroni)

To6s anti iilevaade Siluri-vanuselisest vetikafloorast, eraldati 2 uut makrovetika morfotiiiipi ja
pakuti neile siistemaatiline asend. Morfotiilip A esines kasvufaasidega ja paigutati oma lihtsa
monopodiaalse morfoloogia ja Buthograptusi perekonnaga iillatava visuaalse sarnasuse parast
seltsi Bryopsidales. See laseb laiendada stratigraafilise leviku piiri Ordoviitsiumist Silurini

(Llandovery, Aeroni).

Morfotiilipi B iseloomustab piistine 7-kiireline gametofoor. Selline tunnus on iseloomulik
sugukonnale Polyphysaceae, seltsile Dasycladales, ning sellega selgitati selle morfotiiiibi
sistemaatilist asendit. Vanimad Polyphysaceae esindajad oli teada Hilis-Paleosoikumist, kuid
molekulaarsed kellad nditavad, et Polyphysaceae ja Dasycladaceae lahknemine vdis toimuda Vara-
Siluri (440 mln a tagasi) kuni Hilis-Karboni (290 mlIn a tagasi) jooksul. Kdesolevas t66s kasitletud
paleontoloogiline leid vanusega 440 mln aastat kinnitab alumise piiri hinnangut ja langetab

Polyphysaceae stratigraafilise piiri Vara-Silurini (Llandovery, Aeroni).

Morfotiiiipide morfoloogia on tiilipiline nn. Ordoviitsiumi floorale, milles domineerisid
monopodiaalse harunemisega liigid (morfotiitip A — lihtne monopodiaalsus, morfotiilip B —

kompleksne monopodiaalsus).

Kalana kollektsiooni uurimine niitas, et selles leidub 278 morfotiiiibi A eksemplari, 34 morfotiiiibi
B eksemplari. 57 kivimpala sisaldavad uurimata vetikate morfotiilipe. Kalana vetika-Lagestdtte’s

on palju potentsiaali, et panustada vetikate evolutsiooni teadmiste arengusse.
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Summary
Kalana Lagerstitte algal flora from the Silurian (Aeronian)

The study provides an overview of the Silurian algal flora, identifying two new macroalgal
morphotypes and proposing a systematic placement for them. Morphotype A exhibits growth
phases and was placed in the order Bryopsidales due to its simple monopodial morphology and
surprising visual similarity to the genus Buthograptus. This extends the upper stratigraphic range

from the Ordovician to the Silurian (Llandovery, Aeronian).

Morphotype B is characterized by an erect seven-rayed gametophore. This feature is typical of the
family Polyphysaceae within the order Dasycladales, justifying its biological affinity. The oldest
representatives of Polyphysaceae were known from the Late Paleozoic, but molecular clocks
suggest that the divergence between Polyphysaceae and Dasycladaceae could have occurred
between the Early Silurian (440 million years ago) and the Late Carboniferous (290 million years
ago). The paleontological find discussed in this study, dated to 440 million years ago, confirms
this lower boundary and lowers the stratigraphic range of Polyphysaceae to the Early Silurian

(Llandovery, Aeronian).

The morphology of the morphotypes is typical of the Ordovician flora, which was dominated by
species with monopodial branching (morphotype A — simple monopodial, morphotype B —

complex monopodial).

A close examination of the rock samples revealed that the Kalana algal-Lagerstdtte assemblage
contains 278 specimens of morphotype A, 34 specimens of morphotype B, and a small number of
previously studied species (up to 18 rock samples). Fifty-seven rock samples contain unstudied
algal morphotypes. The Kalana algal-Lagerstdtte still holds significant research potential to

contribute to the development of knowledge about algal evolution.
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