ar biologer taler om

“planteliv”, omfatter det

i virkeligheden tre hoved-

grupper, der er i stand
til at udfgre fotosyntese, nemlig
cyanobakterier, alger og landplan-
ter. Cyanobakterierne er uden celle-
kerne, og de opstod allerede for
omkring 3.500 millioner ar siden.
Algerne er omkring 1.800 millioner
ar gamle. De har cellekerne, og de-
res grgnkorn (kloroplaster) stammer
fra symbiose med cyanobakterier.
Landplanterne er det seneste
skud pa stammen. De opstod for
blot 500 millioner ar siden fra
ferskvandsgrenalger. Landplanter-
ne er flercellede og beskytter det
befrugtede aeg (embryoet), derfor
betegnes de ogsa embryofyter.

Vi kan saledes pege pa tre afge-
rende begivenheder i plantelivets
udviklingshistorie, da de tre grupper
opstod fagrste gang. Men her foku-
serer vi alene pa den seneste be-
givenhed: landplanternes opstaen.
Den indledte nemlig den eksplosive
udvikling af mosser, karsporeplanter

og de senere frgplanter, som skabte
landjordens mange forskellige gko-
systemer og de utallige mikroorga-
nismer, svampe og dyr, der fulgte i
hzelene pa planterne. Under hele
forlgbet byggede evolutionen videre
pa de stoffer, strukturer og proces-
ser, som tidligere organismer havde
udviklet.

Koblingsalger som
landplanternes ophav

Leenge for de forste landplanter op-
stod, levede der for 2.700 millioner
ar siden bakteriesamfund med foto-
syntetiske cyanobakterier pa fugtige
steder pa land. De opbyggede orga-
niske stoffer, som man i nutiden har
pavist i de urgamle aflejringer.

Organiske stoffer i jorden holder pa
fugtigheden og friger oplgste nee-
ringsstoffer ved bakteriers omsaet-
ning, sa fotosyntetiske organismer
kan vokse. Da granalger opstod for
mindst 1.000-1.200 millioner &r
siden, kunne de derfor ogsa leve i
fugtig jord sammen med de forskel-
lige svampe og dyr, som kom til.
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| dag lever bade encellede, flercel-
lede trade og kolonier blandt cyano-
bakterier og grenalger pa lavt vand

i sger, damme og kilder og tillige

pa den omgivende fugtige jord. Nar
jorden tarrer ud, bliver organismer-
ne inaktive, men de liver op, nar de
igen far vand.

Nogle teenker méaske, at de grgnal-
ger, som var forlgbere for landplan-
terne, levede i havet, fordi havet er
sa stort og deekker 70 % af klodens
overflade, mens ferskvandsmiljger
blot deekker omkring 1 %. Men

vi ved, at landplanters ophav var
gronalger fra ferskvand. Ferskvand
rummer flere udviklingslinjer blandt
granalger, havet derimod blot en
enkelt.

Endvidere udsprang de farste
egentlige landplanter af en seerlig
udviklingslinje af ferskvandsgrgnal-
ger, som vokser pa bunden af sger,
damme, vandlgb og i fugtig jord,
men ikke findes i havet. Deres navn
er koblingsalger (Zygnematophy-
ceae).




— Mosser

| overgangsmiljget fra ferskvand

til fugtig jord fandtes stamfor-
merne til de farste landplanter.
Stamformerne kan have haft mere
komplekse veev end de nulevende
koblingsalger, som saledes enten
er mere oprindelige eller repree-
senterer reducerede former. Malt
pa kompleksitet og starrelse ligner
kransnalalger, som er en sgsterlin-
je til koblingsalgerne, mosser og
karsporeplanter mere end de nule-
vende koblingsalger. Kransnalalger
har en hovedakse og sideakser og
bliver op til 80 cm hgje. Imidlertid
afslgrer DNA og cellernes kemi

og processer, at koblingsalgerne
er de neermest besleegtede med
landplanter.

Fra ferskvand til landjorden
Der eksisterer en god gkologisk be-
grundelse for ferskvands betydning
som ophav til landplanter frem for
havet. Kontakten mellem ferskvand
og landjorden er meget mere vidt-
strakt og overgangen mere gradvis
end mellem havet og landjorden.
Miljgskiftet fra ferskvand til landjor-
den sker over uforstyrret fugtig jord
med ret ueendrede kemiske forhold,
uanset om den i perioder er tar
eller sjaskvad efter regn. Samtidigt
findes dette overgangsmiljg mange
forskellige steder, hvilket fremmer
artsdannelsen.
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A) Koblingsalgen Zygnema fra ferskvand og fugtig jord har stjerneformede grankorn
i cellerne. Mellem en hanlig trad (tv) og en hunlig trad (th) er dannet en kobling
(tveerforbindelse).

B) En hanlig gamet er krgbet via tveerforbindelsen til hunnen, fusioneret og har
dannet en tykvaegget spore, som er beskyttet med sporopollenin og taler udtarring.

C) Som et seersyn kan traden dele sig og endog danne farvelgse trade, som haefter

den i sediment og jord.

Derimod er miljgskiftet brutalt bade
fysisk og kemisk mellem havet og
landjorden. Havet har store bglger
med stor fysisk kraft, og bade stran-
den og den bglgebeskyttede kyst
oplever store skift i saltholdighed.
Nar havvand fordamper fra salthol-
dig jord, omdannes jordvandet til
en koncentreret saltoplgsning, men
efter en stgrre regnbyge opstar en
steerkt fortyndet saltoplgsning. De
voldsomme a&ndringer i salthol-
digheden skaber sveere vilkar for
cellers overlevelse, som ogsa i dag
begreenser antallet af plantearter
pa kystnzere jorde.
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Ved bredden af damme og sma
sger, og hvor kildevand pibler frem
af jorden, er overgangen mellem
vand og fugtig jord derimod stilfeer-
dig. Her vokser granne koblingsal-
ger, som har den veerktgjskasse i
form af gener og strukturer, som
livet pa land kraever.

Beskyttelse mod udtgrring
og UV-lys

Landjorden var alligevel pa mange
mader et ugeestfrit miljg for planter
og deres forlgbere pa grund af
risikoen for udtarring og frost samt
skader som fglge af hgj solindstra-
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Hgj solindstraling

Mesostigmatophyceae
Chlorokybophyceae

Chlorophytes
Grenalger

Chloroplastida

Klebsomidiophyceae
Charophyceae
Kransnalalger

Streptophytes

Zygnematophyceae

Landplanter

Coleochaetophyceae

lllustration: Jens Chr. Schou,
omtegnet efter Chen et al. (2019).

Udviklingen af landplanter skete fra koblingsalger (Zygnematophyceae) vist til hgjre i diagrammet. De 5-80 centimeter

hgje kransnalalger blev tidligere anset som landplanternes forfaedre, men deres komplekse bygning er udviklet sidelgben-
de med landplanternes udvikling gennem de seneste 400 millioner ar. Studier af DNA-sekvenser, stoffer og cellestrukturer
har godtgjort, at koblingsalger er landplanternes neermeste sgstergruppe.

ling og UV-lys. Organismerne matte
beskytte og tilpasse sig til de risici,
som livet pa land og eksponering til
luften indebar. Udtarring af cellerne
kunne de forhindre ved at vokse i
umiddelbar neerhed af vand. Men
de matte ogsa holde pa vandet i
cellerne med overfladestrukturer,
der nedseetter fordampningen.

Evnen til at overleve udtgrring
findes hos koblingsalger og deres
efterkommere blandt mosser. De
overlever udtarring ved at reducere
stofskiftet til et minimum, og sparer
energi til de igen far vand. Gener
mod udtgrringsstress kan angiveligt
veere overfgrt fra jordbakterier til
gronalger, hvorefter generne senere

blev tilpasset livet hos landplanter.
Landplanter har maske ogsa fra
begyndelsen faet hjeelp ved at sam-
arbejde med svampe, som det sker
i dag for de fleste landplanter.

| en sakaldt mykorrhiza-symbiose
leverer planten ofte kulhydrater fra
sin fotosyntese til svampen, hvis
teette netveerk af tynde levende
trade (hyfer) i jorden til gengeeld
optager vand og mineraler og
sender dem videre til planten. En
sadan symbiose er pavist hos bade
fossiler og nulevende arter blandt
mosser og karsporeplanter.

Beskyttelse mod hgj solindstraling
og UV-lys pa land var en anden
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stor udfordring for mosser pa

land. Mossernes forlgbere blandt
koblingsalger kan beskytte sig ved
at indeholde UV-absorberende
organiske stoffer. Vokser cellerne
teet sammen i kolonier eller i vaev
med mange celler, skygger de ogsa
gensidigt for hinanden og reducerer
lyset og risikoen for skader pa den
enkelte celle.

Mossers og karsporeplanters
stamformer

Som naevnt er koblingsalgerne den
naermeste sgstergruppe til landplan-
terne, hvilket afslgres af seerligt store
ligheder i DNA-sekvenser, faste celle-
veegge og deres kemi samt mikrosko-
piske rgrforbindelser mellem nabo-



Levermosser: A. Ru krokodillemos (Conocephalum salebrosum)

b

(Porella arboris-vitae). Fotos: Jens Christian Schou.

celler. Faste cellevaegge af cellulose,
hemicellulose og lignin er vigtige for
at forhindre, at cellerne falder sam-
men ved udtarring og frost, hvilket er
seerlige udfordringer pa land.

Koblingsalger indeholder kloro-

fyl a og b og har stivelseskorn til
oplagring af sukkerstoffer ligesom
deres efterkommere blandt land-
planterne. De danner deres eget
“solcreme” ved at koble mange
carbonringe af stoffet fenol sam-
men til farvede stoffer (polyfenoler).
Sadanne stoffer findes overalt i
planteverdenen, eksempelvis rige-
ligt i vindruer, der farver rgdvinen.
Polyfenoler er vigtige antioxidanter
hos planterne og i vores plantekost,
der beskytter cellerne mod skader.

Endvidere er koblingsalgernes spo-
rer, i lighed med sporer hos mosser
og karsporeplanter, bekleedt med
stoffet sporopollenin. Det er en
kompleks polymer med blandt an-
det langkeedede fedtsyrer og feno-
ler, som danner et meget fast, ydre
lag, der beskytter mod udtarring,
UV-lys og bakteriers og svampes
nedbrydning og saledes sikrer spo-
rerne langvarig overlevelse.

Planternes “hud”

Evnen til at overleve udtgrring
findes fortsat hos nulevende kob-
lingsalger og deres efterkommere.
Koblingsalgerne har endvidere ge-

ner for dannelse af stofferne kutin
og voks, som indgar i den tynde hu-
dagtige hinde (kutikula), der bade
beskytter landplanternes overflader
mod udtgrring og mod, at fjendtlige
bakterier og svampe treenger ind
udefra. Kutikulaen har vekslende
tykkelse og sammenseetning hos
forskellige landplanter.

Bade kutin og voks er langkeedede
fedtstoffer, som for voksens vedkom-
mende er bundet sammen med en
alkohol til det fedtagtige lag, som pa
landplanters blade far vanddraber
til at glide af og dermed traekke stav,
bakterier og svampesporer med

sig. Voksen er vandskyende, og hos
landplanter beskytter den mod, at lg-
vet deekkes af vand, som forhindrer
optagelse af CO, til fotosyntesen.

Hos de fleste mosser er kutikulaen
tynd og nedseetter ikke fordampnin-
gen seerlig meget. Mossers grgnne
blade eller flade lgv er blot ét eller
to cellelag tykt, og de mangler spal-
tedbninger - mikroskopiske sma
regulerbare porer mod atmosfaeren
- som karsporeplanter og fraplan-
ter har. Derfor udveksler mosserne
CO, og oxygen ved deres fotosyn-
tese og respiration gennem hele
overfladen. Var den tynde kutikula
ikke permeabel for vanddamp, ville
den samtidigt standse passagen af
CO, og oxygen, og planten ville dg.
Prisen for permeable mosoverflader

B. Aimindelig Gaffellgv

(Metzgeria furcata) C. Peber-Skeelryg

er, at mosser ret hurtigt tarrer ud og
bliver inaktive i tar luft.

Ledningsstrenge og
spalteabninger

Der var fa steder, hvor de farste
landplanter blandt mosser og
karsporeplanter kunne leve og
udvikle sig, fordi de kreevede en sta-
bil vandforsyning. Mosser mangler
ledningsstrenge til at transportere
vand mellem fjerne dele af planten
og reducere fordampningen effek-
tivt. Tidlige karsporeplanter havde
derimod simple ledningsstrenge.

Karsporeplanters grgnne lgv er flere
cellelag tykt og har mikroskopiske
spaltedbninger, der kan abne og
lukke og derved tillade eller stop-
pe for passage af CO,, oxygen og
vanddamp. Denne regulering har
muligvis veeret en forudsaetning for,
at ledningsstrengene kunne udvik-
les. Nar vandindholdet er hgijt, er
spalteabningerne abne, CO, passe-
rer gennem dem og forbruges ved
fotosyntesen og vanddamp og det
dannede oxygen passerer ud i luf-
ten. Lukker spaltedbninger ikke ved
vandmangel, risikerer planten for
stor fordampning og tillige dannelse
af luftbobler i ledningsstrengene,
som stopper vandtransporten mere
permanent, og planten visner.

De velregulerede spaltedbninger
betyder samtidigt, at bladenes
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DNA-teknologi og landplanters evolution

Hurtigere og dybere analyser af DNA-se-

kvenser hos stadigt flere arter har gget
klarheden over tidspunktet for landplan-
ternes opstaen, mens der eksisterer
forskellige vurderinger af de indbyrdes
relationer mellem mossers og karspo-
replanters evolution. | et DNA-studium

fra 2018 benytter Morris og kolleger

syv ligestillede modeller for evolutionen

af de tre mostyper (levermosser, blad-
mosser og hornkapsler) og karsporeplanter. |
én model udvikler karsporeplanter og mosser
sig fra en feelles tidligere stamform, men i
andre modeller udvikler karsporeplanter sig
skiftevis fra én af de tre mostyper, hvis indbyr-
des relationer ogsa varierer, uden at den ene
model er mere sandsynlig end de andre.

| et nyere studium fra 2022 af Harris og
kolleger udgar bade mosser og karspore-
planter fra en tidlig feelles landplante, som
anses at vaere ganske kompleks med bade
simpelt ledningsveev for vand og spalteabnin-
ger. Ifalge denne analyse har mosserne tabt
kompleksitet og gener for ledningsveev og
spalteabninger under evolutionen og tilpasset
sig en mere marginal niche, mens ulvefgdder,
bregner og padderokker bade har tabt gener
og undergaet genfordobling og yderligere
udvikling ogsa i hgjde. Med tiden opstod frg-
planter (naletreeer og blomsterplanter). Mens
mosser seedvanligvis er lavere end 5 centime-
ter om end enkelte arter af Jomfruhar bliver
20-60 centimeter hgje, udviklede treeagtige
karsporeplanter effektiv afstivning i 10-50
meter hgje stammer, og nulevende naletreeer
og lavtreeer kan overstige 100 meter.

De forskellige DNA-studier er dog enige om, at
landplanter indledte deres gera for 500 millio-
ner ar siden. Vurderingen bygger pa det mole-

kutikula kunne videreudvikles til

at reducere fordampningen meget
effektivt, da passagen af CO,, ilt og
tab af vanddamp blev koncentreret
til spaltedbningerne. Planten kunne
bedre holde hus med det tilgeengeli-
ge vand og vokse mere for en given
maengde vand.

Fra lave vaekster til de forste
skove

De tidlige mosser var alle sma
og voksede taet sammen pa
permanent fugtige steder. Tidlige
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Koblingsalger

Hornkapsler

+ Hymeophyton

+ Cooksonia
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+ Rhynia

+ Zosterophyllum

Ulvefodsplanter

+ Psilophyton
Froplanter

Mossers og karsporeplanters stamtree.

Den uddgde ulvefodsplante Rhynia er fremhaevet. Den har en krybende steengel, 6 cm
hgje granne oprette steengler og sma skeelagtige blade samt endestillede sporehuse.

Bregner, Padderokker
e —
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kyleere ur, som angiver den hastighed, hvormed DNA-sekvenser eendrer sig i
konservative gener, der antages at veere uafhaengige af naturlig udveelgelse
(selektion). Sa gamle fossiler har man aldrig fundet. De tidligste fossiler

af sma karsporeplanter var indtil for nylig 430 millioner ar gamle, men er

nu rykket til 458 millioner ar for nu i et fund fra Kina, mens sandsynlige
mossporer er 470 millioner ar gamle. Mange fossilforskere stiller sig skep-
tiske til de “hurtige” DNA-studier og understreger med rette betydningen af
fossiler for sikker verifikation af evolutionshistorien. Desveerre er chancen
for at finde meget gamle fossiler af let nedbrydelige planter fra fugtige ste-
der meget lav, sa det er som forventet, at det molekyleere ur peger leengere

tilbage i tiden end fossilerne.

Figuren viser et stamtree for mosser og karsporeplanters, inklusive de
uddgde karsporeplanter Hymenophyton, Cooksonia og Rhynia, som knyt-
tes til ulvefgdder og senere bregner og padderokker. Pa dette stamtree
har mosser og karsporeplanter (ulvefodsplanter og bregner inklusive
padderokker) en parallel udvikling fra en feelles stamfader. Endvidere
star levermosser og bladmosser teettere pa hinanden end hornkapsler.

ulvefodsplanter var ogsa sma og
voksede de samme steder. Den ud-
dgde Rhynia blev blot 6 centimeter
hgj og var alene feestnet i jorden
med tynde trade i lighed med
mosser og visse grgnalger. Men
senere udviklede ulvefodsplanter
egentlige flercellede radder, der var
mere effektive til at treekke vand
og mineraler op fra jorden. Da
fordampningen gennem bladover-
fladen tillige var lav, kunne ulve-
fgdder kolonisere tarrere jorde, og
landjordens vegetation bredte sig.

2024

Med tiden blev nogle arter til 30-50
meter hgje ulvefodstraeer. De indgik
i Kultidens skove for 360-300 mil-
lioner ar siden, som sammen med
bregner og padderokker bidrog til
opbygning af de store kulforekom-
ster i vade sumpe, som vi senere
har udnyttet.

En tidligere ulvefod Protolepidoden-
dropsis pulchra med 2-4 meter hgje
stammer voksede i tropiske sumpe
for 360-380 millioner ar siden pa

steder, der senere blev til Svalbard.

Illustration: Stamtree (Donoghue et al. 2021) og Rhynia (JCS).



Bregner er en artsrig gruppe af
karsporeplanter, der ogsa udgar et
vigtigt indslag i Kultidens sumpsko-
ve i form af treebregner sammen
med treeagtige padderokker. Bade
bregner og padderokker domine-
rede fortsat landvegetationen i de
efterfalgende armillioner og var
vigtig plantefgde for de gigantiske
dinosaurer.

Mosser og karsporeplanter

i nutiden

Mossers og karsporeplanters
evolution har aldrig staet stille, og
de nulevende arter af mosser er
saledes ikke overlevende relikter af
de tidligste arter. P4 mosgrenen”

i plantelivets stamtree fraspaltes
forst de artsfattige hornkapsler og
senere deles mosgrenen i de arts-
rige levermosser og bladmosser.

| dag omfatter mosserne 8.000
navngivne arter af levermosser,
12.000 arter blandt bladmosser og
blot 150 hornkapsler.

De fleste arter blandt nutidens
levermosser vokser under fugtige
forhold i de tropiske regnskove. |
kaligt klima danner de sjeeldent
stagrre selvsteendige bestande. De
er gennemgaende meget simplere
bygget end bladmosserne. Regnsko-
ven rummer ogsa de fleste blad-
mosser, men de danner tillige teette
samfund i naleskovene herhjemme
og leengere mod nord. De udvikler

Uddade traeagtige karsporeplanter blandt ulvefodsplanter (Skeeltree, Lepidodendron,
til venstre), padderokker (Calamites, i midten) og traebregne (til hgjre).

ogsa selvstaendige samfund pa
fieldheder, tundraer og pa ny jord
efterladt af gletsjere og vulkaner og
baner vejen for blomsterplanterne.

| karsporegrenen er de uddgde
Cooksonia og Rhynia knyttet til
ulvefodsplanter. De gvrige karspo-
replanter bregner og padderokker
kom til senere.

| nutiden lever 1200 urteagtige ar-
ter af ulvefodsplanter i marginale

miljger og padderokker rummer
blot 14 arter i en enkelt sleegt.
Bregner rummer derimod treebreg-
ner og mere end 10.000 arter,
langt de fleste i tropiske skove.
Blandt alle tre grupper er de fleste
nye arter opstaet i de seneste 66
millioner ar efter Kridttiden. Det
minder os om, at arterne til stadig-
hed ma tilpasse sig eendrede mil-
jeforhold og nye arter skal opsta,
for at plantegrupperne ikke skal
uddg. |

Bladmosser, sidefrugtet og topfrugtet samt tarvemos - Alle tre med sporehuse: A. Kalk-Blgdmos (Ctenidium molluscum)
B. Harspidset Jomfruhar (Polytrichum piliferum) C. Trindgrenet Tarvemos (Sphagnum teres). Fotos: Jens Christian Schou.

lllustration: Jens Chr. Schou.
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