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NA POCZATKU BYEY MSZAKI — CZYLI JAK TO BYEO Z WYJSCIEM ROSLIN NA LAD

WSTEP

Odkad teoria Darwina pozwolila spoj-
rze¢ na Swiat jako na uklad dynamiczny, w
ktorym organizmy zmieniaja sie¢ tworzac
nieprzerwany ciag ewolucyjny, zadajemy so-
bie pytanie, jak przebiegala ta ewolucja, jaki
byt jej porzadek? W 1866 r. Ernst Haeckel
wprowadzil pojecie filogenezy”, jako drogi
rozwoju rodowego, ktora wynika ze zmian
ewolucyjnych organizmow (HAECKEL 1860).
Filogenetyka, czyli nauka o filogenezie, sta-
wia sobie za zadanie ustalenie relacji pokre-
wienstwa miedzy gatunkami, zarowno istnie-
jacymi, jak i wymarlymi. Konstruowane sa
coraz nowsze wersje domniemanego ,drze-
wa zycia”, obrazujacego porzadek ewolugji i
wzajemne relacje pomiedzy poszczegOlnymi
grupami organizmoéw. Dzi¢ki rozwojowi bio-
logii molekularnej i zaawansowaniu technik
komputerowych obraz ,drzewa zycia” staje
sie coraz bardziej prawdopodobny.

Do najwig¢kszych zagadek w aspekcie
ewolucyjnym i filogenetycznym nalezy ko-
lonizacja przez rosliny siedlisk ladowych.
Byl to ogromny przelom w historii zycia
na Ziemi. RoSliny musialy wyksztalci¢ wiele
adaptacji, pozwalajacych odnieS¢ sukces w
nowym Srodowisku. Dzieki strukturalnym i
fizjologicznym przystosowaniom stopniowo
uzyskiwaly wytrzymaltoS¢ na przesuszenie i
inne ladowe czynniki stresowe, coraz wydaj-
niej pozyskiwaly z podloza i transportowa-
ty wode i substancje mineralne, skuteczniej
uniezalezniaty cykl zyciowy od wody. Z da-
nych kopalnych wynika, ze w kambrze lad
nie byl jeszcze zamieszkaly, z kolei w war-

stwach sylurskich odnajdowano liczne ska-
mienialoSci roslin o cechach wskazujacych
na ich ladowy tryb zycia. Najstarsze opisy-
wane makroskamieniatoSci to kilkucenty-
metrowe, bezlistne, dichotomicznie rozgate-
zione sporofity typu Cooksonia (EDWARDS i
FEEHAN 1980).

Od dawna zadawano sobie wie¢c pytanie,
kiedy nastapilo to wyjscie na lad i jak ono
wygladatlo? Konstruowano rdézne schematy
kolonizacji ladu przez rosliny, w ktorych
rozna byla tez pozycja mszakow wzgledem
roslin naczyniowych; mszaki mialy wyewo-
luowac albo z glonow zielonych niezaleznie
od roS$lin naczyniowych, albo z psylofitow
(jako szeroko pojetej grupy najbardziej pry-
mitywnych roslin ladowych), albo tez psy-
lofity i inne roSliny naczyniowe mialy sie
rozwinaé z mszakow (SZWEYKOWSKI 1960,
MISHLER i CHURCHIL 1984, BLACKWELL 2003).
Wiele kwestii zwiazanych z wczesna filoge-
neza roSlin ladowych budzito, i nadal budzi
kontrowersje. Obecnie nowe Swiatto na po-
chodzenie i wczesna ewolucje roSlin lado-
wych rzucity badania molekularne, oparte
na analizie sekwencji DNA. W niniejszym
artykule podsumowano aktualna wiedze na
temat wczesnej filogenezy roSlin ladowych.
Szukano odpowiedzi na kilka kluczowych
pytan: z jakiej grupy glonow wywodza si¢
roSliny ladowe, kiedy i ktore roSliny jako
pierwsze wyszly na lad, jakie sa relacje fi-
logenetyczne miedzy mszakami a roSlinami
naczyniowymi oraz jak przebiegala ewolu-
cja przemiany pokolen?
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PRZODKOWIE ROSLIN LADOWYCH

Poczatkowo zycie rozwijato si¢ jedynie w
srodowisku wodnym. Rosliny wodne, popu-
larnie zwane glonami, prezentuja ogromna
roznorodnos¢ form i tradycyjnie zaliczane sa
do kilku odrebnych gromad (m.in. galukofi-
ty, tobolki, eugleniny, chryzofity, kryptofity,
brunatnice, krasnorosty, zielenice) (SZWEY-
KOWSKA i SZWEYKOWSKI 1993). Stad pierwsze
pytanie dotyczyto wskazania grupy glonow,
z ktorej wywodza si¢ rosliny ladowe. Ogolna
odpowiedZ na to pytanie nie wzbudza kon-
trowersji, gdyz jedynie zielenice posiadaja
okreSlone cechy biochemiczne, wskazujace
na ich bliskie pokrewiefistwo z roSlinami la-
dowymi: posiadaja chlorofil a i b, z innych
barwnikow f-karoten i luteine, materialem
zapasowym jest skrobia, a Sciana komorkowa
zbudowana jest gtownie z celulozy.

Jednakze zielenice to grupa bardzo zréz-
nicowana, nie tylko pod wzgledem morfolo-
gicznym. Ale tylko w klasie ramienicowych
(Charophyceae) obserwowana jest cytokine-
za z trwalym wrzecionem Kkariokinetycznym
(fragmoplastem), charakterystyczna takze dla
ro$lin ladowych; u pozostalych grup zielenic
cytokineza przebiega inaczej. Na ramienico-
we wskazuje takze wiele cech morfologicz-
nych, cytologicznych i biochemicznych, spo-
tykanych takze wsSréd roslin ladowych. Do
najczesciej wymienianych naleza:

— obecnoS¢ w Scianie komorkowej zy-
goty substancji podobnej do sporopoleniny.
Sporopolenina jest wyjatkowo trwalym bio-
polimerem, uwazanym za specyficzny dla
roslin ladowych, u ktorych jest sktadnikiem
Sciany spor zabezpieczajacym je przed znisz-
czeniem; u ramienicowych prawdopodobnie
chroni zygote przed wyschnieciem (DELWI-
CHE i wspotaut. 1989);

— obecnoS¢ w Scianie komorek wegeta-
tywnych substancji podobnej do ligniny (nie
wystepuje u innych glonow) (DELWICHE i
wspoélaut. 1989);

— obecnos¢ prymitywnych plasmodesm,
umozliwiajacych kontakt miedzy komorkami
(GRAHAM 1982);

— podobienstwo budowy ruchliwych ga-
met meskich, a zwlaszcza ich aparatu wicio-
wego (RENZAGLIA i wspotaut. 2000);

— podobienstwo mechanizmow syntezy
celulozy. W komorkach roSlin ladowych i
gloné6w ramienicowych mikrofibryle celulo-
zowe syntezowane sa przez kompleksy bial-
kowe w ksztalcie rozety, u innych glonow

biatka syntetyzujace celuloze ulozone sa li-
niowo (OKUDA i BROWN 1992);

— wykorzystywanie w procesach np. fo-
tooddychania czy rozkladu mocznika enzy-
mow, ktore znane sa wsrod roslin ladowych,
nie wystepuja za$ u innych zielenic (SYRETT i
AL-HouTy 1984).

Na bliskie pokrewienstwo wspotczesnych
glonow ramienicowych i roSlin ladowych
wskazuja takze badania molekularne, np. ana-
liza podobiefistwa sekwencji chloroplasto-
wego genu rbcl (GRAHAM i wspotaut. 1991)
oraz jadrowego genu SSU rRNA (KRANZ i i
wspotaut. 1995). Podobne wyniki data anali-
za chloroplastowego DNA pod katem iloSci i
uktad genow oraz intronéw, a takze obecno-
Sci insercji i delecji w regionach kodujacych
(TURMEL i wspotaut. 2007).

Dlaczego to wlasnie potomkowie glonow
ramienicowych skutecznie skolonizowali lad?
Jedna z przyczyn upatruje si¢ w ich stodko-
wodnym trybie Zzycia, co sprzyjalo stopnio-
wemu wkraczaniu na siedliska wilgotne, s3-
siadujace z woda, a nastepnie pozwolilo na
skolonizowanie suchego ladu (i uzaleznienie
od wody opadowej) (BECKER i MARTIN 2009).

Wspolczesne ramienicowe to niewielka
grupa glonoéw, wystepujacych gtownie w wo-
dach stodkich. Cechuje je duze zréznicowa-
nie morfologiczne, od jednokomorkowych,
przez nitkowate, po silnie rozbudowane
plechy pseudoparenchymatyczne. W obre-
bie ramienicowych wyrdznia si¢, w randze
rzedow, 6 grup: mesostigmowce (Mesostig-

matales), chlorokybowce (Chlorokybales),
klebsormidiowce (Klebsormidiales), sprzez-
nicowce (Zygnematales), tarczowlosowce

(Coleochaetales) i ramienicowce (Charales)
(LEwis i MCCOURT 2004). Pojawito sie wiec
kolejne pytanie, ktore z ramienicowych byty
bezposrednimi przodkami roslin ladowych?
Sposrod wyzej wymienionych rzedow trzy
ostatnie sa wzkazywane jako najblizej spo-
krewnione z roslinami ladowymi.

W wielu artykutach szczegotowych i prze-
gladowych ramienice (Charales) uwazane s3
za wspotczesna grupe siostrzana dla wszyst-
kich roslin ladowych (LEwIs i MCCOURT 2004,
MCCOURT i wspotaut. 2004, Q1u 2008, BECKER
i MARTIN 2009). Wynika to m.in. z badan na
poziomie molekularnym. Do najczeSciej cyto-
wanych w tej kwestii naleza badania KAROLA
i wspotaut. (2001), ktére objely stosunkowo
duza liczbe takson6éw i danych genowych.



Na poczqtku byty mszaki — czyli jak to byto z wyjsciem roslin na lgd

431

Wszystkie konfiguracje drzew filogenetycz-
nych, otrzymane na podstawie analizy 4 ge-
now z 3 roéznych genomow (jadrowy SSU
rRNA, mitochondrialny nad5 oraz chloropla-
stowe rbcl i atpB), wskazywaly na Charales
jako grupe najblizej spokrewniona z roSlina-
mi zarodkowymi (= ladowymi). Podobne wy-
niki otrzymal m.in. QIU i wspoétaut. (2007), w
oparciu o analiz¢ sekwencji siedmiu genow:
chloroplastowych (atpB, rbcL oraz SSU i LSU
rDNA), mitochondrialnych (a#pi1, LSU rDNA)
i jadrowego (18S rDNA).

Trzeba jednak wspomnie¢, ze w innych
badaniach wykazywano odmienne pozycje
filogenetyczne ramienic, ktore albo tworza
odrebna linie ewolucyjna, oddzielajaca si¢
wczesniej od grupy obejmujacej inne glony
ramienicowe i rosliny ladowe, albo wspolnie
z tarczowlosowcami tworza wspolnia grupe
siostrzana dla zarodkowych, albo z kilkoma
innymi grupami tworza klad siostrzany dla
roSlin ladowych.

Zanim upowszechnily sie metody anali-
tyczne na poziomie molekularnym, na poten-
cjalnego przodka roslin ladowych najczeSciej
typowano tarczowlosowce (Coleochaetales).
Przemawialy za nimi m.in. analizy kladystycz-
ne cech morfologicznych i biochemicznych
oraz spotykana w tej grupie tendencja do
matrotrofii (GRAHAM 1982; GRAHAM i WILCOX
1983, 2000). U tarczowlosowcow, np. u Co-
leochaete orbicularis, po zaptodnieniu zygota
pozostaje na haploidalnej plesze, powicksza
sie, a nastepnie zostaje otoczona warstwa
komorek wegetatywnych, ktore przypomina-
ja komorki transferowe tozyska gametofitu
roslin zarodkowych (morfologia, lokalizacja
i czasem rozwoju). Wykazano obecnosS¢ wy-
pustek w komorkach wegetatywnych przyle-
gajacych do zygoty, a takze fizjologiczne po-
wiazanie miedzy zygota a gametofitem. Jest

to interpretowane jako jeden z pierwszych
ewolucyjnych krokéw w kierunku rozwoju
matrotrofi, czyli uzaleznienia od rosliny ma-
cierzystej, co prowadziloby do wyksztalcenia
si¢ tozyska oraz rozwoju sporofitu.

Takze wyniki niektorych badan mole-
kularnych sugeruja, ze roSliny zarodkowe
powstaly z tarczowlosowco-podobnych glo-
now zielonych, np. analiza sekwencji GapC
i GapCp (warunkujacych strukture biatkowa
dehydrogenazy aldehydu 3-fosfoglicerynowe-
g0 GAPDH) (PETERSEN i wspotaut. 2003). Po-
dobnie wnioskuje FINET i wspotaut. (2010),
na podstawie analizy 77 genow jadrowych u
77 taksonow roslin.

Nalezy wspomniec, ze swoich zwolenni-
kow ma takze koncepcja, iz to sprzeznicow-
ce (Zygnematales) stanowia grupe¢ siostrza-
na dla roslin ladowych. Wskazuja na to np.
analizy wszystkich sekwencji genomu plasty-
dowego (ilos¢ i uktad gendéw oraz intronow,
obecnosc insercji i delecji w regionach kodu-
jacych) kilku przedstawicieli glonow ramie-
nicowych i wybranych roSlin ladowych, opu-
blikowane przez TURMELA i wspotaut. (2007).
Podobne wyniki otrzymali CHANG i GRAHAM
(2011), analizujac 17 genow plastydowych,
oraz WODNIOK i wspotaut. (2011), analizujac
jadrowe geny kodujace 129 bialek (ci ostatni
wskazali alternatywnie, jako siostrzany dla za-
rodkowych, klad obejmujacy zarowno Zygne-
matales jak i Coleochaetales). ROwniez TIMME
i wspotaut. (2012), po przebadaniu 160 ge-
now jadrowych, wskazuja na sprzeznicowce
jako glony najblizej spokrewnione z roSlina-
mi ladowymi.

W Swietle tych rozwazan pytanie, ktora
grupa glonoéw ramienicowych jest grupa sio-
strzana dla roslin naczyniowych, nadal pozo-
staje bez jednoznacznej odpowiedzi.

KIEDY ROSLINY WYSZEY NA LAD?

Odpowiedzi na to pytanie szukamy gtow-
nie w oparciu o analizy fragmentow roslin
kopalnych, stad tez jeszcze nie tak dawno
ryniofity (najpierwotniejsza grupa psylofi-
tow, z przelomu syluru i dewonu) uwazano
za najstarsze i najprostsze rosliny (SZWEY-
KOWSKA i SZWEYKOWSKI 1993). Dopiero od-
krycie w skatach pochodzacych z ordowiku
kryptospor, najstarszych skamieniatoSci ro-
slin ladowych, cofneto te kalkulacje o okoto
50 mln lat.

Kryptospory to pojecie wprowadzone
przez Richardsona (RICHARDSON i wspotaut.
1984) dla okreslenia bezbruzdowych mejo-
spor (spor powstalych w wyniku mejozy), w
postaci monad, diad lub trwale polaczonych
tetrad, nagich albo zamknietych w cienkiej
ostonce (gladkiej lub ornamentowanej). Za
tym, ze kryptospory nalezaly do roslin lado-
wych, przemawia kilka faktow. WELLMAN i
GRAY (2000) oraz WELLMAN (2010) podkre-
Slaja, ze zadna wspolczesna grupa glonow
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nie tworzy trwalych tetrad spor i general-
nie nie wystepuja one w osadach morskich,
a jezeli tak, to ich liczba zmniejsza si¢ wraz
z odlegloscia od ladu. STEEMANS i wspotaut.
(2010) zwracaja uwage na podobny sktad
chemiczny Sciany komorkowej, impregnowa-
nej sporopolenina. Sporopolenina, zapewnia-
jaca trwaloSc¢ spor, to jedna z kluczowych in-
nowagji i cecha adaptacyjna umozliwiajacych
przezycie i rozprzestrzenianie si¢ na ladzie.
Wielu autorow (GRAY 1985; EDWARDS i wspot-
aut. 1995, 1999; WELLMAN i wspotaut. 1998,
2003) wskazywalo na podobienstwo rozmia-
row, morfologii oraz ultrastruktury Sciany do
spor wspotczesnych watrobowcow, a takze
do spor niektorych najwczesniejszych roSlin
ladowych z przetomu syluru i dewonu.
Kryptospory pojawiaja si¢ juz w osadach
srodkowego ordowiku (475 mln lat temu)
i sa szeroko rozpowszechnione az po wcze-
sny dewon (WELLMAN i GRAY 2000). Najstar-
sze pochodza z Argentyny i datowane sa na
wczesny Srodkowy ordowik (473-471 min
lat temu) (RUBINSTEIN i wspoétaut. 2010). Do
najpospolitszych naleza Tetrahedraletes me-
dinensis i Dyadospora murusdensa-muru-
sattenuata. RoOznig sie morfologicznie od

wystepujacych pojedynczo spor trojbruzdo-
wych, charakterystycznych dla roslin naczy-
niowych (spory trojbruzdowe pojawiaja si¢
dopiero w osadach z poéznego ordowiku).
Podobne skupiska kryptospor odnajdowano
na calym globie, co wskazuje, ze najwcze-
$niejsza roslinnos¢ ladowa byla powszechna
i kosmopolityczna.

Przyjmuje si¢ wiec obecnie, ze koloniza-
cja ladu rozpoczeta sie w ordowiku, okoto
475-450 mln lat temu (GRAY 1985, WEEL-
MAN i wspotaut. 2003). Stopniowe zmiany w
sktadzie skupisk skamienialych spor (od do-
minacji kryptospor po dominacje spor troj-
bruzdowych) oraz pojawienie si¢ makroska-
mienialosci wskazuja na to, ze roSliny naczy-
niowe rozpoczely swoja radiacje adaptacyjna
we wczesnym sylurze (STEEMANS i wspotaut.
2009, 2010).

Nalezy wspomnie¢ o doniesieniach bu-
dzacych jednak kontrowersje, ktore koloniza-
cje ladu datuja jeszcze wczeSniej, bo juz na
okres kambru (TAYLOR i STROTHER 2009 — na
podstawie analizy kryptosporopodobnych
skamieniatosci), a nawet prekambru (HECK-
MANA i wspotaut. 2001 — na podstawie anali-
zy 50 sekwencji biatkowych).

PIERWSZE ROSLINY LADOWE

Wspolczesne rosliny ladowe, okreSlane
rowniez jako zarodkowe, to grupa obejmuja-
ca szeroko pojete mszaki (watrobowce, mchy
i glewiki), paprotniki (widtaki, skrzypy, pa-
procie i psyloty) oraz nago- i okrytonasienne
(SZWEYKOWSKA 1 SZWEYKOWSKI 1993, CAMP-
BELL i wspotaut. 2012). Od dawna niektorzy
autorzy uwazali, ze to mszaki, jako najprost-
sze roSliny ladowe, musialy powsta¢ z samo-
zywnych roslin wodnych, a wiec glonow.
Najnowsze badania wykazaly, Zze morfologia
i ultrastruktura Sciany niektorych kryptospor,
najstarszych skamienialoSci roslin ladowych,
przypominaja spory watrobowcow. Stad tez
przypuszczenie, ze bazalna pozycje w filoge-
nezie roSlin ladowych zajmuja wlasSnie wa-
trobowce (WELLMAN i wspotaut. 2003). Tym
bardziej, ze u niektoérych wspolczesnych wa-
trobowcOw wystepuja trwate tetrady spor,
morfologia przypominajace kryptospory (np.
u rodzaju Sphaerocarpos).

Na bliskie pokrewienstwo glonOw ramie-
nicowych i watrobowcoOw wskazuje wiele
analiz molekularnych. Te dwie grupy laczy
np. brak szeregu intronow II grupy w ge-
nach cox2, nadl i nad5 genomu mitochon-

drialnego. Introny te nie wystepuja takze
u innych glonéw zielonych, sa natomiast
obecne, jako nabytek, u pozostatych (poza
watrobowcami) grup roslin ladowych (QIu
i wspotaut. 1998, DOMBROVSKA i QIU 2004,
GROTH-MALONEK i wspotaut. 2005). Na watro-
bowce jako grupe siostrzana w stosunku do
wszystkich pozostalych roSlin zarodkowych
wskazuja takze wyniki analizy przeprowadzo-
nej przez QIU i wspoétaut. (2007), dotyczacej
sekwencji siedmiu genow: chloroplastowych
(atpB, rbcL oraz SSU i LSU rDNA), mitochon-
drialnych (afp1, LSU rDNA) i jadrowych (18S
rDNA), pochodzacych z 192 roSlin ladowych
i ich glonowych krewniakow. Na podobna
pozycje filogenetyczna watrobowcow wska-
zuja analizy sekwencji genow wszystkich
trzech genomOw; badania te najczeSciej do-
tyczyly sekwencji genow chloroplastowych
oraz lokalizacji intronow II grupy w genomie
mitochondrialnym (m.in. KAROL i wspotaut.
2001, SAMIGULLIN i wspotaut. 2002, KELCH i
wspotaut. 2004, QU i wspotaut. 2006, CHANG
i GRAHAM 2011).

Inni  autorzy  wskazywali na
wiki jako grupe bazalna wSrod

gle-
ro$lin
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ladowych, zaré6wno na podstawie analiz
morfologicznych  (GARBARY i RENZAGLIA
1998), jak i molekularnych (m.in. HEDDERSON
i wspotaut. 1996, DUFF i NICKRENT 1999, NI-
SHIYAMA i KATO 1999, DUFF i wspotaut. 2007).
Jednakze ta koncepcja spotkata si¢ z duza
krytyka. NICKRENT i wspotaut. (2000) zauwa-
zaja, ze jesli to glewiki mialyby byc¢ pierwsza
linia roslin ladowych, to watrobowce musia-
tyby utraci¢ wiele intronow, a te sa dziedzi-
czone w trakcie ewolucji raczej konserwa-
tywnie (np. u okrytonasiennych sa przekazy-
wane w prawie kompletnym zestawie, cha-
rakterystycznym dla tej linii); taki scenariusz
bylby sprzeczny z zasada parsymonii (QIU i
LEE 2000). Najnowsze analizy sekwencji DNA
takze go nie potwierdzaja.

W Swietle tych rozwazafi korzystniej pre-
zentuje si¢ i powszechnie tez jest przyjmo-
wana teza, ze pierwsze roSliny ladowe przy-
pominaly wspotczesne watrobowce, a mszaki
nalezaly do pierwszych kolonizatoréw sie-
dlisk terrestrycznych i sa najstarszymi zyja-
cymi roSlinami ladowymi (SHAW i RENZAGLIA
2004, KENRICK i CRANE 1997). Jednak dla
niektorych teoria ta dalej pozostaje kontro-
wersyjna ze wzgledu na brak makroskamie-
niatoSci; najstarsza skamienialoS¢ o cechach
typowego watrobowca to ,dopiero” Srodko-
wodewonski Metzgeriothallus sharonae (VA-
NALLER HERNICK i wspotaut. 2008), plechowa-
ty gametofit (dichotomicznie rozgaleziony z
zebrem Srodkowym) oraz zarodnia (p¢kajaca
4 Kklapami).

MSZAKI A ROSLINY NACZYNIOWE

Jezeli pierwszymi roSlinami ladowymi (za-
rodkowymi) byly formy zblizone do wspot-
czesnych watrobowcow, to przodka roslin
naczyniowych nalezy szuka¢ wsrod dawnych
mszakow (do ktoérych naleza watrobowece).
Mszaki to roSliny ladowe o stosunkowo pro-
stej budowie i cyklu zyciowym, w ktorym
dominuje gametofit. Zaliczane sa tutaj 3 gru-
py, w najnowszych systemach klasyfikowane
w randze gromad: watrobowce (Marchantio-
phyta), mchy (Bryophyta) i glewiki (Antho-
cerotophyta) (SHAW i wspotaut. 2011). Po-
zostale rosliny ladowe, o odmiennym typie
cyklu zyciowego i w wigckszoSci o bardziej
skomplikowanej budowie wynikajacej z co-
raz lepszego przystosowania do zycia na la-
dzie, okreslane sa zwykle jako rosliny naczy-
niowe (naleza tu zaréwno kopalne, szeroko
pojete psylofity, jak i wspolczesne paprotniki
i rosliny nasienne).

Poszczegolne gromady mszakow, pomi-
mo ogolnych podobienstw (jak typ przemia-
ny pokolen czy plan budowy: w formie ple-
chy lub ulistnionej todyzki), znacznie si¢ od
siebie roznia (CRANDALL-STOTLER i wspotaut.
2009, GOFFINET i wspotaut. 2009, RENZAGLIA i
wspolaut. 2009). Watrobowce wyrdznia nie-
trwaloS¢ i stosunkowo prosta budowa spo-
rofitu (bez tkanek mechanicznych i przewo-
dzacych), obecnos$¢ ciat oleistych (organelle
kumulujace terpenoidy), elatery obecne w
zarodni. Mchy cechuje m.in. obecnos¢ trwal-
szego sporofitu oraz oz¢bni (perystomu) za-
mykajacej ujsScie zarodni. Do specyficznych
cech glewikOw nalezy bazalny typ wzrostu
sporofitu, niesynchroniczne dojrzewanie za-

rodnikéw oraz pojedyncze chloroplasty z
pirenoidem (cecha kiedyS przytaczana jako
argument za ich bliskim pokrewienstwem z
glonami) (SHAW i RENZAGLIA 2004).

Ustalenie relacji filogenetycznych miedzy
poszczegOlnymi grupami mszakow a rosli-
nami naczyniowymi, a zwlaszcza wskazanie
bezposrednich przodkow roslin naczynio-
wych, napotkato wiele trudnoSci. Zdania na-
ukowcow sa co do tego podzielone. I znowu
rozwigzania szukano w analizach moleku-
larnych, z tym, ze w zaleznoSci od rodzaju
zastosowanych markerow genetycznych po-
wstawaly rozne konfiguracje powiazan mie-
dzy glownymi grupami mszakow a roSlinami
naczyniowymi (wczesne analizy prowadzity
wrecz do sprzecznych wnioskOw). Najcze-
Sciej jednak powtarzaja si¢ 2 rozwiazania,
sugerujace, ze przodek roSlin naczyniowych
wywodzi si¢ albo z dawnych mchow (Mr-
SHLER i CHURCHIL 1984; MISHLER i wspolaut.
1992, 1994; NICKRENT i wspotaut. 2000)
albo z dawnych glewikoéw, przy czym na to
ostatnie wskazuje o wiele wiecej analiz. Juz
pierwsza (moze i stad niedoskonala i przez
niektorych krytykowana), caloSciowa analiza
kladystyczna powiazan glownych grup ro-
slin ladowych wykonana przez PARENTIEGO
(1980) wskazywala na glewiki jako grupe
siostrzana dla roSlin naczyniowych.

Podobne wnioski wynikaja z analiz mo-
lekularnych. Przykladowo, w pracy KELCHA
i wspotaut. (2004) analizowano cechy geno-
mu chloroplastowego taksonoéw reprezen-
tujacych gléwne linie roSlin ladowych (po-
rOwnywano zmiany w ustawieniu genow,
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obecno$¢ i brak genéw, obecno$¢ i brak
intron6w). Autorzy wykazali wystepowanie
u glewikéw kilku genéw genomu chloropla-
stowego spotykanych réwniez u roSlin na-
czyniowych, a nieodnotowanych dotychczas
u innych mszakéw. Z kolei GROTH-MALONEK
i wspotaut. (2005) przeanalizowali uktad in-
tronow II grupy genomu mitochondrialnego
w kolejnych grupach roslin ladowych. Kolej-
nos$¢ pojawiania sie i utraty poszczegolnych
intron6w zbiega sie z réznicowaniem glow-
nych kladow roslin ladowych, a glewiki, jako
ostatnie sposrod mszakow, oddzielaja sie od
roS$lin naczyniowych (np. intron nad5il1477
nie wystepuje u watrobowcow i mchow, a
jest obecny u glewikow i roSlin naczynio-
wych). Wspolna cecha nabyta (synapomor-
fia), laczaca glewiki z roSlinami naczyniowy-
mi jest takze utrata genu ycf66 w genomie
chloroplastowym (KUGITA i wspotaut. 2003).
Podobna konfiguracje, z glewikami jako gru-
pa siostrzana dla roSlin naczyniowych, wy-
kazuja takze inne analizy molekularne (m.in.
NEWTON i wspotaut. 2000, WOLF i wspotaut.
2005, QiU i wspotaut. 2007, CHANG i GRAHAM
2011). Argumentem popierajacym t¢ koncep-
cje moze by¢ takze podobienstwo spor gle-
wikow do spor bazalnych grup paprotnikow
(DOYLE 2013).

Nalezy jednak wspomniec, ze w wynikach
niektorych analiz molekularnych stosunkowo
czesto pojawia si€ jeszcze inne rozwiazanie,
w postaci kladu tworzonego przez watro-
bowce i mchy, ktéry mialby byc siostrzany w
stosunku do ro$lin naczyniowych (HEDDER-
SON i wspoélaut. 1996, NICKRENT i wspoOtaut.
2000, RENZAGLIA i wspotaut. 2000).

Waznym argumentem przemawiajacym
za tym, ze to jednak z dawnych glewikow, a
nie mchow, wywodza si¢ przodkowie roslin
naczyniowych, jest obecno$¢ zwiazkéw mi-
koryzopodobnych u glewikow i czeSci wa-
trobowcow, ktore nie wystepuja u mchow.
A przypuszcza sie, ze endofityczne powiaza-
nia mszakow z grzybami daly poczatek miko-
ryzom, ktore odegraly bardzo wazna role w
dalszej kolonizacji ladu przez roSliny naczy-
niowe.

Korzenie wiekszosSci roslin  ladowych
(90% roslin wyzszych) sa kolonizowane przez
symbiotyczne grzyby, tworzac struktury zwa-
ne mikoryzami (gr. ,mykes” grzyb, ,rhiza”
korzen) (READ i wspotaut. 2000). Rola miko-
ryz polega gltéwnie na dostarczaniu wody i
substancji mineralnych (zwlaszcza fosforu i
azotu), a takze pelni funkcje ochronne przed
patogenami oraz czynnikami stresowymi Sro-

dowiska. Grzyby tworzace mikoryzy arbusku-
larne (gromada Glomeromycota), to najlicz-
niejsza grupa wsrod wspolczesnych grzybow
endomikoryzowych, tworzacych mutuali-
styczne zwiazki z roSlinami naczyniowymi.
Jeszcze do niedawna uwazano je za pierwot-
ne w stosunku do wszystkich innych endo-
symbioz korzeniowych.

Obecno$s¢ w plechach watrobowcow
strzepek roznych grzybow spowodowata za-
interesowanie i rozwazania zwiazane z po-
wstaniem i ewolucja mikoryz (RENZAGLIA i
wspotaut. 2007). Rosliny nizsze nie maja ko-
rzeni, wiec trudno ich zwiazki z grzybami
nazywa¢ mikoryzami, stad pojecie ,zwiazki
mikoryzopodobne”. Grzybowe endofity, wy-
stepujace u najbardziej pierwotnych linii
wspolczesnych watrobowcow (rodzaje Ha-
plomitrium i Treubia) zostaly zidentyfiko-
wane jako przedstawiciele Endogonaceae -
wczesniejszej linii grzybow niz Glomeromy-
cota (BIDARTONDO 2011). Endogonaceae two-
rza miedzy- i wewnatrzkomoéorkowe struktury
podobne do tych, jakie opisano w skamie-
nialych gametofitach i sporofitach wczesno-
dewonskiego Aglaophyton. Maja one postac
nieseptowanych strzepek z krzaczkowatymi
arbuskulami (rozgat¢zionymi strzepkami po-
Sredniczacymi w wymianie miedzy symbion-
tami). Wystepuja takze elementy podobne do
pecherzykow, rozniace sie jednak wyraznie
od tych tworzonych przez Glomeromycota
(REMY i wspotaut. 1994, TYLOR i wspotaut.
2005). Endofity grzybowe w gametofitach
ewolucyjnie poOzniej wyrodznicowanych (w
stosunku do Haplomitrium i Treubia) wa-
trobowcOw oraz glewikow zostaly zidentyfi-
kowane juz jako nalezace do Glomeromyco-
ta (LIGRONE i wspoétaut. 2007, BIDARTONDO
2011). Brak mutualistycznych zwiazkow z
grzybami u mchow ttumaczy sie¢ zwykle jako
wynik ich zaniku (PRESSEL i wspotaut. 2010).

Analiza filogenetyczna sekwencji 3 ge-
now, ktorych obecnosc¢ jest niezbedna do for-
mowania si¢ mikoryzy arbuskularnej (DMI1,
DMI3 i IPD3), ogllnie potwierdza zalezno-
Sci filogenetyczne roslin ladowych ustalone
wczesniej w oparciu o inne badania moleku-
larne (m.in. z watrobowcami jako grupa ba-
zalna, a glewikami jako grupa siostrzana dla
roSlin naczyniowych). Badania wykazaly, ze
homologi tych genéw, zwiazanych z tworze-
niem mikoryz u roslin okrytonasiennych, wy-
stepuja takze u watrobowcow, mchow oraz
glewikow; stad wniosek, ze ich ortologiczne
kopie wystepowaly u wspolnego przodka ro-
slin ladowych. Potwierdzaloby to znaczenie
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symbiozy roSlin i grzybow mikoryzowych,
jako jednej z kluczowych innowacji, ktore
pomogtly roslinom zaadaptowac si¢ i koloni-
zowal siedliska ladowe (WANG i wspotaut.
2010).

Tak wiec, chociaz pozycja glewikow,
jako grupy siostrzanej dla roSlin naczynio-
wych, wydaje si¢ by¢ dobrze umocowana

we wspolczesnej literaturze, jednak dla nie-
ktorych naukowcoéw nadal jest watpliwa.
Sprzeczne wyniki analiz filogenetycznych
moga by¢ skutkiem z prawie rownoczesnej
radiacji glownych linii mszakow i znacznej
konwergencji, wynikajacej z podobnego po-
tencjalu ewolucyjnego (RENZAGLIA i wspol-
aut. 2000).

JAK PRZEBIEGAEA EWOLUCJA PRZEMIANY POKOLEN?

Zmiany w cyklu zyciowym, towarzysza-
ce wyjsciu roslin na lad, przebiegaly od do-
minujacego, samodzielnego, haploidalnego
gametofitu (u glonéw ramienicowych), do
wyksztatcenia przemiany pokolefi z domina-
cja samodzielnego, diploidalnego sporofitu
(u rosliny naczyniowe). Glony ramienicowe,
domniemani przodkowie roslin ladowych,
sa haplontami, u ktorych forma dominujaca
jest haploidalna plecha, za$ zygota jest jedy-
nym stadium diploidalnym (bezposrednio
podlega podzialowi mejotycznemu). U roslin
ladowych cykl zyciowy taczy sie z przemiana
pokolen. U mszakow pokoleniem dominuja-
cym jest haploidalny gametofit (sporofit jest
od niego fizjologicznie uzalezniony). Z kolei
roSliny naczyniowe sa diplontami, o samo-
dzielnym sporoficie i w réznym stopniu zre-
dukowanym gametoficie.

Jak powstaly dwie tak zasadniczo rdézne
formy przemiany pokolen, z dominacja game-
tofitu (mszaki) lub z dominacja sporofitu (ro-
sliny naczyniowe)? Od wielu lat spieraja si¢
o to dwie teorie: homologiczna (transforma-
¢ji) i antytetyczna (interpolacji) (BLACKWELL
2003, HAIG 2008, GERRIENNE i GONEZ 2011).
Teoria homologiczna zaktada, ze poczatek ro-
slinom ladowym daly glony o izomorficznej
przemianie pokolen, z ktorych rozwinat sie
wspolny przodek mszakoéw i roSlin naczy-
niowych (o podobnym typie przemiany po-
kolen) (PRINGSHEIM 1876, 1878; ScoTT 1895;
ZIMMERMANN 1930; HASKELL 1949). Dalsza
ewolucja roslin zarodkowych miata przebie-
ga¢ dywergentnie. Mszaki powstaly na dro-
dze redukgcji sporofitu i rozbudowie game-
tofitu, ktore nastapily, gdy glonowi przod-
kowie o izomorficznej przemianie pokolef
kolonizowali lad (tutaj sporofit miat wtornie
przejs¢ na epifityzm na gametoficie). Z kolei
rosliny naczyniowe odwrotnie, rozbudowy-
waly sporofit i redukowaly gametofit.

Wspolczesne analizy kladystyczne wyka-
zuja, ze roSliny ladowe (zarodkowe) sa gru-
pa monofiletyczna, wywodzaca si¢ z glonow

ramienicowych, u ktorych nie wystepuje
przemiana pokolen, wiec przodkoéw roslin
zarodkowych raczej nie nalezy szuka¢ wsrod
glonow o izomorficznej przemianie pokolen.
Stad, w nowoczesnych wersjach teorii homo-
logicznej zaktada sig, ze u glonowych przod-
kow roSlin ladowych mitotyczne podziaty
zygoty pozwolily na rozwoj wolnozyjacego
diploidalnego pokolenia, podobnego do wol-
nozyjacych roslin haploidalnych; pierwotna
wiec byla izomorficzna przemiana pokolen.
Nastepnie, w pozniejszych stadiach, zygo-
ta kietkujac przedwczesSnie (przed uwolnie-
niem), rozwijala si¢ na gametoficie w for-
mie uzaleznionego od niego sporofitu. Taka
hipoteza sugeruje, ze zarowno wspotczesne
mszaki, jak i rosliny naczyniowe, pochodza
od przodka o izomorficznej przemianie po-
kolen (u ktorego haploidalny gametofit uwal-
niat zygote, ktora kietkowala by rozwinac sie
w diploidalny sporofity) (REMY 1980, REmY
i wspotaut. 1993). Mocnym argumentem na
korzys¢ takiej koncepcji ma by¢ domniema-
na izomorficzna forma przemiany pokolen u
wczesnodewonskich ryniofitow.

Wydaje sie, ze w Swietle wspotczesnych
badan korzystniej prezentuje si¢ teoria an-
tytetyczna (CELAKOVSKY 1874, BOWER 1890).
Zaktada ona, ze poczatek roSlinom ladowym
daly haploidalne zielenice nie majace prze-
miany pokolen (jak wspolczesne glony ra-
mienicowe), a stopniowe opoznianie podzia-
tu redukcyjnego i mitotyczne podzialy zygoty
zatrzymanej na gametoficie doprowadzily do
powstania zarodka. Dalszemu rozwojowi spo-
rofitu miala towarzyszyC sterylizacja wcze-
$niej sporogenicznych komorek, ktore zacze-
ly spelnia¢ funkcje wegetatywne. Pierwsze
roSliny ladowe, czyli mszaki, odziedziczytyby
wiec wielokomorkowy gametofit bezposred-
nio po swoich glonowych przodkach, za$s
sporofit rozwijal si¢ stopniowo z diploidalne;j
zygoty jako forma uzalezniona od gametofitu.
Samodzielny sporofit paprotnikoéw powstat z
uzaleznionego od gametofitu sporofitu roslin
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mszakopodobnych na skutek dalszych po-
dzialow i sterylizacji, a nastepnie uzyskania
fizjologicznej niezaleznosSci od gametofitu.
Tak wiec teoria antytetyczna przyjmuje ogol-
nie progresywny model rozwoju sporofitu
u roSlin ladowych; sporofit mszakow bylby
najprostszy, a z niego wywodzilyby sie spo-
rofity paprotnikoéw i roslin nasiennych (HAIG
2008).

A co z izomorficzna przemiana pokolei u
ryniofitow? Istnieja spory co do formy prze-
miany pokolen u tych wczesnych roslin na-
czyniowych. Dowodzono, ze mialy izomor-
ficzna przemiane pokolen, chociaz skamie-
niatoSci z Rhynie zwykle wykazywaly zroz-
nicowanie wielkoSci miedzy gametofitami a
sporofitami (sporofity byly do 10 razy wigk-
sze od gametofitow), a wiec nie byly tak do
konca izomorficzne, albo, jak to okreslali nie-
ktorzy autorzy, wykazywaly pewien stopien
podobienistwa (BOYCE 2010, GERRIENNE i GO-
NEZ 2011). QiU i wspotaut. (2012) twierdza
nawet, ze wsrod roSlin ladowych, zaréwno
wymartych, jak i wspotczesnych, nie ma do-
brze udokumentowanego przykladu prawdzi-
wie izomorficznej przemiany pokolen. Sa tak-
ze autorzy sugerujacy, ze niektore najbardziej
pierwotne rosliny ladowe (jak Cooksonia,
Rhynia czy Zosterophyllum) mogly juz po-
siada¢ przemiane pokolen heteromorficzna, z
dominujacym sporofitem (NIKLAS i KUTSCHE-
RA 2009, 2010). Wydawataby sie to potwier-
dzac interpretacja skamienialoSci wczesnode-
wonskiej Cooksonia paranensis, odnalezio-
nej w Brazyli (GERRIENNE i wspotaut. 2000);
u podstawy dichotomicznie rozgalezionych
pedow wystepowata bazalna struktura, kto-
ra zostala zinterpretowana jako pozostalos¢
plechowatego gametofitu, z ktorego wyrastat
sporofit; bylby to wiec przyktad heteromor-
ficznej przemiany pokolen. Ponadto BOYCE
(2008), analizujac morfologie¢ wczesnych
osiowych sporofitow podkresla, iz o ile ich
niewielkie rozmiary pozwalaly sprosta¢ funk-
cjom mechanicznego podtrzymywanie i fizjo-
logicznego przewodzenia, to nie mogly by¢
samozywne, m.in. byly zbyt male by skutecz-
nie przewietrzy¢ tkanke asymilacyjna. Spo-
rofit musiat wiec by¢, podobnie jak u msza-
kow, fizjologicznie zalezny od gametofitu
(chociaz gametofity te nie zachowaly sic w
skamieniatoSciach razem ze sporofitami).

W mysl teorii antytetycznej, w trakcie
ewolucyjnego przejScia od mszakow do ro-
slin naczyniowych glowna zmiana bylo po-
wstanie wolnozyjacego sporofitu (QIU i
wspotaut. 2012). Jak do tego doszilo? Jak

zapelic luke miedzy cyklem zyciowym gle-
wikow (potencjalnych przodkow roslin na-
czyniowych o drobnym, nierozgalezionym,
niesamodzielnym sporoficie) i cyklem zy-
ciowym np. Aglaophyton czy Horneophyton
(pierwotnych roslin ladowych o stosunkowo
juz duzym, rozgatezionym, niezaleznym spo-
roficie). Mozliwe, ze istnialy formy posred-
nie, ktorych nie znamy; pierwsze roSliny la-
dowe pojawily sie ponad 50 mln lat przed
Aglaophyton i Horneophyton, byl to byc
moze wystarczajaco dlugi okres by mogla
zaj$¢ zmiana w cyklu zyciowym z dominacji
gametofitu do dominacji sporofitu (BOYCE
2010).

Przyjmujac zatozenie, ze przodkow roslin
naczyniowych nalezy szuka¢ wsrod glewi-
kow, hipotetyczne stadia ewolucji sporofitu
z glewikowego przodka przedstawil SMITH
juz w roku 1955 (Ryc. 1). Kluczowa cecha
glewikowych przodkéw roslin naczyniowych
musiata byC¢ tendencja do usamodzielniania
si¢ sporofitu. Cecha ta obserwowana jest
takze u wspolczesnych glewikow, ktorych
sporofit moze wykazywac¢ stosunkowo duza
trwatos$¢ i niezaleznos¢ od gametofitu (moze
zyC¢ bez niego tygodnie a nawet miesiace).
CAMPBELL (1924) odnalazt grupe osobnikow
poinocnoamerykanskiego Anthoceros fusifor-
mis o bardzo dhugich (do 16 cm) i grubych
sporofitach, ktorych mocno rozwinicte stopy
w ksztalcie bulwek przebijaly pleche game-
tofitu i stykaly sie bezposrednio z podlozem.
Wystepowanie archeosporu (tkanki zarodni-
kotworczej) ograniczone bylo tylko do czeSci

sporofit —

,sgi ?

gametofit —»
g S B

~ A

Ryc. 1. Hipotetyczne etapy ewolucji sporofitu
typu Rynia z glewiko-podobnego przodka (wg
SMITH 1955, zmienione).

A — glewiko-podobny przodek; B — ograniczenie wy-
stepowania tkanki zarodnikotworczej do szczytowej
czeSci sporofitu; C — forma zblizona do Horneophy-
ton o dichotomicznie rozgalezionym sporoficie; D —
samodzielny sporofit typu Rhaynia.
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szczytowych sporofitu a seta (zwykle bardzo
krotka) stata sie dobrze wyksztalconym or-
ganem asymilacyjnym. Kolumella (centralna
czes¢ zarodni) rozwinieta byla bardzo silnie,
a jej wydluzone komorki przypominaty ele-
menty tkanki przewodzacej. U wielu okazow
gametofity byly obumarte, zas sporofit nadal
zyt, doszto wiec prawdopodobnie do calko-
witego usamodzielnienia sie tych sporofitow
(CAMPBELL 1924).

Wedtug SMITHA (1955) przesuniccie tkan-
ki zarodnikotworczej na koniec sporofitu
bylo kolejnym etapem jego usamodzielnia-
nia. Pozniej nastapilo dichotomiczne rozga-
lezienie sporofitu i powstanie wczesnych ry-
niofitow typu Horneophyton, ale jeszcze nie
do kofica samodzielnych. Ostatnim krokiem
bylo catkowite usamodzielnienie sporofitu i
rozwoj sporofitu typu Rhynia.

W schemacie Smitha Horneophyton zaj-
muje pozycje przejSciowa, a jednoczesSnie
bazalna w rozwoju wczesnych roslin naczy-
niowych. Pozycjonowanie go miedzy mszaka-
mi a roSlinami naczyniowymi wynika z kilku
jego cech przypominajacych glewiki: obec-
no$¢ masywnego ryzomu (podobnego do pla-
towatej stopy glewikow), zakonczenie pedu
pojedyncza zarodnia, obecno$¢ kolumienki
w zarodni, a takze anatomia pedu i sposob
wzrostu sporofitu (QIU i wspoétaut. 2007).
Potwierdzeniem tej pozycji jest zaliczenie
form typu Aglaophyton i Horneophyton do
spro-tracheophyta” (,przednaczyniowe”), a
to z racji naczyn podobnych do hydroidow
mszakow, bez wyraznych wtornych zgrubien
(KENRICK 2000, GERRIENNE i wspotaut. 2000).

PODSUMOWANIE

Rosliny ladowe wywodza si¢ z zielenic z
grupy ramienicowych (klasa Charophyceae).
Najblizej spokrewnione z zarodkowymi wydaja
si¢ by¢ przedstawiciele ramienicowcow (Cha-
rales), jednak wiele wskazuje na to, ze mogly
to byc¢ takze tarczowlosowce (Coleochaetales)
lub sprzeznicowce (Zygnematales); w tej kwe-
stii nie ma do tej pory jednomySlnosci.

Z analizy kopalnych spor (kryptospor) wy-
nika, ze ,wyjScie roSlin na lad” nastapilo w
srodkowym ordowiku, a jako pierwsze lad
skolonizowaly formy zblizone do watrobow-
cow. Morfologia prawdopodobnie przypomi-
naly one wspoélczesne watrobowce i glewiki
o grzbietobrzusznie splaszczonych plechach,
pozbawionych wyspecjalizowanych elementow
przewodzacych i wzmacniajacych. Osiowy spo-
rofit rozwinat si¢ pozniej, poczatkowo jako for-
ma zwigzana z gametofitem (STROTHER 2010).

Trzy glowne linie mszakow (watrobow-
ce, glewiki i mchy) powstaly na przetomie
gornego ordowiku i syluru, w poczatkowym
okresie radiacji roSlin ladowych (BATEMAN
i wspotaut. 1998). Wiele wskazuje na to, ze
rosliny naczyniowe wywodza sie z glewi-
kowych przodkow, ktorych sporofit ulegat
stopniowemu usamodzielnieniu, co dopro-
wadzito do wyksztalcenia niezaleznego spo-
rofitu typu Rhynia, formy wyjSciowej dla
dalszej ewolucji roslin naczyniowych. Wzrost
roznorodnosci roSlin ladowych w dolnym
dewonie sktania ku hipotezie, ze kilka
waznych linii roslin naczyniowych moze

miec¢ swoj poczatek co najmniej juz w Srod-
kowym sylurze (KENRICK i CRANE 1997).

O ile pozycja mszakow w filogenezie ro-
slin ladowych jest raczej niekwestionowana,
to wiele pytan zwigzanych z wczesna filo-
geneza roSlin ladowych nadal pozostaje jed-
nak bez jednoznacznej odpowiedzi. Wigk-
szoSC analiz, zarowno morfologicznych jak i
molekularnych, wykazuje, ze roSliny ladowe
sa grupa monofiletyczna (majaca wspolne-
go przodka). W ich obrebie mszaki tworza
grupe parafiletyczna, od ktorej oddziela si¢
monofiletyczna grupa roSlin naczyniowych

(Ryc. 2). Wsrod kopalnych najprostszych
Rosliny naczyniowe —— EUTRACHEOPHYTES
L PARATRACHEOPHYTEST

PROTRACHEOPHYTES '|'
ANTHOCEROTOPHYTA
Rosliny ladowe

BRYOPHYTA

MARCHANTIOPHYTA

CHARALES

Ryc. 2. Uproszczony schemat ilustrujacy przy-
puszczalny porzadek filogenezy roslin lado-
wych (wg GERRIENNE i GONEZ 2011, zmienio-
ne).

Szczegoly w tekScie; T - grupa wymarta.
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roslin naczyniowych (ryniofitow) jako gru-
pe bazalna wyrdznia si¢ ,protracheophytes”
(,przednaczyniowe”), do ktérych zaliczane sa
Aglaophyton i Horneophyton (nie maja jesz-
cze prawdziwych naczyn, komorki przewo-
dzace podobne sa do hydroidow mszakow,
nie maja wyraznych wtornych zgrubief).
Wymarly Horneophyton lignieri pozycjono-
wany bywa miedzy mszakami a roSlinami
naczyniowymi, poniewaz posiada kilka cech
przypominajacych glewiki, m.in. masywny
platowany ryzom (podobna do platowatej
stopy Anthoceros), ped zakonczony pojedyn-
cza zarodnia, w zarodni za$S obecna jest ko-

lumienka. Bardziej rozwiniete ryniofity (jak
Rhynia, Huvenia czy Stockmansella) zalicza-
ne sa do ,paratracheophytes” (,paranaczynio-
we”, ,pseudonaczyniowe”) poniewaz posia-
daja wiazke przewodzaca ale z naczyniami o
wyraznie prostszej budowie w poréwnaniu z
wlaSciwymi roSlinami naczyniowymi (,eutra-
cheophytes”) (GERRIENNE i GONEZ 2011).

Wspotczesna wersja teorii antytetycznej
wydaje sie byc¢ blizsza prawdy na temat po-
wstania i ewolucji roslin ladowych oraz ewo-
lucji ich cyklu zyciowego (QIU i wspotaut.
2012).

NA POCZATKU BYEY MSZAKI — CZYLI JAK TO BYLO Z WYJSCIEM ROSLIN NA LAD

Streszczenie

JWyjScie” rosliny na lad to jedno z najwazniej-
szych wydarzen w historii zycia na Ziemi, a jedno-
czesSnie jedna z najwiekszych zagadek w aspekcie
ewolucyjnym i filogenetycznym. Obecnie nowe Swia-
tto na pochodzenie i wczesna ewolucje roslin lado-
wych rzucily badania molekularne, oparte na anali-
zie sekwencji DNA. W niniejszym artykule podsumo-
wano aktualna wiedze na temat wczesnej filogenezy
roslin ladowych. Przodkowie roslin ladowych wywo-
dza si¢ z zielenic z klasy ramienicowych (Charophy-
ceae), jednak trwaja spory co do tego, ktore ramie-
nicowe sa najblizej spokrewnione ze wspolczesnymi
zarodkowymi (najczeSciej wskazywane sa rzedy
ramienicowcoOw Charales i tarczowlosowcow Cole-
ochaetales). Uwaza sig, ze kolonizacja ladu zostata
zapoczatkowana w ordowiku, okoto 475-450 mln lat
temu — bo na tyle okreSla si¢ wiek kryptospor, uwa-

IN THE BEGINNING THERE WERE BRYOPHYTES

zanych za pierwsze skamieniale Slady wystepowania
flory ladowe;j.

Pierwsze roSliny ladowe prawdopodobnie przy-
pominaly wspotczesne watrobowce, a mszaki sa filo-
genetycznie najstarszymi zyjacymi roSlinami ladowy-
mi. Wzajemne zaleznoSci filogenetyczne w obrebie
mszakOw — miedzy mchami, watrobowcami i glewi-
kami — nie doczekaly si¢ koficowych rozstrzygniec.
Jako grupe siostrzana w stosunku do roSlin naczy-
niowych najczeSciej wskazuje sie glewiki, jednak nie-
ktore analizy wskazuja na mchy albo na klad tworzo-
ny przez mchy i glewiki.

Wyjsciu roslin na lad towarzyszyly, oprocz wielu
przystosowan anatomicznych i fizjologicznych, takze
zmiany w cyklu zyciowym. Uwaza si¢, ze wazna role
w kolonizacji ladu odegraty takze endofityczne po-
wigzania z grzybami.

— OR HOW IT WAS WITH THE

COLONIZATION OF LAND BY PLANTS

Summary

One of the most pivotal events in history of
life on Earth was colonization of land by plants. It
is also one of the mysteries of evolution and phylo-
genesis. Nowadays due to molecular studies, based
on data from different gene sequences DNA, a new
light was shed on the origin and early evolution
of land plants. In this paper current knowledge of
early phylogeny of land plants is summarized. Al-
leged ancestors of land plants are believed to have
evolved from Charophytes, a group of green algae,
but this issue is still controversial which of charo-
phytes are the closest relatives of modern embryo-
phytes (generally the Charales or Coleochaetales
are mentioned). It is stated, that colonization of the
land began in Ordovician times, ca. 475-450 milion
years ago — such old are cryptospores, the earliest
confirmed land plant fossils.

The first land plants probably resembled the
present-day liverworts, thus bryophytes phylogeneti-
cally are the oldest plants living on land. The phylo-
genic relationships among bryophytes — mosses, liv-
erworts and hornworts — are not clearly explained.
Hornworts are most frequently indicated as the
sister group to tracheophytes, but some alternative
analyses point at mosses as sister group to tracheo-
phytes or a clade composed of mosses and horn-
WOTrts.

Colonization of land by plants was connected
with changes in their life cycle (apart from a lot of
anatomical and physiological adaptations). It is be-
lieved that endophytic fungal associations played a
very important role in adaptations of plants to new
environment.
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