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stwach sylurskich odnajdowano liczne ska-
mieniałości roślin o cechach wskazujących 
na ich lądowy tryb życia. Najstarsze opisy-
wane makroskamieniałości to kilkucenty-
metrowe, bezlistne, dichotomicznie rozgałę-
zione sporofity typu Cooksonia (Edwards i 
Feehan 1980).

Od dawna zadawano sobie więc pytanie, 
kiedy nastąpiło to wyjście na ląd i jak ono 
wyglądało? Konstruowano różne schematy 
kolonizacji lądu przez rośliny, w których 
różna była też pozycja mszaków względem 
roślin naczyniowych; mszaki miały wyewo-
luować albo z glonów zielonych niezależnie 
od roślin naczyniowych, albo z psylofitów 
(jako szeroko pojętej grupy najbardziej pry-
mitywnych roślin lądowych), albo też psy-
lofity i inne rośliny naczyniowe miały się 
rozwinąć z mszaków (Szweykowski 1960, 
Mishler i Churchil 1984, Blackwell 2003). 
Wiele kwestii związanych z wczesną filoge-
nezą roślin lądowych budziło, i nadal budzi 
kontrowersje. Obecnie nowe światło na po-
chodzenie i wczesną ewolucję roślin lądo-
wych rzuciły badania molekularne, oparte 
na analizie sekwencji DNA. W niniejszym 
artykule podsumowano aktualną wiedzę na 
temat wczesnej filogenezy roślin lądowych. 
Szukano odpowiedzi na kilka kluczowych 
pytań: z jakiej grupy glonów wywodzą się 
rośliny lądowe, kiedy i które rośliny jako 
pierwsze wyszły na ląd, jakie są relacje fi-
logenetyczne między mszakami a roślinami 
naczyniowymi oraz jak przebiegała ewolu-
cja przemiany pokoleń?

Odkąd teoria Darwina pozwoliła spoj-
rzeć na świat jako na układ dynamiczny, w 
którym organizmy zmieniają się tworząc 
nieprzerwany ciąg ewolucyjny, zadajemy so-
bie pytanie, jak przebiegała ta ewolucja, jaki 
był jej porządek? W 1866 r. Ernst Haeckel 
wprowadził pojęcie „filogenezy”, jako drogi 
rozwoju rodowego, która wynika ze zmian 
ewolucyjnych organizmów (Haeckel 1866). 
Filogenetyka, czyli nauka o filogenezie, sta-
wia sobie za zadanie ustalenie relacji pokre-
wieństwa między gatunkami, zarówno istnie-
jącymi, jak i wymarłymi. Konstruowane są 
coraz nowsze wersje domniemanego „drze-
wa życia”, obrazującego porządek ewolucji i 
wzajemne relacje pomiędzy poszczególnymi 
grupami organizmów. Dzięki rozwojowi bio-
logii molekularnej i zaawansowaniu technik 
komputerowych obraz „drzewa życia” staje 
się coraz bardziej prawdopodobny.

Do największych zagadek w aspekcie 
ewolucyjnym i filogenetycznym należy ko-
lonizacja przez rośliny siedlisk lądowych. 
Był to ogromny przełom w historii życia 
na Ziemi. Rośliny musiały wykształcić wiele 
adaptacji, pozwalających odnieść sukces w 
nowym środowisku. Dzięki strukturalnym i 
fizjologicznym przystosowaniom stopniowo 
uzyskiwały wytrzymałość na przesuszenie i 
inne lądowe czynniki stresowe, coraz wydaj-
niej pozyskiwały z podłoża i transportowa-
ły wodę i substancje mineralne, skuteczniej 
uniezależniały cykl życiowy od wody. Z da-
nych kopalnych wynika, że w kambrze ląd 
nie był jeszcze zamieszkały, z kolei w war-
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białka syntetyzujące celulozę ułożone są li-
niowo (Okuda i Brown 1992); 

— wykorzystywanie w procesach np. fo-
tooddychania czy rozkładu mocznika enzy-
mów, które znane są wśród roślin lądowych, 
nie występują zaś u innych zielenic (Syrett i 
Al-Houty 1984). 

Na bliskie pokrewieństwo współczesnych 
glonów ramienicowych i roślin lądowych 
wskazują także badania molekularne, np. ana-
liza podobieństwa sekwencji chloroplasto-
wego genu rbcL (Graham i współaut. 1991) 
oraz jądrowego genu SSU rRNA (Kranz i i 
współaut. 1995). Podobne wyniki dała anali-
za chloroplastowego DNA pod kątem ilości i 
układ genów oraz intronów, a także obecno-
ści insercji i delecji w regionach kodujących 
(Turmel i współaut. 2007).

Dlaczego to właśnie potomkowie glonów 
ramienicowych skutecznie skolonizowali ląd? 
Jedną z przyczyn upatruje się w ich słodko-
wodnym trybie życia, co sprzyjało stopnio-
wemu wkraczaniu na siedliska wilgotne, są-
siadujące z wodą, a następnie pozwoliło na 
skolonizowanie suchego lądu (i uzależnienie 
od wody opadowej) (Becker i Martin 2009).

Współczesne ramienicowe to niewielka 
grupa glonów, występujących głównie w wo-
dach słodkich. Cechuje je duże zróżnicowa-
nie morfologiczne, od jednokomórkowych, 
przez nitkowate, po silnie rozbudowane 
plechy pseudoparenchymatyczne. W obrę-
bie ramienicowych wyróżnia się, w randze 
rzędów, 6 grup: mesostigmowce (Mesostig-
matales), chlorokybowce (Chlorokybales), 
klebsormidiowce (Klebsormidiales), sprzęż-
nicowce (Zygnematales), tarczowłosowce 
(Coleochaetales) i ramienicowce (Charales) 
(Lewis i McCourt 2004). Pojawiło się więc 
kolejne pytanie, które z ramienicowych były 
bezpośrednimi przodkami roślin lądowych? 
Spośród wyżej wymienionych rzędów trzy 
ostatnie są wzkazywane jako najbliżej spo-
krewnione z roślinami lądowymi.

W wielu artykułach szczegółowych i prze-
glądowych ramienice (Charales) uważane są 
za współczesną grupę siostrzaną dla wszyst-
kich roślin lądowych (Lewis i McCourt 2004, 
McCourt i współaut. 2004, Qiu 2008, Becker 
i Martin 2009). Wynika to m.in. z badań na 
poziomie molekularnym. Do najczęściej cyto-
wanych w tej kwestii należą badania Karola 
i współaut. (2001), które objęły stosunkowo 
dużą liczbę taksonów i danych genowych. 

Początkowo życie rozwijało się jedynie w 
środowisku wodnym. Rośliny wodne, popu-
larnie zwane glonami, prezentują ogromną 
różnorodność form i tradycyjnie zaliczane są 
do kilku odrębnych gromad (m.in. galukofi-
ty, tobołki, eugleniny, chryzofity, kryptofity, 
brunatnice, krasnorosty, zielenice) (Szwey-
kowska i Szweykowski 1993). Stąd pierwsze 
pytanie dotyczyło wskazania grupy glonów, 
z której wywodzą się rośliny lądowe. Ogólna 
odpowiedź na to pytanie nie wzbudza kon-
trowersji, gdyż jedynie zielenice posiadają 
określone cechy biochemiczne, wskazujące 
na ich bliskie pokrewieństwo z roślinami lą-
dowymi: posiadają chlorofil a i b, z innych 
barwników b-karoten i luteinę, materiałem 
zapasowym jest skrobia, a ściana komórkowa 
zbudowana jest głównie z celulozy. 

Jednakże zielenice to grupa bardzo zróż-
nicowana, nie tylko pod względem morfolo-
gicznym. Ale tylko w klasie ramienicowych 
(Charophyceae) obserwowana jest cytokine-
za z trwałym wrzecionem kariokinetycznym 
(fragmoplastem), charakterystyczna także dla 
roślin lądowych; u pozostałych grup zielenic 
cytokineza przebiega inaczej. Na ramienico-
we wskazuje także wiele cech morfologicz-
nych, cytologicznych i biochemicznych, spo-
tykanych także wśród roślin lądowych. Do 
najczęściej wymienianych należą:

— obecność w ścianie komórkowej zy-
goty substancji podobnej do sporopoleniny. 
Sporopolenina jest wyjątkowo trwałym bio-
polimerem, uważanym za specyficzny dla 
roślin lądowych, u których jest składnikiem 
ściany spor zabezpieczającym je przed znisz-
czeniem; u ramienicowych prawdopodobnie 
chroni zygotę przed wyschnięciem (Delwi-
che i współaut. 1989);

— obecność w ścianie komórek wegeta-
tywnych substancji podobnej do ligniny (nie 
występuje u innych glonów) (Delwiche i 
współaut. 1989);

— obecność prymitywnych plasmodesm, 
umożliwiających kontakt między komórkami 
(Graham 1982);

— podobieństwo budowy ruchliwych ga-
met męskich, a zwłaszcza ich aparatu wicio-
wego (Renzaglia i współaut. 2000);

— podobieństwo mechanizmów syntezy 
celulozy. W komórkach roślin lądowych i 
glonów ramienicowych mikrofibryle celulo-
zowe syntezowane są przez kompleksy biał-
kowe w kształcie rozety, u innych glonów 

PRZODKOWIE ROŚLIN LĄDOWYCH
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to interpretowane jako jeden z pierwszych 
ewolucyjnych kroków w kierunku rozwoju 
matrotrofi, czyli uzależnienia od rośliny ma-
cierzystej, co prowadziłoby do wykształcenia 
się łożyska oraz rozwoju sporofitu.

Także wyniki niektórych badań mole-
kularnych sugerują, że rośliny zarodkowe 
powstały z tarczowłosowco-podobnych glo-
nów zielonych, np. analiza sekwencji GapC 
i GapCp (warunkujących strukturę białkową 
dehydrogenazy aldehydu 3-fosfoglicerynowe-
go GAPDH) (Petersen i współaut. 2003). Po-
dobnie wnioskuje Finet i współaut. (2010), 
na podstawie analizy 77 genów jądrowych u 
77 taksonów roślin.

Należy wspomnieć, że swoich zwolenni-
ków ma także koncepcja, iż to sprzężnicow-
ce (Zygnematales) stanowią grupę siostrza-
ną dla roślin lądowych. Wskazują na to np. 
analizy wszystkich sekwencji genomu plasty-
dowego (ilość i układ genów oraz intronów, 
obecność insercji i delecji w regionach kodu-
jących) kilku przedstawicieli glonów ramie-
nicowych i wybranych roślin lądowych, opu-
blikowane przez Turmela i współaut. (2007). 
Podobne wyniki otrzymali Chang i Graham 
(2011), analizując 17 genów plastydowych, 
oraz Wodniok i współaut. (2011), analizując 
jądrowe geny kodujące 129 białek (ci ostatni 
wskazali alternatywnie, jako siostrzany dla za-
rodkowych, klad obejmujący zarówno Zygne-
matales jak i Coleochaetales). Również Timme 
i współaut. (2012), po przebadaniu 160 ge-
nów jądrowych, wskazują na sprzężnicowce 
jako glony najbliżej spokrewnione z roślina-
mi lądowymi.

W świetle tych rozważań pytanie, która 
grupa glonów ramienicowych jest grupą sio-
strzaną dla roślin naczyniowych, nadal pozo-
staje bez jednoznacznej odpowiedzi.

Wszystkie konfiguracje drzew filogenetycz-
nych, otrzymane na podstawie analizy 4 ge-
nów z 3 różnych genomów (jądrowy SSU 
rRNA, mitochondrialny nad5 oraz chloropla-
stowe rbcL i atpB), wskazywały na Charales 
jako grupę najbliżej spokrewnioną z roślina-
mi zarodkowymi (= lądowymi). Podobne wy-
niki otrzymał m.in. Qiu i współaut. (2007), w 
oparciu o analizę sekwencji siedmiu genów: 
chloroplastowych (atpB, rbcL oraz SSU i LSU 
rDNA), mitochondrialnych (atp1, LSU rDNA) 
i jądrowego (18S rDNA). 

Trzeba jednak wspomnieć, że w innych 
badaniach wykazywano odmienne pozycje 
filogenetyczne ramienic, które albo tworzą 
odrębną linię ewolucyjną, oddzielającą się 
wcześniej od grupy obejmującej inne glony 
ramienicowe i rośliny lądowe, albo wspólnie 
z tarczowłosowcami tworzą wspólnią grupę 
siostrzaną dla zarodkowych, albo z kilkoma 
innymi grupami tworzą klad siostrzany dla 
roślin lądowych.

Zanim upowszechniły się metody anali-
tyczne na poziomie molekularnym, na poten-
cjalnego przodka roślin lądowych najczęściej 
typowano tarczowłosowce (Coleochaetales). 
Przemawiały 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 tarczowłosowców, np. u Co-
leochaete orbicularis, po zapłodnieniu zygota 
pozostaje na haploidalnej plesze, powiększa 
się, a następnie zostaje otoczona warstwą 
komórek wegetatywnych, które przypomina-
ją komórki transferowe łożyska gametofitu 
roślin zarodkowych (morfologią, lokalizacją 
i czasem rozwoju). Wykazano obecność wy-
pustek w komórkach wegetatywnych przyle-
gających do zygoty, a także fizjologiczne po-
wiązanie między zygotą a gametofitem. Jest 

KIEDY ROŚLINY WYSZŁY NA LĄD?

Odpowiedzi na to pytanie szukamy głów-
nie w oparciu o analizy fragmentów roślin 
kopalnych, stąd też jeszcze nie tak dawno 
ryniofity (najpierwotniejsza grupa psylofi-
tów, z przełomu syluru i dewonu) uważano 
za najstarsze i najprostsze rośliny (Szwey-
kowska i Szweykowski 1993). Dopiero od-
krycie w skałach pochodzących z ordowiku 
kryptospor, najstarszych skamieniałości ro-
ślin lądowych, cofnęło te kalkulacje o około 
50 mln lat.

Kryptospory to pojęcie wprowadzone 
przez Richardsona (Richardson i współaut. 
1984) dla określenia bezbruzdowych mejo-
spor (spor powstałych w wyniku mejozy), w 
postaci monad, diad lub trwale połączonych 
tetrad, nagich albo zamkniętych w cienkiej 
osłonce (gładkiej lub ornamentowanej). Za 
tym, że kryptospory należały do roślin lądo-
wych, przemawia kilka faktów. Wellman i 
Gray (2000) oraz Wellman (2010) podkre-
ślają, że żadna współczesna grupa glonów 
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występujących pojedynczo spor trójbruzdo-
wych, charakterystycznych dla roślin naczy-
niowych (spory trójbruzdowe pojawiają się 
dopiero w osadach z późnego ordowiku). 
Podobne skupiska kryptospor odnajdowano 
na całym globie, co wskazuje, że najwcze-
śniejsza roślinność lądowa była powszechna 
i kosmopolityczna. 

Przyjmuje się więc obecnie, że koloniza-
cja lądu rozpoczęła się w ordowiku, około 
475-450 mln lat temu (Gray 1985, Weel-
man i współaut. 2003). Stopniowe zmiany w 
składzie skupisk skamieniałych spor (od do-
minacji kryptospor po dominację spor trój-
bruzdowych) oraz pojawienie się makroska-
mieniałości wskazują na to, że rośliny naczy-
niowe rozpoczęły swoją radiację adaptacyjną 
we wczesnym sylurze (Steemans i współaut. 
2009, 2010). 

Należy wspomnieć o doniesieniach bu-
dzących jednak kontrowersje, które koloniza-
cję lądu datują jeszcze wcześniej, bo już na 
okres kambru (Taylor i Strother 2009 — na 
podstawie analizy kryptosporopodobnych 
skamieniałości), a nawet prekambru (Heck-
mana i współaut. 2001 — na podstawie anali-
zy 50 sekwencji białkowych).  

nie tworzy trwałych tetrad spor i general-
nie nie występują one w osadach morskich, 
a jeżeli tak, to ich liczba zmniejsza się wraz 
z odległością od lądu. Steemans i współaut. 
(2010) zwracają uwagę na podobny skład 
chemiczny ściany komórkowej, impregnowa-
nej sporopoleniną. Sporopolenina, zapewnia-
jąca trwałość spor, to jedna z kluczowych in-
nowacji i cecha adaptacyjna umożliwiających 
przeżycie i rozprzestrzenianie się na lądzie.
Wielu autorów (Gray 1985; Edwards i współ-
aut. 1995, 1999; Wellman i współaut. 1998, 
2003) wskazywało na podobieństwo rozmia-
rów, morfologii oraz ultrastruktury ściany do 
spor współczesnych wątrobowców, a także 
do spor niektórych najwcześniejszych roślin 
lądowych z przełomu syluru i dewonu. 

Kryptospory pojawiają się już w osadach 
środkowego ordowiku (475 mln lat temu) 
i są szeroko rozpowszechnione aż po wcze-
sny dewon (Wellman i Gray 2000). Najstar-
sze pochodzą z Argentyny i datowane są na 
wczesny środkowy ordowik (473–471 mln 
lat temu) (Rubinstein i współaut. 2010). Do 
najpospolitszych należą Tetrahedraletes me-
dinensis i Dyadospora murusdensa-muru-
sattenuata. Różnią się morfologicznie od 

PIERWSZE ROŚLINY LĄDOWE

Współczesne rośliny lądowe, określane 
również jako zarodkowe, to grupa obejmują-
ca szeroko pojęte mszaki (wątrobowce, mchy 
i glewiki), paprotniki (widłaki, skrzypy, pa-
procie i psyloty) oraz nago- i okrytonasienne 
(Szweykowska i Szweykowski 1993, Camp-
bell i współaut. 2012). Od dawna niektórzy 
autorzy uważali, że to mszaki, jako najprost-
sze rośliny lądowe, musiały powstać z samo-
żywnych roślin wodnych, a więc glonów. 
Najnowsze badania wykazały, że morfologia 
i ultrastruktura ściany niektórych kryptospor, 
najstarszych skamieniałości roślin lądowych, 
przypominają spory wątrobowców. Stąd też 
przypuszczenie, że bazalną pozycję w filoge-
nezie roślin lądowych zajmują właśnie wą-
trobowce (Wellman i współaut. 2003). Tym 
bardziej, że u niektórych współczesnych wą-
trobowców występują trwałe tetrady spor, 
morfologią przypominające kryptospory (np. 
u rodzaju Sphaerocarpos).

Na bliskie pokrewieństwo glonów ramie-
nicowych i wątrobowców wskazuje wiele 
analiz molekularnych. Te dwie grupy łączy 
np. brak szeregu intronów II grupy w ge-
nach cox2, nad1 i nad5 genomu mitochon-

drialnego. Introny te nie występują także 
u innych glonów zielonych, są natomiast 
obecne, jako nabytek, u pozostałych (poza 
wątrobowcami) grup roślin lądowych (Qiu 
i współaut. 1998, Dombrovska i Qiu 2004, 
Groth-Malonek i współaut. 2005). Na wątro-
bowce jako grupę siostrzaną w stosunku do 
wszystkich pozostałych roślin zarodkowych 
wskazują także wyniki analizy przeprowadzo-
nej przez Qiu i współaut. (2007), dotyczącej 
sekwencji siedmiu genów: chloroplastowych 
(atpB, rbcL oraz SSU i LSU rDNA), mitochon-
drialnych (atp1, LSU rDNA) i jądrowych (18S 
rDNA), pochodzących z 192 roślin lądowych 
i ich glonowych krewniaków. Na podobną 
pozycję filogenetyczną wątrobowców wska-
zują analizy sekwencji genów wszystkich 
trzech genomów; badania te najczęściej do-
tyczyły sekwencji genów chloroplastowych 
oraz lokalizacji intronów II grupy w genomie 
mitochondrialnym (m.in. Karol i współaut. 
2001, Samigullin i współaut. 2002, Kelch i 
współaut. 2004, Qiu i współaut. 2006, Chang 
i Graham 2011).

Inni autorzy wskazywali na gle-
wiki jako grupę bazalną wśród roślin 
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W świetle tych rozważań korzystniej pre-
zentuje się i powszechnie też jest przyjmo-
wana teza, że pierwsze rośliny lądowe przy-
pominały współczesne wątrobowce, a mszaki 
należały do pierwszych kolonizatorów sie-
dlisk terrestrycznych i są najstarszymi żyją-
cymi roślinami lądowymi (Shaw i Renzaglia 
2004, Kenrick i Crane 1997). Jednak dla 
niektórych teoria ta dalej pozostaje kontro-
wersyjna ze względu na brak makroskamie-
niałości; najstarsza skamieniałość o cechach 
typowego wątrobowca to „dopiero” środko-
wodewoński Metzgeriothallus sharonae (Va-
nAller Hernick i współaut. 2008), plechowa-
ty gametofit (dichotomicznie rozgałęziony z 
żebrem środkowym) oraz zarodnia (pękająca 
4 klapami).

lądowych, zarówno na podstawie analiz 
morfologicznych (Garbary i Renzaglia 
1998), jak i molekularnych (m.in. Hedderson 
i współaut. 1996, Duff i Nickrent 1999, Ni-
shiyama i Kato 1999, Duff i współaut. 2007). 
Jednakże ta koncepcja spotkała się z dużą 
krytyką. Nickrent i współaut. (2000) zauwa-
żają, że jeśli to glewiki miałyby być pierwszą 
linią roślin lądowych, to wątrobowce musia-
łyby utracić wiele intronów, a te są dziedzi-
czone w trakcie ewolucji raczej konserwa-
tywnie (np. u okrytonasiennych są przekazy-
wane w prawie kompletnym zestawie, cha-
rakterystycznym dla tej linii); taki scenariusz 
byłby sprzeczny z zasadą parsymonii (Qiu i 
Lee 2000). Najnowsze analizy sekwencji DNA 
także go nie potwierdzają. 

MSZAKI A ROŚLINY NACZYNIOWE

Jeżeli pierwszymi roślinami lądowymi (za-
rodkowymi) były formy zbliżone do współ-
czesnych wątrobowców, to przodka roślin 
naczyniowych należy szukać wśród dawnych 
mszaków (do których należą wątrobowce). 
Mszaki to rośliny lądowe o stosunkowo pro-
stej budowie i cyklu życiowym, w którym 
dominuje gametofit. Zaliczane są tutaj 3 gru-
py, w najnowszych systemach klasyfikowane 
w randze gromad: wątrobowce (Marchantio-
phyta), mchy (Bryophyta) i glewiki (Antho-
cerotophyta) (Shaw i współaut. 2011). Po-
zostałe rośliny lądowe, o odmiennym typie 
cyklu życiowego i w większości o bardziej 
skomplikowanej budowie wynikającej z co-
raz lepszego przystosowania do życia na lą-
dzie, określane są zwykle jako rośliny naczy-
niowe (należą tu zarówno kopalne, szeroko 
pojęte psylofity, jak i współczesne paprotniki 
i rośliny nasienne).

Poszczególne gromady mszaków, pomi-
mo ogólnych podobieństw (jak typ przemia-
ny pokoleń czy plan budowy: w formie ple-
chy lub ulistnionej łodyżki), znacznie się od 
siebie różnią (Crandall-Stotler i współaut. 
2009, Goffinet i współaut. 2009, Renzaglia i 
współaut. 2009). Wątrobowce wyróżnia nie-
trwałość i stosunkowo prosta budowa spo-
rofitu (bez tkanek mechanicznych i przewo-
dzących), obecność ciał oleistych (organelle 
kumulujące terpenoidy), elatery obecne w 
zarodni. Mchy cechuje m.in. obecność trwal-
szego sporofitu oraz ozębni (perystomu) za-
mykającej ujście zarodni. Do specyficznych 
cech glewików należy bazalny typ wzrostu 
sporofitu, niesynchroniczne dojrzewanie za-

rodników oraz pojedyncze chloroplasty z 
pirenoidem (cecha kiedyś przytaczana jako 
argument za ich bliskim pokrewieństwem z 
glonami) (Shaw i Renzaglia 2004). 

Ustalenie relacji filogenetycznych między 
poszczególnymi grupami mszaków a rośli-
nami naczyniowymi, a zwłaszcza wskazanie 
bezpośrednich przodków roślin naczynio-
wych, napotkało wiele trudności. Zdania na-
ukowców są co do tego podzielone. I znowu 
rozwiązania szukano w analizach moleku-
larnych, z tym, że w zależności od rodzaju 
zastosowanych markerów genetycznych po-
wstawały różne konfiguracje powiązań mię-
dzy głównymi grupami mszaków a roślinami 
naczyniowymi (wczesne analizy prowadziły 
wręcz do sprzecznych wniosków). Najczę-
ściej jednak powtarzają się 2 rozwiązania, 
sugerujące, że przodek roślin naczyniowych 
wywodzi się albo z dawnych mchów (Mi-
shler i Churchil 1984; Mishler i współaut. 
1992, 1994; Nickrent i współaut. 2000) 
albo z dawnych glewików, przy czym na to 
ostatnie wskazuje o wiele więcej analiz. Już 
pierwsza (może i stąd niedoskonała i przez 
niektórych krytykowana), całościowa analiza 
kladystyczna powiązań głównych grup ro-
ślin lądowych wykonana przez Parentiego 
(1980) wskazywała na glewiki jako grupę 
siostrzaną dla roślin naczyniowych.

Podobne wnioski wynikają z analiz mo-
lekularnych. Przykładowo, w pracy Kelcha 
i współaut. (2004) analizowano cechy geno-
mu chloroplastowego taksonów reprezen-
tujących główne linie roślin lądowych (po-
równywano zmiany w ustawieniu genów, 
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dowiska. Grzyby tworzące mikoryzy arbusku-
larne (gromada Glomeromycota), to najlicz-
niejsza grupa wśród współczesnych grzybów 
endomikoryzowych, tworzących mutuali-
styczne związki z roślinami naczyniowymi. 
Jeszcze do niedawna uważano je za pierwot-
ne w stosunku do wszystkich innych endo-
symbioz korzeniowych.

Obecność w plechach wątrobowców 
strzępek różnych grzybów spowodowała za-
interesowanie i rozważania związane z po-
wstaniem i ewolucją mikoryz (Renzaglia i 
współaut. 2007). Rośliny niższe nie mają ko-
rzeni, więc trudno ich związki z grzybami 
nazywać mikoryzami, stąd pojęcie „związki 
mikoryzopodobne”. Grzybowe endofity, wy-
stępujące u najbardziej pierwotnych linii 
współczesnych wątrobowców (rodzaje Ha-
plomitrium i Treubia) zostały zidentyfiko-
wane jako przedstawiciele Endogonaceae – 
wcześniejszej linii grzybów niż Glomeromy-
cota (Bidartondo 2011). Endogonaceae two-
rzą między- i wewnątrzkomórkowe struktury 
podobne do tych, jakie opisano w skamie-
niałych gametofitach i sporofitach wczesno-
dewońskiego Aglaophyton. Mają one postać 
nieseptowanych strzępek z krzaczkowatymi 
arbuskulami (rozgałęzionymi strzępkami po-
średniczącymi w wymianie między symbion-
tami). Występują także elementy podobne do 
pęcherzyków, różniące się jednak wyraźnie 
od tych tworzonych przez Glomeromycota 
(Remy i współaut. 1994, Tylor i współaut. 
2005). Endofity grzybowe w gametofitach 
ewolucyjnie później wyróżnicowanych (w 
stosunku do Haplomitrium i Treubia) wą-
trobowców oraz glewików zostały zidentyfi-
kowane już jako należące do Glomeromyco-
ta (Ligrone i współaut. 2007, Bidartondo 
2011). Brak mutualistycznych związków z 
grzybami u mchów tłumaczy się zwykle jako 
wynik ich zaniku (Pressel i współaut. 2010).

Analiza filogenetyczna sekwencji 3 ge-
nów, których obecność jest niezbędna do for-
mowania się mikoryzy arbuskularnej (DMI1, 
DMI3 i IPD3), ogólnie potwierdza zależno-
ści filogenetyczne roślin lądowych ustalone 
wcześniej w oparciu o inne badania moleku-
larne (m.in. z wątrobowcami jako grupą ba-
zalną, a glewikami jako grupą siostrzaną dla 
roślin naczyniowych). Badania wykazały, że 
homologi tych genów, związanych z tworze-
niem mikoryz u roślin okrytonasiennych, wy-
stępują także u wątrobowców, mchów oraz 
glewików; stąd wniosek, że ich ortologiczne 
kopie występowały u wspólnego przodka ro-
ślin lądowych. Potwierdzałoby to znaczenie 

obecność i brak genów, obecność i brak 
intronów). Autorzy wykazali występowanie 
u glewików kilku genów genomu chloropla-
stowego spotykanych również u roślin na-
czyniowych, a nieodnotowanych dotychczas 
u innych mszaków. Z kolei Groth-Malonek 
i współaut. (2005) przeanalizowali układ in-
tronów II grupy genomu mitochondrialnego 
w kolejnych grupach roślin lądowych. Kolej-
ność pojawiania się i utraty poszczególnych 
intronów zbiega się z różnicowaniem głów-
nych kladów roślin lądowych, a glewiki, jako 
ostatnie spośród mszaków, oddzielają się od 
roślin naczyniowych (np. intron nad5i1477 
nie występuje u wątrobowców i mchów, a 
jest obecny u glewików i roślin naczynio-
wych). Wspólną cechą nabytą (synapomor-
fią), łączącą glewiki z roślinami naczyniowy-
mi jest także utrata genu ycf66 w genomie 
chloroplastowym (Kugita i współaut. 2003). 
Podobną konfigurację, z glewikami jako gru-
pą siostrzaną dla roślin naczyniowych, wy-
kazują także inne analizy molekularne (m.in. 
Newton i współaut. 2000, Wolf i współaut. 
2005, Qiu i współaut. 2007, Chang i Graham 
2011). Argumentem popierającym tę koncep-
cję może być także podobieństwo spor gle-
wików do spor bazalnych grup paprotników 
(Doyle 2013).

Należy jednak wspomnieć, że w wynikach 
niektórych analiz molekularnych stosunkowo 
często pojawia się jeszcze inne rozwiązanie, 
w postaci kladu tworzonego przez wątro-
bowce i mchy, który miałby być siostrzany w 
stosunku do roślin naczyniowych (Hedder-
son i współaut. 1996, Nickrent i współaut. 
2000, Renzaglia i współaut. 2000). 

Ważnym argumentem przemawiającym 
za tym, że to jednak z dawnych glewików, a 
nie mchów, wywodzą się przodkowie roślin 
naczyniowych, jest obecność związków mi-
koryzopodobnych u glewików i części wą-
trobowców, które nie występują u mchów. 
A przypuszcza się, że endofityczne powiąza-
nia mszaków z grzybami dały początek miko-
ryzom, które odegrały bardzo ważną rolę w 
dalszej kolonizacji lądu przez rośliny naczy-
niowe. 

Korzenie większości roślin lądowych 
(90% roślin wyższych) są kolonizowane przez 
symbiotyczne grzyby, tworząc struktury zwa-
ne mikoryzami (gr. „mykes” grzyb, „rhiza” 
korzeń) (Read i współaut. 2000). Rola miko-
ryz polega głównie na dostarczaniu wody i 
substancji mineralnych (zwłaszcza fosforu i 
azotu), a także pełni funkcje ochronne przed 
patogenami oraz czynnikami stresowymi śro-
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we współczesnej literaturze, jednak dla nie-
których naukowców nadal jest wątpliwa. 
Sprzeczne wyniki analiz filogenetycznych 
mogą być skutkiem z prawie równoczesnej 
radiacji głównych linii mszaków i znacznej 
konwergencji, wynikającej z podobnego po-
tencjału ewolucyjnego (Renzaglia i współ-
aut. 2000). 

symbiozy roślin i grzybów mikoryzowych, 
jako jednej z kluczowych innowacji, które 
pomogły roślinom zaadaptować się i koloni-
zować siedliska lądowe (Wang i współaut. 
2010).

Tak więc, chociaż pozycja glewików, 
jako grupy siostrzanej dla roślin naczynio-
wych, wydaje się być dobrze umocowana 

JAK PRZEBIEGAŁA EWOLUCJA PRZEMIANY POKOLEŃ?

Zmiany w cyklu życiowym, towarzyszą-
ce wyjściu roślin na ląd, przebiegały od do-
minującego, samodzielnego, haploidalnego 
gametofitu (u glonów ramienicowych), do 
wykształcenia przemiany pokoleń z domina-
cją samodzielnego, diploidalnego sporofitu 
(u rośliny naczyniowe). Glony ramienicowe, 
domniemani przodkowie roślin lądowych, 
są haplontami, u których formą dominującą 
jest haploidalna plecha, zaś zygota jest jedy-
nym stadium diploidalnym (bezpośrednio 
podlega podziałowi mejotycznemu). U roślin 
lądowych cykl życiowy łączy się z przemianą 
pokoleń. U mszaków pokoleniem dominują-
cym jest haploidalny gametofit (sporofit jest 
od niego fizjologicznie uzależniony). Z kolei 
rośliny naczyniowe są diplontami, o samo-
dzielnym sporoficie i w różnym stopniu zre-
dukowanym gametoficie. 

Jak powstały dwie tak zasadniczo różne 
formy przemiany pokoleń, z dominacją game-
tofitu (mszaki) lub z dominacją sporofitu (ro-
śliny naczyniowe)? Od wielu lat spierają się 
o to dwie teorie: homologiczna (transforma-
cji) i antytetyczna (interpolacji) (Blackwell 
2003, Haig 2008, Gerrienne i Gonez 2011). 
Teoria homologiczna zakłada, że początek ro-
ślinom lądowym dały glony o izomorficznej 
przemianie pokoleń, z których rozwinął się 
wspólny przodek mszaków i roślin naczy-
niowych (o podobnym typie przemiany po-
koleń) (Pringsheim 1876, 1878; Scott 1895; 
Zimmermann 1930; Haskell 1949). Dalsza 
ewolucja roślin zarodkowych miała przebie-
gać dywergentnie. Mszaki powstały na dro-
dze redukcji sporofitu i rozbudowie game-
tofitu, które nastąpiły, gdy glonowi przod-
kowie o izomorficznej przemianie pokoleń 
kolonizowali ląd (tutaj sporofit miał wtórnie 
przejść na epifityzm na gametoficie). Z kolei 
rośliny naczyniowe odwrotnie, rozbudowy-
wały sporofit i redukowały gametofit. 

Współczesne analizy kladystyczne wyka-
zują, że rośliny lądowe (zarodkowe) są gru-
pą monofiletyczną, wywodzącą się z glonów 

ramienicowych, u których nie występuje 
przemiana pokoleń, więc przodków roślin 
zarodkowych raczej nie należy szukać wśród 
glonów o izomorficznej przemianie pokoleń. 
Stąd, w nowoczesnych wersjach teorii homo-
logicznej zakłada się, że u glonowych przod-
ków roślin lądowych mitotyczne podziały 
zygoty pozwoliły na rozwój wolnożyjącego 
diploidalnego pokolenia, podobnego do wol-
nożyjących roślin haploidalnych; pierwotna 
więc była izomorficzna przemiana pokoleń. 
Następnie, w późniejszych stadiach, zygo-
ta kiełkując przedwcześnie (przed uwolnie-
niem), rozwijała się na gametoficie w for-
mie uzależnionego od niego sporofitu. Taka 
hipoteza sugeruje, że zarówno współczesne 
mszaki, jak i rośliny naczyniowe, pochodzą 
od przodka o izomorficznej przemianie po-
koleń (u którego haploidalny gametofit uwal-
niał zygotę, która kiełkowała by rozwinąć się 
w diploidalny sporofity) (Remy 1980, Remy 
i współaut. 1993). Mocnym argumentem na 
korzyść takiej koncepcji ma być domniema-
na izomorficzna forma przemiany pokoleń u 
wczesnodewońskich ryniofitów. 

Wydaje się, że w świetle współczesnych 
badań korzystniej prezentuje się teoria an-
tytetyczna (Čelakovsky 1874, Bower 1890). 
Zakłada ona, że początek roślinom lądowym 
dały haploidalne zielenice nie mające prze-
miany pokoleń (jak współczesne glony ra-
mienicowe), a stopniowe opóźnianie podzia-
łu redukcyjnego i mitotyczne podziały zygoty 
zatrzymanej na gametoficie doprowadziły do 
powstania zarodka. Dalszemu rozwojowi spo-
rofitu miała towarzyszyć sterylizacja wcze-
śniej sporogenicznych komórek, które zaczę-
ły spełniać funkcje wegetatywne. Pierwsze 
rośliny lądowe, czyli mszaki, odziedziczyłyby 
więc wielokomórkowy gametofit bezpośred-
nio po swoich glonowych przodkach, zaś 
sporofit rozwijał się stopniowo z diploidalnej 
zygoty jako forma uzależniona od gametofitu. 
Samodzielny sporofit paprotników powstał z 
uzależnionego od gametofitu sporofitu roślin 
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zapełnić lukę między cyklem życiowym gle-
wików (potencjalnych przodków roślin na-
czyniowych o drobnym, nierozgałęzionym, 
niesamodzielnym sporoficie) i cyklem ży-
ciowym np. Aglaophyton czy Horneophyton 
(pierwotnych roślin lądowych o stosunkowo 
już dużym, rozgałęzionym, niezależnym spo-
roficie). Możliwe, że istniały formy pośred-
nie, których nie znamy; pierwsze rośliny lą-
dowe pojawiły się ponad 50 mln lat przed 
Aglaophyton i Horneophyton, był to być 
może wystarczająco długi okres by mogła 
zajść zmiana w cyklu życiowym z dominacji 
gametofitu do dominacji sporofitu (Boyce 
2010).

Przyjmując założenie, że przodków roślin 
naczyniowych należy szukać wśród glewi-
ków, hipotetyczne stadia ewolucji sporofitu 
z glewikowego przodka przedstawił Smith 
już w roku 1955 (Ryc. 1). Kluczową cechą 
glewikowych przodków roślin naczyniowych 
musiała być tendencja do usamodzielniania 
się sporofitu. Cecha ta obserwowana jest 
także u współczesnych glewików, których 
sporofit może wykazywać stosunkowo dużą 
trwałość i niezależność od gametofitu (może 
żyć bez niego tygodnie a nawet miesiące). 
Campbell (1924) odnalazł grupę osobników 
północnoamerykańskiego Anthoceros fusifor-
mis o bardzo długich (do 16 cm) i grubych 
sporofitach, których mocno rozwinięte stopy 
w kształcie bulwek przebijały plechę game-
tofitu i stykały się bezpośrednio z podłożem. 
Występowanie archeosporu (tkanki zarodni-
kotwórczej) ograniczone było tylko do części 

mszakopodobnych na skutek dalszych po-
działów i sterylizacji, a następnie uzyskania 
fizjologicznej niezależności od gametofitu. 
Tak więc teoria antytetyczna przyjmuje ogól-
nie progresywny model rozwoju sporofitu 
u roślin lądowych; sporofit mszaków byłby 
najprostszy, a z niego wywodziłyby się spo-
rofity paprotników i roślin nasiennych (Haig 
2008).

A co z izomorficzną przemianą pokoleń u 
ryniofitów? Istnieją spory co do formy prze-
miany pokoleń u tych wczesnych roślin na-
czyniowych. Dowodzono, że miały izomor-
ficzną przemianę pokoleń, chociaż skamie-
niałości z Rhynie zwykle wykazywały zróż-
nicowanie wielkości między gametofitami a 
sporofitami (sporofity były do 10 razy więk-
sze od gametofitów), a więc nie były tak do 
końca izomorficzne, albo, jak to określali nie-
którzy autorzy, wykazywały pewien stopień 
podobieństwa (Boyce 2010, Gerrienne i Go-
nez 2011). Qiu i współaut. (2012) twierdzą 
nawet, że wśród roślin lądowych, zarówno 
wymarłych, jak i współczesnych, nie ma do-
brze udokumentowanego przykładu prawdzi-
wie izomorficznej przemiany pokoleń. Są tak-
że autorzy sugerujący, że niektóre najbardziej 
pierwotne rośliny lądowe (jak Cooksonia, 
Rhynia czy Zosterophyllum) mogły już po-
siadać przemianę pokoleń heteromorficzną, z 
dominującym sporofitem (Niklas i Kutsche-
ra 2009, 2010). Wydawałaby się to potwier-
dzać interpretacja skamieniałości wczesnode-
wońskiej Cooksonia paranensis, odnalezio-
nej w Brazyli (Gerrienne i współaut. 2006); 
u podstawy dichotomicznie rozgałęzionych 
pędów występowała bazalna struktura, któ-
ra została zinterpretowana jako pozostałość 
plechowatego gametofitu, z którego wyrastał 
sporofit; byłby to więc przykład heteromor-
ficznej przemiany pokoleń. Ponadto Boyce 
(2008), analizując morfologię wczesnych 
osiowych sporofitów podkreśla, iż o ile ich 
niewielkie rozmiary pozwalały sprostać funk-
cjom mechanicznego podtrzymywanie i fizjo-
logicznego przewodzenia, to nie mogły być 
samożywne, m.in. były zbyt małe by skutecz-
nie przewietrzyć tkankę asymilacyjną. Spo-
rofit musiał więc być, podobnie jak u msza-
ków, fizjologicznie zależny od gametofitu 
(chociaż gametofity te nie zachowały się w 
skamieniałościach razem ze sporofitami).

W myśl teorii antytetycznej, w trakcie 
ewolucyjnego przejścia od mszaków do ro-
ślin naczyniowych główną zmianą było po-
wstanie wolnożyjącego sporofitu (Qiu i 
współaut. 2012). Jak do tego doszło? Jak 

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

A — glewiko-podobny przodek; B — ograniczenie wy-
stępowania tkanki zarodnikotwórczej do szczytowej 
części sporofitu; C — forma zbliżona do Horneophy-
ton o dichotomicznie rozgałęzionym sporoficie; D — 
samodzielny sporofit typu Rhynia.
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W schemacie Smitha Horneophyton zaj-
muje pozycję przejściową, a jednocześnie 
bazalną w rozwoju wczesnych roślin naczy-
niowych. Pozycjonowanie go między mszaka-
mi a roślinami naczyniowymi wynika z kilku 
jego cech przypominających glewiki: obec-
ność masywnego ryzomu (podobnego do pła-
towatej stopy glewików), zakończenie pędu 
pojedynczą zarodnią, obecność kolumienki 
w zarodni, a także anatomia pędu i sposób 
wzrostu sporofitu (Qiu i współaut. 2007). 
Potwierdzeniem tej pozycji jest zaliczenie 
form typu Aglaophyton i Horneophyton do 
„pro-tracheophyta” („przednaczyniowe”), a 
to z racji naczyń podobnych do hydroidów 
mszaków, bez wyraźnych wtórnych zgrubień 
(Kenrick 2000, Gerrienne i współaut. 2006).

szczytowych sporofitu a seta (zwykle bardzo 
krótka) stała się dobrze wykształconym or-
ganem asymilacyjnym. Kolumella (centralna 
część zarodni) rozwinięta była bardzo silnie, 
a jej wydłużone komórki przypominały ele-
menty tkanki przewodzącej. U wielu okazów 
gametofity były obumarłe, zaś sporofit nadal 
żył, doszło więc prawdopodobnie do całko-
witego usamodzielnienia się tych sporofitów 
(Campbell 1924).

Według Smitha (1955) przesunięcie tkan-
ki zarodnikotwórczej na koniec sporofitu 
było kolejnym etapem jego usamodzielnia-
nia. Później nastąpiło dichotomiczne rozga-
łęzienie sporofitu i powstanie wczesnych ry-
niofitów typu Horneophyton, ale jeszcze nie 
do końca samodzielnych. Ostatnim krokiem 
było całkowite usamodzielnienie sporofitu i 
rozwój sporofitu typu Rhynia. 

PODSUMOWANIE

Rośliny lądowe wywodzą się z zielenic z 
grupy ramienicowych (klasa Charophyceae). 
Najbliżej spokrewnione z zarodkowymi wydają 
się być przedstawiciele ramienicowców (Cha-
rales), jednak wiele wskazuje na to, że mogły 
to być także tarczowłosowce (Coleochaetales) 
lub sprzężnicowce (Zygnematales); w tej kwe-
stii nie ma do tej pory jednomyślności.

Z analizy kopalnych spor (kryptospor) wy-
nika, że „wyjście roślin na ląd” nastąpiło w 
środkowym ordowiku, a jako pierwsze ląd 
skolonizowały formy zbliżone do wątrobow-
ców. Morfologią prawdopodobnie przypomi-
nały one współczesne wątrobowce i glewiki 
o grzbietobrzusznie spłaszczonych plechach, 
pozbawionych wyspecjalizowanych elementów 
przewodzących i wzmacniających. Osiowy spo-
rofit rozwinął się później, początkowo jako for-
ma związana z gametofitem (Strother 2010). 

Trzy główne linie mszaków (wątrobow-
ce, glewiki i mchy) powstały na przełomie 
górnego ordowiku i syluru, w początkowym 
okresie radiacji roślin lądowych (Bateman 
i współaut. 1998). Wiele wskazuje na to, że 
rośliny naczyniowe wywodzą się z glewi-
kowych przodków, których sporofit ulegał 
stopniowemu usamodzielnieniu, co dopro-
wadziło do wykształcenia niezależnego spo-
rofitu typu Rhynia, formy wyjściowej dla 
dalszej ewolucji roślin naczyniowych. Wzrost 
różnorodności roślin lądowych w dolnym 
dewonie skłania ku hipotezie, że kilka 
ważnych linii roślin naczyniowych może 

mieć swój początek co najmniej już w środ-
kowym sylurze (Kenrick i Crane 1997).

O ile pozycja mszaków w filogenezie ro-
ślin lądowych jest raczej niekwestionowana, 
to wiele pytań związanych z wczesną filo-
genezą roślin lądowych nadal pozostaje jed-
nak bez jednoznacznej odpowiedzi. Więk-
szość analiz, zarówno morfologicznych jak i 
molekularnych, wykazuje, że rośliny lądowe 
są grupą monofiletyczną (mającą wspólne-
go przodka). W ich obrębie mszaki tworzą 
grupę parafiletyczną, od której oddziela się 
monofiletyczna grupa roślin naczyniowych 
(Ryc. 2). Wśród kopalnych najprostszych 

Ryc. 2. Uproszczony schemat ilustrujący przy-
puszczalny porządek filogenezy roślin lądo-
wych (wg Gerrienne i Gonez 2011, zmienio-
ne). 

Szczegóły w tekście; † – grupa wymarła.
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lumienka. Bardziej rozwinięte ryniofity (jak 
Rhynia, Huvenia czy Stockmansella) zalicza-
ne są do „paratracheophytes” („paranaczynio-
we”, „pseudonaczyniowe”) ponieważ posia-
dają wiązkę przewodzącą ale z naczyniami o 
wyraźnie prostszej budowie w porównaniu z 
właściwymi roślinami naczyniowymi („eutra-
cheophytes”) (Gerrienne i Gonez 2011).

Współczesna wersja teorii antytetycznej 
wydaje się być bliższa prawdy na temat po-
wstania i ewolucji roślin lądowych oraz ewo-
lucji ich cyklu życiowego (Qiu i współaut. 
2012). 

roślin naczyniowych (ryniofitów) jako gru-
pę bazalną wyróżnia się „protracheophytes” 
(„przednaczyniowe”), do których zaliczane są 
Aglaophyton i Horneophyton (nie mają jesz-
cze prawdziwych naczyń, komórki przewo-
dzące podobne są do hydroidów mszaków, 
nie mają wyraźnych wtórnych zgrubień). 
Wymarły Horneophyton lignieri pozycjono-
wany bywa między mszakami a roślinami 
naczyniowymi, ponieważ posiada kilka cech 
przypominających glewiki, m.in. masywny 
płatowany ryzom (podobna do płatowatej 
stopy Anthoceros), pęd zakończony pojedyn-
czą zarodnią, w zarodni zaś obecna jest ko-

NA POCZĄTKU BYŁY MSZAKI — CZYLI JAK TO BYŁO Z WYJŚCIEM ROŚLIN NA LĄD

Streszczenie

 „Wyjście” rośliny na ląd to jedno z najważniej-
szych wydarzeń w historii życia na Ziemi, a jedno-
cześnie jedna z największych zagadek w aspekcie 
ewolucyjnym i filogenetycznym. Obecnie nowe świa-
tło na pochodzenie i wczesną ewolucję roślin lądo-
wych rzuciły badania molekularne, oparte na anali-
zie sekwencji DNA. W niniejszym artykule podsumo-
wano aktualną wiedzę na temat wczesnej filogenezy 
roślin lądowych. Przodkowie roślin lądowych wywo-
dzą się z zielenic z klasy ramienicowych (Charophy-
ceae), jednak trwają spory co do tego, które ramie-
nicowe są najbliżej spokrewnione ze współczesnymi 
zarodkowymi (najczęściej wskazywane są rzędy 
ramienicowców Charales i tarczowłosowców Cole-
ochaetales). Uważa się, że kolonizacja lądu została 
zapoczątkowana w ordowiku, około 475–450 mln lat 
temu — bo na tyle określa się wiek kryptospor, uwa-

żanych za pierwsze skamieniałe ślady występowania 
flory lądowej. 

Pierwsze rośliny lądowe prawdopodobnie przy-
pominały współczesne wątrobowce, a mszaki są filo-
genetycznie najstarszymi żyjącymi roślinami lądowy-
mi. Wzajemne zależności filogenetyczne w obrębie 
mszaków — między mchami, watrobowcami i glewi-
kami — nie doczekały się końcowych rozstrzygnięć. 
Jako grupę siostrzaną w stosunku do roślin naczy-
niowych najczęściej wskazuje się glewiki, jednak nie-
które analizy wskazują na mchy albo na klad tworzo-
ny przez mchy i glewiki. 

Wyjściu roślin na ląd towarzyszyły, oprócz wielu 
przystosowań anatomicznych i fizjologicznych, także 
zmiany w cyklu życiowym. Uważa się, że ważną rolę 
w kolonizacji lądu odegrały także endofityczne po-
wiązania z grzybami.

IN THE BEGINNING THERE WERE BRYOPHYTES  — 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-
worts. 

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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