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KOLONIZACJA LADU
PRZEZ PIERWSZE ROSLINY TELOMOWE

The colonisation of land by the first telome plants

Wojciech MIKOLUSZKO

Summary. The differences between water and land environment are tremendous. Therefore the first telome plants only
appeared over 400 million years ago. The most important of them, ancestral to other telome plants, are now placed into three
groups: the rhyniophytes, zosterophyllophytes and trimerophytes. They survived as a result of forming water conducting
tissue, rhizomes with rhizoids, epidermis covered with cuticle, stomata, spores resistant to desiccation and sporangia with
special dehiscence mechanism. Their evolution had the character of adaptive radiation.
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WSTEP

Celem niniejszej pracy jest przedstawienie
poczatkowej fazy procesu, dzigki ktéremu puste
i niegoscinne lady zamienity si¢ w obszary pelne
zycia. Oczywiste jest, Ze ze wzgledu na zdolno-
$ci autotroficzne, kolonizacje ladu rozpoczely
ro§liny. Réznice miedzy srodowiskiem wodnym
a ladowym s3 jednak tak duze, ze wiele milio-
néw lat uplynelo nim pojawity sie pierwsze ro-
Sliny zdolne przezy¢ na ladzie. Ich organizmy
ulegty zmianom, dzigki ktérym potrafity nie tyl-
ko przetrwag, ale takze rozmnozy¢ si¢ i rozprze-
strzenic.

Ze wzgledu na zloZony charakter problemu
zdecydowatem si¢ na oméwienie ewolucji tylko
trzech najprymitywniejszych grup ro§lin telo-
mowych: ryniofitéw, zosterofylofitéw i tryme-
rofitéw, dawniej taczonych w sztuczna jedno-
stkg ,,psylofity”. Pominatem aspekty, ktére nie
moga by¢ obserwowane na materiale kopalnym
lub nie wiaza sie bezposrednio z procesem kolo-
nizacji ladu.

SRODOWISKO WODNE A LADOWE

Zycie pojawilo si¢ na Ziemi okoto 3,5 mi-
liarda lat temu. Zabdjcze dziatanie promienio-
wania ultrafioletowego uniemozliwialo wéw-
czas egzystencje poza woda. Promieniowanie to
moze penetrowa¢ §rodowisko wodne jedynie
kilka centymetréw w glab, natomiast bez prze-
szkdéd przedostaje si¢ przez atmosfere beztleno-
wa [23].

Wraz z pojawieniem si¢ pierwszych organi-
zmow fotosyntetyzujacych sklad pierwotnej at-
mosfery ziemskiej zaczat podlegaé¢ zmianom.
Najpierw sinice (3,5 do 1 mld lat temu), a naste-
pnie glony eukariotyczne (od 1,2 mid lat temu)
wytwarzaly wolny tlen, ktéry pod wplywem
promieniowania stonecznego i wytadowarn ele-
ktrycznych przechodzit w ozon O5. Formowanie
si¢ warstewki ozonowej w stratosferze prowa-
dzito do pochlaniania czg¢$ci promieniowania
ultrafioletowego [23].

Po zmniejszeniu ilosci docierajacego do la-
déw ultrafioletu podstawowa réznica miedzy
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srodowiskiem wodnym a ladowym stala si¢
oczywiscie dostgpno$é samej wody — zwiazku
niezb¢dnego do wszystkich proceséw biochemi-
cznych i biofizycznych. Jest ona uniwersalnym
rozpuszczalnikiem, w ktérym znajduja si¢ za-
réwno substancje pobierane z zewnatrz, jak i
produkowane wewnatrz ro§liny. Woda stanowi
surowiec w procesie fotosyntezy, jest §rodkiem
transportu wielu substancji w ro§linie, umozli-
wia taczno$é pomigdzy réznymi czg¢$ciami orga-
nizmu, a jej duza bezwtadno$¢ cieplna zmniej-
sza drastyczno$¢ zmian termicznych w organi-
zmie [13]. Rola wody w zyciu ro§liny jest zatem
ogromna i dlatego jej zdobycie, utrzymanie 1
rozprowadzenie po calym organizmie bylo i jest
jednym z najwazniejszych probleméw roélin la-
dowych.

Roéznice miedzy srodowiskiem wodnym i 13-
dowym wynikaja takze z ich odmiennych wia-
Sciwosci fizycznych. Woda, jako ciecz, jest 775
razy gestsza od gazowego powietrza i okoto 100
razy bardziej lepka [13]. Te cechy z kolei wy-
woluja silniejsze dzialanie mechaniczne wody
oraz jej zwigkszona wyporno$é. Wielokomérko-
we organizmy wodne korzystaja z tego wytwa-
rzajac pecherze ptawne, ktére umozliwiaja im
zachowanie prawie pionowej pozycji ciala. Na
ladach bardziej zaznacza sig¢ sila ciazenia ziem-
skiego wymagajaca masywnej struktury organi-
zmu. Pionowa pozycja moze by¢ zachowana tylko
dzigki sztywnym elementom wewnatrz pedow.

Woda charakteryzuje si¢ bardzo duzym cie-
plem wlasciwym. Zwiazana z tym duza poje-
mno$¢ cieplna jest przyczyna bardzo wolnych
przemian termicznych w tym §rodowisku [13].
Przeciwnie jest na ladach, gdzie skaly moga na-
grza¢ sig¢ silnie w ciggu dnia i ozigbi¢ w nocy.
Dlatego w Srodowisku ladowym czgsto wyste-
puja duze amplitudy temperatur, zar6wno w cia-
gu doby, jak i pomiedzy poszczeg6inymi porami
roku. W dawnych epokach geologicznych zja-
wisko to potggowat brak pokrywy roslinne;j.

Srodowisko wodne oddziatywuje réwniez na
$wiatto —~ jeden z podstawowych czynnikéw
ekologicznych. W wodzie jest mniej $wiatla niz
w powietrzu. Czeg$é padajacego $wiatla zostaje
odbita od powierzchni wody, a dalsze straty po-
woduje absorpcja promieniowania przez czaste-

czki wody oraz znajdujace si¢ w niej rézne za-
wiesiny. Do powierzchni ladéw dociera nato-
miast $wiatlo o petnym zakresie dtugosci fal: od
podczerwieni do fioletu (ultrafiolet, o czym
wspomnialem wyzej, jest w przewazajacej czg-
$ci pochtaniany przez warstwe ozonowa). Dzia-
tanie energii Swietlnej i cieplnej jest wiec duzo
silniejsze, co w polaczeniu z okresowymi niedo-
borami wody moze prowadzi¢ do przesuszenia
ro§liny.

Istotne znaczenie maja dla roslin znajdujace
si¢ w Srodowisku gazy: tlen i dwutlenek wegla.
O ile bowiem procentowa zawartos¢ CO, jest
mniej wigcej réwna, to w powietrzu jest co naj-
mniej kitkanadcie razy wiecej O, niz w wodzie.
Pierwsze roSliny ladowe przezyly wigc zapewne
stres tlenowy i przystosowaty si¢ do nadmiaru O,.

Kolejnym problemem bylo zdobycie soli mi-
neralnych. Wiaze si¢ to Sci§le z pobieraniem
wody z gleby, w ktérej rozpuszczone sa podsta-
wowe zwiazki mineralne niezbgdne w zyciu ro-
§liny.

ETAPY ZASIEDLANIA LADU PRZEZ ROSLINY

Rosliny telomowe (Telomophyta) sa dzi§
uwazane za grupe monofiletyczna, tj. pochodza-
ca od jednego, wspdlnego przodka. Za takim po-
gladem przemawiaja pewne wspdlne im cechy
biochemiczne i fizjologiczne [21]. Wydaje si¢
wigc, ze wyjscie na lad i wyksztalcenie prymi-
tywnych przystosowan do zycia na ladzie mu-
siafo nastapi¢ raz, a potem dopiero uleglo dal-
szym modyfikacjom w toku ewolucji. Niektorzy
[23] uwazaja jednak, Ze rosliny ladowe powstaly
z réznorodnych glonéw z klasy ramienicowych
(Charophyceae) i zasiedlily srodowisko suche
wiele razy.

Weciaz dyskutowany jest przebieg procesu,
ktéry doprowadzit do zaistnienia pierwszej ro-
sliny ladowej. Szafer i Kostyniuk [18] podaja
trzy hipotezy usilujace wyjasni¢ to zagadnienie.
Pierwsza z nich méwi, ze morskie glony naj-
pierw przystosowaly si¢ do zycia w Srodowisku
stodkowodnym, by z czasem wyksztalci¢ rosli-
ny ladowe. Druga zaklada, ze przodkami roslin
ladowych byly glony zyjace w strefie ptywoéw.
Narazone na wysychanie, stopniowo przysto-
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sowywaly si¢ do okresowego braku wody i po-
woli rozwinety sie w rosliny typowo ladowe.
Wedlug trzeciej hipotezy przejscie roslin od zy-
cia morskiego do ladowego nastgpowato w
okresach regresji oceanéw, kiedy to z wielkich
obszaréw ladéw stopniowo wycofywato sie mo-
rze. Powstajace wowczas Srédladowe zbiorniki
ze stona woda powoli wystadzaty sie i wysycha-
ty. W takich warunkach pewne grupy glonéw
potratity obroni¢ si¢ przed wyginigciem, zmie-
niajac swoja budowe i dajac poczatek prawdzi-
wym roélinom ladowym.

Stebbins i Hill [17] uwazaja jednakze, iz ro-
§liny telomowe powstaty z glondéw, ktére juz
wezesniej Zyly na ladzie, by¢ moze jako organi-
zmy glebowe. W drodze ewolucji wyksztatcity
one wielokomérkowy organizm ze skompli-
kowanymi tkankami i organami.

Data pojawienia sig¢ pierwszych roglin lado-
wych wciaz pozostaje w sferze dyskusji. Na
pewno jednak proces kolonizacji ladu rozpoczat
si¢ stosunkowo pdzno, przed okoto 400 miliona-
mi lat. Zycie powstato 3,5 mld lat temu, wiec
przez 3 miliardy lat lady nie byly zasiedlone
przez zadne duze organizmy. Dopiero od $rod-
kowego ordowiku (ok. 476 min lat temu) spoty-
ka sie rozproszone tetrady odpornych chemicz-
nie zarodnikéw oraz fragmenty interpretowane
jako cewki lub kutykula. Ze skal ordowiku opi-
sano rOwniez glebe kopalna, a takze rézne
szczatki grzybow [12, 22, 23]. Interpretacja tych
znalezisk jest jednak bardzo trudna i tak napra-
wde¢ nie ma pewnosci, pozostato$ciami jakich
organizméw byty opisane wyzej szczatki. Ken-
rick i Crane [12] przypuszczaja, ze istniala
woOwczas ladowa flora o cechach zblizonych do
wspolczesnych watrobowcow.

Skamieniatosci niekwestionowanych roslin
telomowych pojawiaja sie w gérnym sylurze i
wkrétce osiagaja znaczna liczbe. Rosliny te byty
prosto zbudowane i nieduze. Wiekszos$é miala
pedy nagie albo pokryte drobnymi, czesto kol-
coksztaltnymi emergencjami, rozgatezione dy-
chotomicznie, pseudomonopodialnie i mono-
podialnie. Zarodnie byly umieszczone na kon-
cach pedéw lub bocznie na pedach na krétkich
trzonkach. Osiggaly wysoko$¢ kilkunastu do
kilkudziesieciu centymetréw, a najwyzsze, jak

Ryc. 1. Rekonstrukcja Cooksonia caledonica (na podstawie
Edwards [2], narysowata Aleksandra Holda, zmienione).

Fig. 1. Reconstruction of Cooksonia caledonica (redrawn
from Edwards [2] by Aleksandra Holda, modified).

Pertica, nie przekraczaty jednego metra. Rosli-
ny te zalicza si¢ dzi§ do trzech podgromad: ry-
niofitbw  (Rhyniophytina), zosterofylofitéw
(Zosterophyllophytina) i trymerofitow (Trime-
rophytina), sposréd ktérych za najprymityw-
niejsza uznaje sig ryniofity.

Ryniofity byly zbudowane z dychotomicznie
rozgalezionych, bezlistnych pedéw zakoriczo-
nych pojedynczymi zarodniami. Do tej podgro-
mady nalezy miedzy innymi najstarsza roslina
telomowa — gémosylurska kuksonia (Cookso-
nia, Ryc. 1). Skiadata si¢ ona z rozgaleziajacych
si¢ dychotomicznie pedéw, niekiedy zakoriczo-
nych kulistymi lub eliptycznymi zarodniami.
Wielkos¢ kuksonii nie przekraczata paru centy-
metréw. Znanych jest kilka gatunkéw tego ro-
dzaju.
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Ryc. 2. Rekonstrukcja nadziemnych pedéw Rhynia gwynne-
vaughanii (na podstawie Edwards [3], narysowata Aleksan-
dra Holda, zmienione).

Fig. 2. Reconstruction of Rhynia gwynne-vaughanii aerial
branches (redrawn from Edwards [3] by Aleksandra Hotda,
modified).

Z dolnego dewonu opisano rynig, ktéra data
nazwe catej podgromadzie. Rhynia gwynne-
vaughanii (Ryc. 2) byla bardziej zaawansowana
ewolucyjnie niz kuksonia. Rozgalgzienia pgdéw
nie byty jednostajnie dychotomiczne, lecz zbli-
zone do pseudomonopodialnych. Na powierzch-
ni pedéw byly drobne wypuklosci o niejasnej
funkcji. Rynia osiagata najprawdopodobniej
okoto 18 cm wysokosci, a §rednica pedéw wy-
nosifa 2-3 mm.

Do rodzaju rynia zaliczono pierwotnie row-

niez innego przedstawiciela podgromady rynio-
fitéw, ktéry dzig nosi nazwe Aglaophyton major
(Ryc. 3). Najwazniejsza r6znica pomigdzy nim a
innymi reprezentantami tej grupy jest budowa
tkanki przewodzacej — komérki u Aglaophyton
bardziej przypominaja hydroidy i leptoidy typo-
we dla niektorych mszakéw, niz drewno roslin
naczyniowych.

Bardziej zaawansowane w budowie pierwot-
ne roéliny telomowe zaliczono do zosterofylofi-
téw (Zosterophyllophytina). Nalezy tu m. in. ro-
dzaj Zosterophyllum z kilkoma gatunkami (Ryc.
4). Sa to bezlistne rosliny o dychotomicznie roz-
galezionych pedach, ktére mogtly by¢ czesciowo
plozace sig, a czg§ciowo wzniesione. Zarodnie
na krétkich trzoneczkach byly umieszczone bo-
cznie na pedach w jednym lub kilku rzedach. Na
niektorych okazach obserwuje si¢ obecnosc wy-
rostkéw w postaci wloskéw lub kolcow zwa-
nych emergencjami.

Sawdonia ornata, téwniez nalezaca do
zosterofylofitéw, osiagata najprawdopodobniej
ok. 30 cm wysokosci. Pedy wzniesione wyrasta-
ty z pedu plozacego sig i rozgalezialy sie pseu-
domonopodialnie. Boczne odgalezienia byly

Ryc. 3. Rekonstrukcja Aglaophyton major (na podstawie
Edwards [4], narysowala Aleksandra Holda, zmienione).

Fig. 3. Reconstruction of Aglaophyton major (redrawn from
Edwards [4] by Aleksandra Holda, modified).
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Ryc. 4. Rekonstrukcja Zosterophyllum myretonianum (na
podstawie Gensel i Andrews [7], narysowata Aleksandra
Hotda, zmienione).

Fig. 4. Reconstruction of Zosterophyllum myretonianum (re-
drawn from Gensel and Andrews [7] by Aleksandra Holda,
modified).

charakterystycznie pastoralowato skrecone. Pe-
dy, o §rednicy 1-4 mm, pokrywaty liczne kolco-
ksztaltne emergencje. Nerkowate zarodnie byty
rozmieszczone bocznie w gérnej czesci pedéw.
Trymerofity (Trimerophytina) — trzecia i
najbardziej zaawansowana w budowie podgro-
mada pierwotnych roslin telomowych charakte-
ryzuje si¢ wigksza réznorodnoscia rozgatezien i
bardziej ztozona budowa wewnetrzng. Psilophy-
ton (Ryc. 5) wykazywat monopodialny typ roz-
galezienia. Zarodnie, zgrupowane w zespoty
(np. po 32 zarodnie w zespole u P. dawsonii),
znajdowaly si¢ na koricach specjalnych, ptod-
nych pedéw. Jedne gatunki z rodzaju Psilophy-
ton posiadaly gladkie pedy, a u innych powierz-
chnia byfa pokryta réznorodnymi emergencjami.
Bardziej zaawansowana budowe morfologi-
czna wykazywata Pertica. Z gtoéwnej osi odra-
staty liczne, dychotomicznie rozgatezione pedy
boczne. Pedy generatywne koriczyly sie blisko

utozonymi licznymi zarodniami tworzacymi pe-
czki. Wszystkie odgalezienia byly pokryte
emergencjami w ksztalcie papilli [6, 21, 23].

Obok przedstawicieli wyzej wymienionych
podgromad zbiorowiska roslinne wczesnego de-
wonu tworzyli réwniez reprezentanci podgro-
mady widtakowych (Lycophytina).

Flora dolnego dewonu jest wiec juz zrdzni-
cowana. Od péZnego sylunu do wczesnego
dewon, powstato wiele nowych taksonéw, a po-
wierzchnia Ziemi w poblizu zbiornikéw wod-
nych zazielenita sig. Tego typu proces nazwano
radiacja adaptatywna lub radiacja ewolucyjna
[19, 21]. Moze ona zachodzi¢ m. in. po opano-
waniu przez organizmy nowej, nie zajetej jesz-
cze przestrzeni biologicznej. Tak najprawdopo-
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Ryc. 5. Rekonstrukcja ped6éw nadziemnych Psilophyton da-
wsonii (na podstawie Banks i inni [1], narysowala Aleksan-
dra Holda, zmienione).

Fig. 5. Reconstruction of Psilophyton dawsonii aerial bran-
ches (redrawn from Banks et al. [1] by Aleksandra Holda,
modified).
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dobniej bylo w sylurze, kiedy grupa glonéw
przystosowywala si¢ do zycia na ladzie. Nieza-
mieszkane powierzchnie ladéw byly doskona-
tym terenem do ekspansji ewolucyjnej. Rosliny
miaty do dyspozycji wiele siedlisk: od stonych
bagien, przez skaty, piaski do zwietrzelin o roz-
nym skladzie chemicznym. Siedliska réznity si¢
stopniem wilgotno$ci, nastonecznieniem, tem-
peratura, dostgpnoscia soli mineralnych. Przy-
stosowywanie si¢ do tych warunkéw wywolato
wigc szybkie réznicowanie sie taksondw. Proces
zdobywania nowych nisz ekologicznych dopro-
wadzit do pokrycia Ziemi roslinno$cia juz w de-
wonie.

PRZYSTOSOWANIA PIERWSZYCH ROSLIN
TELOMOWYCH DO ZYCIA
W SRODOWISKU LADOWYM

Préb opanowania ladu przez rosliny bylo
najprawdopodobniej wiele. Dzi$ réwniez istnie-
Jja przedstawiciele grup typowo wodnych, jak si-
nice, okrzemki czy zielenice, ktére zyja na ska-
fach lub glebie w warunkach zmiennej wilgot-
nosci. W okresie suchym ich organizmy traca
wode 1 wstrzymuja wigkszos¢ proceséw fizjo-
logicznych. Komérki jednak nie obumieraja i
gdy nadchodzi bardziej sprzyjajacy czas, po-
nownie uwadniajg si¢ i rozpoczynaja przerwa-
ng wegetacje. Ta strategia obrony przed $mier-
cia z przesuszenia zostala nazwana poikilohy-
drig, co mozna przettumaczy¢ jako ,,zmienno-
wodnosé”.

Poikilohydria jest sposobem przezycia nie-
duzych, czgsto jednokomérkowych glonéw. Ro-
Sliny telomowe, ktére opanowaty wiekszo$¢ la-
dowych nisz ekologicznych, nie przystosowy-
waly si¢ do zycia w stanie przesuszenia, lecz
stworzyly swoim komérkom warunki ciagtego
nawilgocenia. Ta strategia zostata nazwana ho-
moiohydria (,,statowodnoscia™).

Pierwsze ro§liny telomowe niewatpliwie
mozemy uznac za organizmy homoiohydryczne.
Choc¢ nie byly jeszcze tak doskonale przystoso-
wane do zycia na ladzie jak wspélczesne ro§liny
nasienne, to posiadaly zesp6t podstawowych
przystosowani umozliwiajacych im zycie poza
woda.

POBIERANIE 1 PRZEWODZENIE WODY ORAZ
PRZEWODZENIE ASYMILATOW

Odmienne wlasnosci fizyczne wody i powie-
trza wymagaja zmiany pokroju rosliny. Dzieki
wiekszej lepkosci i gestosci woda tatwo pod-
trzymuje cialo rosliny. W srodowisku ladowym
organizmy naraZone sa na dziatanie wigkszej si-
ty cigzenia, a powietrze nie daje takiej podpory
jak woda. Rosliny ladowe maja wiec strukture
masywng i wzniesione pedy, umozliwiajace le-
psze wykorzystanie energii stonecznej.

Woda w §rodowisku ladowym znajduje si¢
przede wszystkim w glebie. O ile wigc rosliny
wodne moga pobiera¢ ptyn cala powierzchnia
ciala, to mieszkaricy ladu wyksztalcaja w tym
celu specjalne organy. U wigkszo$ci wspotczes-
nych roélin telomowych rolg t¢ petnig korzenie.

Ryniofity, zosterofylofity i trymerofity nie
posiadaty korzeni, a ich rolg¢ petnity drobne, nit-
kowate chwytniki wyrastajace z podziemnych
klaczy badZ ptozacych sig pedéw. Podziemne
organy Horneophyton z ryniofitéw byly ztozone
z bulwiastych klaczy, od ktérych odrastaty licz-
ne chwytniki. Plozace si¢ pedy z chwytnikami
byly z kolei charakterystyczne dla Sawdonia
oraz Zosterophyllum z zosterofylofitéw [23].

Woda, pobrana z gleby przez chwytniki, mu-
si by¢ dostarczona do gérnych partii organizmu,
ktdre nie maja z nia bezposredniej stycznosci. W
procesie przesytania wody z czgsci dolnych do
gornych, a wigc wbrew sile ciazenia, rosliny wy-
korzystuja dzi§ trzy podstawowe mechanizmy.
Pierwszy wynika z wiasciwosci samej wody.
Czasteczki wody sa latwo przyciagane przez
materialy o wlasnosciach elektrostatycznych i
maja tendencje do ,,wpelzywania” na ich powie-
rzchnig. Jezeli wiec do wody, ponizej jej powie-
rzchni, wstawimy cienka rurke, pierscien czaste-
czek wody, kontaktujac si¢ z powierzchnia szkia
lub innego materiatu, przemiesci sie ku gérze
pociagajac za soba inne czasteczki. Wysoko$¢,
na jaka si¢ wzniesie, zalezy od tego jak duzy jest
procent czasteczek, ktére stykaja si¢ z materia-
fem rurki. Im mniejsza Srednice ma wigc rurka,
tym wyzej wzniesie si¢ stup wody [11].

Druga sita, ktéra umozliwia transport wody,
Jjest pochodna parowania z powierzchni ro$liny.
Czgsci roslin narazone na bezposrednie promie-
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niowanie stoneczne tatwo traca wode w wyniku
silnego parowania. Ubytek jest zastgpowany
woda z wnetrza komérek. W efekcie w komér-
kach wzrasta procentowa zawarto$¢ soli i zwiaz-
kéw organicznych, czyli zwigksza sie cisnienie
osmotyczne. Komoérki z najwyzszym ci$nieniem
osmotycznym pobieraja wiec wode od sasied-
nich, a te od nastgpnych. W ten spos6b komérki
znajdujace si¢ najblizej tkanki przewodzacej
wode zabieraja ja stamtad, wywolujac jedno-
czesnie podciaganie catego stupa wody w rosli-
nie [11].

Oba wyzej wymienione mechanizmy oparte
sa na sitach przyciagania pomiedzy poszczegdl-
nymi czasteczkami wody, dzigki ktérym czaste-
czki wznoszace si¢ pociagaja za soba nastgpne.
Oba tez nie wymagaja zuzywania energii przez
organizm. Inaczej jest z trzecim mechanizmem,
tzw. parciem korzeniowym. W uproszczeniu po-
lega on na aktywnym przepompowywaniu jo-
néw z czesci zewnetrznej korzenia do jego $rod-
ka, gdzie znajduje si¢ tkanka przewodzaca. W
rezultacie powstaje ruch wody w tym samym
kierunku i w takiej ilosci, ze wytwarza sie cis-
nienie hydrostatyczne zwane parciem korzenio-
wym. [10, 11]

Powyzsze mechanizmy przewodzenia wody
wymagaja obecnosci rurek o malej $rednicy.
Komdrki z centralnej czesci pedu rolin, ktérych
zadaniem jest transport wody, ulegly daleko ida-
cym przeksztalceniom, tworzac tkanke drewna
(ksylemu). W czasie rozwoju staja si¢ wydtuzo-
ne, a ich elementy zywe obumieraja. Pozostaje
jedynie gruba $ciana komérkowa. Poniewaz
dlugie, puste i cienkie rurki moga tatwo zapadaé
si¢ przerywajac ruch wody w tkance, zgrubiata
celulozowa $ciana komérkowa zostata inkrusto-
wana ligning — zwiazkiem o duzej twardosci.
Ligninowe wzmocnienia przyjmuja posta¢ pier-
$cieni, spirali, drabinek lub siatki. W typie jam-
kowanym lignina inkrustuje niemal cala powie-
rzchnig $ciany.

Drewno (ksylem) u roliny nie rozwija sie
réwnocze$nie. Komérki najwczesniej utworzo-
nej czgsci drewna, tzw. protoksylem, posiadaja
poklady ligniny w mniejszej powierzchni Sciany
niz komérki metaksylemu, czyli drewna po-
wstalego pdZniej. Stad zgrubienia pierscienio-

wate i spiralne sa bardziej typowe dla protoksy-
lemu, a siatkowate i jamkowane — dla metaksy-
lemu [5].

Rosliny wspéiczesne posiadaja dwa typy ko-
moérek przewodzacych wode: wrzecionowate
cewki oraz naczynia charakterystyczne dla orga-
nizméw zaawansowanych ewolucyjnie. Cewki i
naczynia oprécz funkcji przewodzacej moga tez
pelnic role wzmacniajaca {10].

Mszaki odrézniaja sie od innych roslin telo-
mowych brakiem ksylemu. W centrum todyzek
niektérych mchéw zamiast tkanki drewna wy-
stepuja hydroidy — wydtuzone, martwe elemen-
ty o zgrubiatych Scianach bocznych, bez ligni-
nowych wzmocnien.. Ten uktad jest mato spraw-
ny, ale, wspomagany zewnetrznymi uktadami
kapilarnymi, wystarcza na potrzeby niewielkiej
i stosunkowo prostej ro§linki [14].

W pedach pierwszych roslin ladowych wy-
réznia si¢ elementy, ktére bez watpienia byly
cewkami. Tkanka przewodzaca rynii (Rhynia
gwynne-vaughanii) sklada si¢ z cewek o pier-
$cieniowatych zgrubieniach $cian. W komor-
kach centralnej czesci pedu Aglaophyton nie
znaleziono ligninowych zgrubief $ciany. Jedno-
lita struktura $cian oraz specyficzny ksztatt tych
komorek przypomina hydroidy wspétczesnych
mszakéw [23].

Sawdonia, przedstawiciel zosterofylofitéw,
posiadata w centrum pedu cewki o pierscienio-
watych zgrubieniach [23]. W okazie tego takso-
nu znalezionym w Polsce opisano réwniez ce-
wki typu drabinkowatego i siatkowatego [24].

W tkance naczyniowej Psilophyton dawsonii
z grupy trymerofitéw mozna wyrézni¢ ksylem
zlozony z cewek o zgrubieniach od drabinkowa-
tych do jamkowanych [23].

Tkanka przewodzaca wodg u przedstawicieli
wszystkich trzech wyzej wymienionych podgro-
mad miata posta¢ kolumny potozonej centralnie
wewnatrz pedu — tzw. protosteli. U ryniofitéw i
trymerofitéw byta to prostela endarchiczna, czy-
li z protoksylemem potozonym wewnatrz walca,
a metaksylemem — przy brzegu. Zosterofylofity
za$ posiadaly protostele egzarchiczng, czyli z
protoksylemem potozonym na obrzezu steli i
metaksylemem — wewnatrz.

Zwigzki organiczne, ktére powstajag w wyni-
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ku procesu fotosyntezy w gérnych partiach ro-
§liny, musza zosta¢ przetransportowane do pod-
ziemnych organéw nieasymilujacych. Glow-
nym produktem fotosyntezy jest dwucukier sa-
charoza. Jego transport odbywa si¢ na zasadzie
roznicy stezen, ktdra powstaje w wyniku inten-
sywnej produkcji cukru w fotosyntetyzujacych
komérkach w gérnej czgsci rosliny i zuzywaniu
go w korzeniach. Wraz ze zwigkszajac sig ilo-
$cig sacharozy w komoérkach wzrasta ci$nienie
osmotyczne, co z kolei powoduje pobieranie
wody i przeptyw sacharozy do komorek nie asy-
milujacych. Tam nastgpuje odplyw sacharozy
[11]. Dia potrzeb tego typu transportu rosliny 13-
dowe wyksztalcity tkanke lyka. Podstawowe
komoérki tej tkanki charakteryzuja si¢ wydiuzo-
nym ksztattem, duza wodniczka oraz brakiem
jadra. Poszczegdlne komérki ustawione sg jedna
nad druga, a na $cianach poprzecznych wystepu-
ja zespoty perforacji, poprzez ktére przechodza
pasma cytoplazmy.

Lyko, czyli floem, Zle si¢ zachowuje w sta-
nie kopalnym. Istnieja jednak dowody, ze tkan-
ka tego typu wystgpowata u pierwszych roslin
ladowych. Elementy interpretowane jako tyko
zaobserwowano m.in. w pedach Rhynia gwyn-
ne-vaughanii [23].

OCHRONA PRZED PAROWANIEM

W srodowisku ladowym organizmy narazo-
ne sa na bezposrednie promieniowanie stonecz-
ne, ktére wywoluje silne parowanie z powierz-
chni roéliny. Aby utrzymaé komoérki w stanie
uwodnienia, roSliny telomowe wyksztalcity
struktury zabezpieczajace przed nadmiernym
parowaniem.

Bardzo wazna rolg przy ograniczeniu trans-
piracji odgrywa tkanka okrywajaca, tzw. skérka
(epiderma), a szczegdlnie jej zewnetrzna $ciana
komoérkowa. Jest ona zwykle grubsza od pozo-
statych $cian i najczesciej impregnowana kutyna
- hydrofobowym polimerem kwaséw tluszczo-
wych. Kutyna tworzy réwniez oddzielng war-
stwe na zewngtrznej powierzchni skorki — kuty-
kulg. Wtasnosci kutyny oraz dodatkowo obe-
cno$é wosku na powierzchni kutykuli skutecz-
nie zabezpieczaja rosling przed parowaniem [5,
10, 23].

Dziatanie tkanki okrywajacej nie dopuszcza
do ucieczki wody, ale jednocze$nie hamuje wy-
miane gazowa oraz redukuje jedna z sil odpo-
wiedzialnych za ruch wody z korzeni do pedéw
szczytowych. Wymiana gazowa oraz niezbedny
proces transpiracji staja si¢ mozliwe dzigki obe-
cnoSci w tkance perforacji — tzw. aparatow
szparkowych, ktdre tacza system przestworow
miedzykomoérkowych z atmosfera zewnetrzna.

Srodowisko ladowe charakteryzuje si¢ zmien-
nym nastonecznieniem, a co si¢ z tym wiaze —
duzymi réznicami intensywno$ci parowania z
powierzchni ro§liny. Ta sama ilo§¢ perforacyi w
kutykuli moze doprowadza¢ do nadmiernego
ubytku wody lub zbyt niskiego poziomu transpi-
racji. Dlatego wspélczesne rosliny telomowe
posiadaja aparat szparkowy zlozony ze szparki
oraz dwéch komoérek szparkowych. Typowa ko-
morka szparkowa ogladana z géry ma ksztalt
nerkowaty, a na jej krawedziach wzdluz szparki
zwykle wystepuja listewkowate zgrubienia Scia-
ny. Komérki te, w przeciwieristwie do innych
komorek epidermy, posiadaja chloroplasty. Pod-
stawowg funkcja komoérek szparkowych jest za-
mykanie lub otwieranie szparki w zaleznosci od
naswietlenia rosliny. Ich dzialanie oparte jest na
zmiennym turgorze. W pelnym o$wietleniu
chloroplasty przeprowadzaja proces fotosynte-
zy, dzieki czemu wzrasta w nich ilo$¢ skrobi.
Nastepuje tez szybka akumulacja jonéw potaso-
wych i organicznych. Wzrost gestosci cytopla-
zmy powoduje pobdr wody z komérek sasied-
nich na zasadzie réznicy ci$nienia osmotyczne-
go. Komérki szparkowe naprezaja sig, a ponie-
waz ich $ciana jest nieréwnomiernie zgrubiala,
wybrzuszaja si¢ zwigkszajac swoja krzywizne,
co prowadzi do poszerzenia szparki. Odwrotny
mechanizm zachodzi przy braku §wiatla — skro-
bia jest rozpuszczana, jony odpompowywane, a
komoérki szparkowe wiotczeja automatycznie
zamykajac szparke (Ryc. 6) [10, 11].

Innego rodzaju szparki spotyka si¢ u watro-
bowcéw — przedstawiciele rzedu porostnicow-
cOw (Marchantiales) wyksztalcaja na grzbieto-
wej stronie plechy aparaty szparkowe zbudowa-
ne z jednej warstwy komoérek tworzacych mig-
dzy sobg otwor, szparke. Komdrki wokét szpar-
ki moga nie rézni¢ si¢ niczym od innych komo-
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Ryc. 6. Aparat szparkowy. Na lewo — zamkniety, na prawo — otwarty. Rys. Aleksandra Holda.

Fig. 6. Stoma. Left — closed, right — opened. Drawn by Aleksandra Holda.

rek skdrki lub tez maja silnie zgrubiale promie-
niste blony, dzi¢ki czemu sa przystosowane do
zamykania i otwierania aparatu szparkowego.
Aparat szparkowy moze takze by¢ wyniesiony i
sktadaé sie z 5-8 pier§cieni komérek utozonych
wspotsrodkowo wzgledem otworu. Znane sg
réwniez przyklady bardziej skomplikowanych
aparatow szparkowych u watrobowcow [14, 21].
Na nadziemnych pedach rynii wystepuje
gruba kutykula i szparki otoczone dwoma pro-
stymi komérkami szparkowymi praktycznie bez
zgrubien na $cianach. Bardziej skomplikowane
aparaty szparkowe opisano u przedstawicieli
zosterofylofitow — Sawdonia i Zosterophyllum.
Sa one zaglebione, eliptyczne, zorientowane
podiuznie i maja skutynizowane zgrubienia wo-
kot szparki i komoérek szparkowych [23, 24].
Ciekawostka jest, ze u plechowatego Spon-
giophyton z dolnego dewonu Polski opisano
gruba kutykule z otworami, ktére przypominaja
prymitywne szparki watrobowcow. Pozycja sy-
stematyczna tego taksonu nie jest okreslona [25].

ROZMNAZANIE 1 ROZPRZESTRZENIANIE SIE

Niezbednym warunkiem przetrwania rosliny
na ladzie jest umiejetno$c rozmnozenia sie i roz-
przestrzenienia. Jest to tym bardziej skompliko-
wane, ze wszystkie ro§liny telomowe charakte-
ryzuja si¢ przemiana pokoleni: ptciowego (ha-
ploidalny gametofit) i bezptciowego (diploidal-
ny sporofit). Powstanie sporofitu mogto mieé

Znaczenie w procesie przystosowywania si¢ do
zyciana ladzie. Jezeli bowiem podziat redukcyj-
ny nastepuje tuz po zaplodnieniu, to powstaja
zaledwie cztery komdrki potomne. Tymczasem
istnienie wielokomérkowego sporofitu pozwala
na przeprowadzenie wielu podzialéw redukcyj-
nych i utworzenie licznych komérek przetrwal-
nikowych (mejospor), z ktérych wyrastat game-
tofit. W efekcie roslina moze wyprodukowag li-
czne potomstwo. Moze to nie mieé¢ znaczenia w
wodzie, gdzie ruchliwe gamety meskie fatwo
moga dotrze¢ do komorki jajowej. Staje si¢ jed-
nak istotne w §rodowisku ladowym, gdzie cze-
sto brakuje niezbgdnej do zaptodnienia wody.
Dane paleontologiczne wskazuja, ze u pier-
wszych roslin ladowych oba pokolenia, ptciowe
i bezpiciowe, byly sobie réwne!, niezalezne i
posiadaty wiele wspolnych cech, takich jak
wzor epidermy, tkanka przewodzaca wode czy
aparaty szparkowe. Wigkszos¢ znajdowanych
skamienialosci, w tym wszystkie opisane w po-
przednim rozdziale, sa sporofitami. Gametofity
odkryto stosunkowo niedawno. Skiadaty sie one

1 Zagadnieniem do dzi$ nie rozwigzanym jest przemiana po-
koleri u przodk6éw telomowych roglin ladowych. Wedtug teo-
rii izomorficznej (zwanej tez homologiczna) oba pokolenia
byty u nich morfologiczne takie same. Wedlug przeciwstaw-
nej teorii antytycznej (zwanej tez interkalacyjng) gametofit
byl pokoleniem pierwotnym, a sporofit zostat ,,dodany” do
cyklu w wyniku opéZnienia mejozy zygoty [23]. Zagadnienia
tego nie rozwijam w niniejszej pracy.
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Ryc. 7. Rekonstrukcja Sciadophyton — gametofitu z dolnego
dewonu (na podstawie Remy i inni [16], narysowata Ale-
ksandra Holda, zmienione).

Fig. 7. Reconstruction of Sciadophyton — the gametophyte
from the Lower Devonian (redrawn from Remy et al. [16]
by Aleksandra Hotda, modified).

z promieniScie rozlozonych osi koriczacych sie
kubkowatymi lub tarczkowatymi gametangiofo-
rami (Ryc. 7). U Kidstonophyton z dolnego de-
wonu Szkocji w strukturach tych stwierdzono
obecno$é licznych plemni przedzielonych pas-
mami tkanki ptonej. Z tego samego stanowiska
opisano rowniez Langiophyton zloiony ze
wzniesionych osi o dlugo$ci ok. 6 mm. Na
szczycie takich osi znajdowaty sie gametangio-
fory z okoto 30 rodniami. Kazda rodnia sktadata
si¢ z wydluzonej szyjki i gleboko umieszczonej
komory jajowej. Sciadophyton z kolei zbudowa-
ny byl z promieniscie rozmieszczonych osi za-
koriczonych kubkowatymi gametangioforami
Rye. 7012, 21,23]:

Wydaje si¢, ze proces zaplodnienia u pier-
wszych roslin ladowych byl podobny jak u
wspéiczesnych mchéw, watrobowcéw czy pa-
proci, gdzie ruchoma gameta meska (plemnik)
potrzebuje wody w postaci rosy lub opadéw,
aby przeptyna¢ i zaptodni¢ komérke jajowa.
Funkcje przetrwalnikowe, umozliwiajace rosli-
nom rozprzestrzenienie sie w warunkach lado-
wych, musialy zatem przejaé¢ zarodniki produ-
kowane przez osobnika bezplciowego.

Sporofit jest ro$ling diploidalng, ktéra wy-
twarza zarodnie. W zarodniach zachodzi proces
mejozy, w wyniku ktérego z jednej, diploidalne;j
komérki macierzystej powstaja cztery haploi-
dalne mejospory. Maja one charakter przetrwal-
nikowy i dlatego musialy uzyskaé szczegélne
zabezpieczenia przed wysychaniem. Dokonato
sig to przez wytworzenie grubej, mocnej i nie-
przepuszczalnej Sciany zbudowanej ze sporo-
polleniny — substancji odznaczajacej si¢ ogro-
mna odpornoscia na dzialanie czynnikéw zew-
netrznych. Poniewaz $ciany te tworza sig tuz po
procesie podzialu mejotycznego, gdy zarodniki
stykaja si¢ jeszcze czwodrkami, przybieraja one
charakterystyczny ksztait: tetraedryczny lub te-
tragonalny [8]. Zarodniki tetraedryczne maja na
powierzchni znak Y, a tetragonalne — I (Ryc. 8).
Dojrzate zarodniki musza wydostaé sie z za-
mknigtej przestrzeni zarodni w sprzyjajacym
czasie. Z tej przyczyny zarodnie wigkszosci ro-
§lin posiadajg specjalne mechanizmy otwierajace.

Najstarsze zarodniki utozone w tetradach
znane s3 ze skal Srodkowego ordowiku. Obe-
cno$¢ odpornej §ciany, by¢ moze zbudowanej ze
sporopolleniny, oraz ukiad tetraedryczny wiaza
te skamieniato$ci z roSlinami ladowymi. Na
podstawie ultrastruktury S$ciany komorkowej
tych zarodnikéw wydaje sig, ze rosliny je produ-
kujace byty zblizone do wspéiczesnych watro-
bowcéw [12].

W skatach dolnego syluru zmniejsza si¢ réz-
norodnos¢ tetrad, a wzrasta ilosé pojedynczych
zarodnikéw ze znakiem Y. Od $rodkowego sy-
luru znajdowane sa juz spory z wieloma typami
ornamentacji §cian. Powigzania botaniczne wie-
kszoéci z nich pozostaja nieznane [12, 23].
Wzrost réznorodnosci mejospor taczy sie z po-
jawieniem sig¢ i radiacja ewolucyjna pierwszych
niewatpliwych roslin ladowych.

Przedstawiciele gérnoslurskiego . rodzaju
Cooksonia, uwazanego za najstarsza rosling te-
lomowa, posiadali umieszczone na koricach pg-
déw zarodnie o kulistym lub eliptycznym
ksztatcie (Ryc. 1). W zadnym z okazéw nie
zaobserwowano mechanizméw otwierajacych,
zarodniki wigc uwalnialy si¢ zapewne dopiero
po rozpadzie §ciany zarodni [23].

Rhynia gwynne-vaughanii (Ryc. 2) wykazy-
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Ryc. 8. Dwa typy zarodnikéw. Na gérze — tetraedryczny, na
dole — tetragonalny. Na lewo — zarodniki w tetradach, na
prawo — pojedynczy zarodnik. Rys. Aleksandra Holda.

Fig. 8. Two types of spores. Up — tetrahedral type, down —
tetragonal type. Left — spores in tetrads, right — one single
spore. Drawn by Aleksandra Hotda.

wata bardziej zaawansowana budowe. Jej zarod-
nia byta ztozona z dwéch typéw komoérek — war-
stwy palisadowych komoérek ze zgrubialymi
Scianami bocznymi, zwanej kohezyjna, oraz z
grupy komérek cienko$ciennych. Przypuszcza
sig, Ze to zréznicowanie grubosci §ciany zarodni
byto wezesnym typem mechanizmu otwieraja-
cego. Uwalniajace si¢ zarodniki, podobnie jak u
kuksonii, byly jednakowe i miaty ksztalt tetrae-
dryczny [23].

Wierzchotek zarodni Aglaophyton major
(Ryc. 3) skrecat sie w czasie rozwoju, co mogto
by¢ specyficznym mechanizmem uwalniajacym
mejospory [23].

Umieszczone na krétkich trzonkach nerko-
wate zarodnie Sawdonia i Zosterophyllum
otwieraty si¢ wzdluz wypukiego brzegu. Po
otwarciu zarodnia dzielita si¢ na dwie réwne

klapy. Tetraedryczne zarodniki byty jednakowe,
w zarysie okragle do prawie tréjkatnych [23].

Pedy generatywne Psilophyton dawsonii
(Ryc. 5) zwykle byly 6-krotnie rozwidlone, a na
ich koricach pojawialy sig¢ grupy okoto 32 zarod-
ni. Kazda zarodnia, o dlugosci 5 mm, otwierata
si¢ wzdtuz powierzchni bocznej. Zarodniki mia-
ty znak Y i z reguty gtadka Sciang [23].

PODSUMOWANIE

Réznice miedzy Srodowiskiem wodnym a
ladowym sg tak duze, ze pierwsze rosliny lado-
we pojawily sie¢ najprawdopodobniej dopiero
koto 400 milionéw lat temu. Zalicza sig je dzi$
do trzech podgromad: ryniofitéw, zosterofylofi-
téw 1 trymerofitéw, uwazanych za grupy ance-
stralne dla wszystkich p6Zniejszych roélin telo-
mowych. Przedstawiciele tych trzech podgro-
mad skolonizowali tereny ladowe dzigki wy-
ksztatceniu podstawowych elementéw umozli-
wiajacych im przezycie poza woda: cewek przy-
stosowanych do transportu wody, komoérek tyka
przewodzacych produkty fotosyntezy do pod-
ziemnych organéw nieasymilujacych, chwytni-
kéw, ktérych celem bylo pobranie wody z pod-
foza, tkanki okrywajacej ze szparkami oraz od-
pornych na czynniki zewngtrzne zarodnikow,
pelniacych funkcje przetrwalnikowe i stuzacych
do rozprzestrzeniania si¢. Rosliny te byty prosto
zbudowane, ale miaty juz wzniesione pedy, oraz
zarodnie z mechanizmem otwierajacym.
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