7.

Pan-Euphyllophyta: makrofillumos novények

A devon flordjanak gazdagsagat a Rhynia-félék és a korpafiirokonsag targyalasaval korant-
masik, még jelentésebb vonala, amelyben a villas elagazas fokozatosan elveszti jelentdségét,
s mas elagazastipusoknak adja at a helyét — parhuzamosan a makrofillum (nem tul szerencsés
elnevezéssel a ,,valodi levél”) kialakulasaval. A levél egymastol fiiggetleniil jelent meg ezen
a két f6 agon, amit fejlddéstani érvek is alatdmasztanak: mig a korpaftifélék levelei interkalaris
merisztémaval ndvekednek, a makrofillum sejttdmege csucsi vagy levélszEli sejtek osztoda-
saval gyarapodik. De, mint ahogy latni fogjuk, maga a makrofillum se tekintheté egyetlen
evoluciods vonal termékének. A levélen kiviil pedig sok mas — a korpafiiveknél mar megismert
— sajatsag (pl. szifonosztéle, magkezdemény) is megjelenik, ¢és olyan evoluciés flexibilitast
kolcsonoz a makrofillumos névényeknek, hogy a karbon idészak vége felé fokozatosan visz-
szaszoritjak a korpafiiféléket. Kozéjiik tartozik a zsurlok — ma mar — kicsiny, a pafranyok
jelentékenyebb és a magvas ndvények — ma mar — 6riasi, tobb szazezres fajszami csoportja,
vagyis az Euphyllophyta korona klad névényei. A morfologiai sajatsagokon tilmenden egy
fontos molekularis genetikai érv is alatdmasztja kdzos szarmazasukat: plasztisz genomjukban
talalhato egy 30 kb méretii, a mohakhoz és korpafiivekhez képest forditva beépiilt szakasz. Ez
egy olyan ritka génatrendez6dési esemény, ami nemigen kovetkezhetett be tobbszor, pontosan
ugyantigy az evollicio soran.

Az Euphyllophyta kladot kiterjesztve a mar kihalt oldalagi rokonokkal (vagy dsokkel,
hiszen tudjuk: a fosszilidk &s/oldalagi jellege nem donthet6 el) a Pan-Euphyllophyta teljes
kladot kapjuk (7.2c abra). Els6 dolgunk tehat eme kihalt rokonok vizsgalata lesz.

7.1 Levéltelen elodok

A devon idészak eddig megismert novényeihez képest a legfontosabb valtozas, hogy
a hajtasrendszernek hatarozott fétengelye van, az oldalagak pedig a harmas és a villas elaga-
zas kiilonféle kombinacioit mutatjak. Mindez annak kdszonhetd, hogy a csticsi merisztéma
osztddasa aszimmetrikussa valik. A telémaelméletben kozponti jelentdségii tulnovés-redukciod
megnyilvanuldsat fedezhetjiik fel ebben. A sporangiumok megérzik hajtascsucsi helyzetiiket,
de — ellentétben a korpafiifélékkel — hosszanti hasitékkal nyilnak fel. Ez a sajatsag — egyfaj-
ta orokségként — még a zarvatermdknél is felfedezhetd a pollenzsakon 1évo rés formajaban.
Ugyanakkor nincs leveliik, gyokereik pedig jarulékos jellegiick. Feltehetéen mindannyian
izosporasak voltak.

Legismertebb a Psilophyton nemzetség mintegy tucatnyi faja, a devon 408-393 milli6
éves rétegeibol. A P. dawsonii sok megkdvesiilt vagy lenyomatos példanya keriilt eddig eld
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7.1 abra. A makrofillumos novények elddei. a: Psilophyton dawsonii sterilis és fertilis agai, b:
Psilophyton forbesi.

egy québeci leléhelyrdl. Erételjes fotengelye volt, meglehetésen szabalytalan elrendezédést,
villasan eldgazo6 oldalagakkal (7.1a abra). Az als6 agak sterilis telomakbdl tevodtek Ossze.
A fels6, sporangiumot viseld dgak sokszorosan elagaztak, és akar 128 par sporangium is kifej-
16dhetett rajtuk. Egy sporangium kb. 5 mm hosszu volt. Szallitoelemei a 6. fejezetben mar em-
litett P-tipust képviselték: a tracheidak falat 1épcsdszeriien sorakozé vastagodasok erdsitették,
kozottik kerek nyilasokkal. Haplosztéléje volt, vagyis a szar keresztmetszeti képén a xylem
¢és a floem kor alakban mutatkozott. Egy masik faj, a P. princeps feliiletét apro kindvések
diszitették, sporangiuma nagyobb volt az el6z6 fajénal. A P. forbesii volt a legtermetesebb,
feltételezések szerint elérhette a 60 cm-es magassagot is (7.1b abra).!

7.1.1 Melyik a helyes Euphyllophyta kladogram?

A szakirodalom egységes abban, hogy — mai ismereteink szerint — a Psilophyton és
a hozza hasonlo leletek képviselik a makrofillum iranyaba tett elsé 1épéseket, de a tovabbia-
kat illetéen mar nem teljes az egyetértés. A paleobotanikusok egy csoportja Rothwell (1999)
kladisztikus elemzését veszi alapul, melyben fosszilis és ma €16 pafranyok, zsurlok és magvas
névények egyarant szerepelnek. Miutan molekularis adatok a kihaltakrél nem allnak rendel-
kezésre, Rothwell értékelése a morfoldgiai karakterekre épit, és a recens csoportokra a 7.2a
abra kladogramjat adja eredményiil. Eszerint harom harasztvonal kiiloniil el: az els6 ledgazast
avillas elagazast, részben levéltelen vesszOspafranyok (Psilotaceae) adjak, majd a kigyonyelv-
pafranyok (Ophioglossales), a marattiafélék (Marattiales) és a leptosporangiumos pafranyok
(Leptosporangiatae) alkotta monokladisztikus csoport kdvetkezik. A zsurlok (Equisetum)
pedig a nyitvatermoket és zarvatermoket egyesité fas novények (Lignophyta) testvércso-
portja. Ez a kladogram lényegileg 6sszhangban van azzal a klasszikus felfogassal, miszerint
avesszdspafranyok egy igen régi, ,,6si jellegli” harasztcsoport, amely ,,alig valtozott” a Rhynia-

1 A régi, linnéi alapelveken nyugvo rendszerekben ,,7rimerophytopsida™ harasztosztaly néven szerepel ez a mor-
fologiailag igen valtozatos csoport. A névadé faj, a Trimerophyton robustius mar igen koran, a villas elagazast
korpafiifélékkel szinte egy id6ben megjelent, és Kanada alsé devon id6szaki rétegeibdl keriilt eld. Agmaradvanyai
kb. 10 cm-esek. Oldalagai spiralisan allanak, csaknem teljesen szabalyosan trichotomikusak (harmasan elagazok).
A masodlagos elagazasok is harmasak, majd csak ezutan kévetkeznek a villas dgak. Ujabb vizsgalatok szerint azonban
ezek a Pertica 4gmaradvanyai — amir6l a kovetkez6 fejezetben lesz szo.
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félékhez képest, a zsurlok pedig jol elkiiloniilnek a pafranyoktol. Tobb szerzé (Tomescu 2009,
Hoffman és Tomescu 2013, Rothwell és Nixon 2006, Rothwell és mtsai 2014) mind a mai na-
pig eme kladogram alapjan probalja meg értelmezni a legujabb fejlédéstani és genetikai ered-
ményeket is. Szamos gén nukleotidszekvencidja és egyéb molekularis genetikai adatok alapjan
azonban mar elég régota tudjuk, hogy a vesszdspafranyok ¢€s a kigyonyelvpafranyok egymas
testvércsoportjai: ezt tamogatja példaul a plasztisz rbcL (Manhart 1994) és atpB (Wolf 1997),
a mitokondrialis cox3 (Malek és mtsai 1966) gének nukleotid sorrendje, és rengeteg késob-
bi filogenetikai elemzés, ideértve teljes kloroplasztisz DNS-szekvencia és genom szerkezeti
vizsgalatokat is (pl. Grewe és mtsai 2013). Azt is régen tudjuk (pl. Soltis és mtsai 1999, Pryer
¢és mtsai 2001), hogy a zsurlok korantsem esnek olyan tavol a tobbi haraszttol, ahogy a 7.2a
4bra sugallja. Eppen ellenkez6leg, a zsurlok beékelddnek kozéjitk a kladogramon, s bar pontos
helyzetiik sokaig bizonytalan volt, Grewe és mtsai a vesszéspafranyok és kigyonyelvpafra-
nyok kladjanak testvércsoportjaként azonositotta dket. Ezt igazoljak olyan egyedi molekularis
jellegzetességek, mint az rpsi6 gén és az rpsi2i346 intron kiesése mindharom csoportban.
Annak a valdszintisége, hogy ezek az események egymastdl fiiggetleniil haromszor is beko-
vetkeztek volna az evolucid soran (a 7.2a abra kladogramjanak igaz voltat feltételezve) igen
kicsi, ha nem nulla. A marattiafélék €s a tobbi pafrany testvércsoporti viszonya is egyértelmii-
nek latszik a molekularis eredmények 6sszegzésébdl (pl. Christenhusz és Chase 2014). Egyes
intronok forditott beépiilése és mas szerkezeti valtozasok a plasztisz genomban (pl. Karol és
mtsai 2010) pedig a fenti 6t harasztcsoport egyiittesének monokladisztikus jellegét, és a mag-
vas novényekkel valo testvércsoporti kapcsolatat igazoljak. Igy az Euphyllophyta szinkron
kladogramja a 7.2b abran lathato alakot 6lti. A harasztok 6tds csoportosulasa — mas elrende-
zésben — régodta ismert a botanikaban, hiszen morfologiai és molekularis adatok dsszesitésével
mar Doyle 1998-as review-jaban is megjelent. A korona klad neve, Monilopyhta, pedig még
korabbra eredeztethetd: Kenrick és Crane 1997-ben javasolta (1. lentebb). Vannak, akik nem
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7.2 abra. Az Euphyllophyta szinkrén kladogramja Rothwell és munkatarsai szerint (a), a molekularis
eredmények alapjan valdsziniisithetd kladisztikai mintazat (b) és a Pan-Euphyllophyta ezzel egybecsen-
g6 aszinkron kladogramja, néhany jellegzetes kihalt csoporttal (¢). A Leptosporangiatae kladogramja a
7.8 abran, a Pan-Spermatophyta részletezése pedig a 8.1 abran lathato.
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értenek egyet ezzel az elnevezéssel, és a sokkal egyszeriibb ,,pafranyok” nevet ajanljak, hiszen
maga Linné is egy csoportba vette a zsurldkat és a pafranyokat, Cryptogamia filices néven.

Talan mondanunk sem kell, hogy a kihaltaktol megfosztott morfologiai kladogram és a ma
¢l6k molekularis/genomikai kladogramja, vagyis a 7.2a-b abrak sugallta leszarmazasi viszo-
nyok egyidejiileg nem lehetnek igazak. Ha a molekularis kladogram a helyes, akkor a topolo-
gia nem valtozhat meg a kihaltak hozzadadasaval sem oly médon, hogy a fenti harom csoport
egymashoz val6 viszonya ennyire atalakuljon. Miutan a molekularis eredmények tamogatott-
saga sokkal erdsebb, és kevesebb feltételezésre épiilnek, mint a morfoldgiaiak, a botanikusok
tulnyomo tobbségének allaspontjat fogadjuk el: a kihalt rokonokat ugy probaljuk beilleszte-
ni a molekularis modszerekkel eldallitott kladogramba, hogy annak a ma él6kre vonatkozo
alapvaza ne valtozzon. Eredményiil a 7.2¢ abra aszinkron kladogramjat kapjuk, amely persze
igy is csak egy hipotézis a nagyleveliiek leszarmazasi kapcsolatairdl — €s hianyos is, hiszen
a fosszilis novények koziil csak néhany, evolucids szempontbdl kiemelt fontossagu és kozis-
mert taxon szerepel benne.

7.1.2 A Pan-Monilophyta klad korai képviseldi

A fent emlitett recens harasztcsoport, a Monilophyta, 0sei vagy oldalagi rokonai is a de-
von idészakban jelentek meg, s egyiittesen adjak a Pan-Monilophyta kladot. Elsdként a fur-
csan hangzé nevet kell megmagyaraznunk: ez a klad régen kihalt tagjainak edényeire utal
(moniliformis = lat. ,,gyongysorszeri”). A szar keresztmetszeti nézetében a xylem lebenyes
részekre oszlik. Minden lebeny cstcsan van egy protoxylemes rész, amit metaxylem elemek
vesznek koriil. Ez a struktira lancra flizott gyongydk sorozatara emlékeztet (7.3a abra). A ma
€16 csoportokban ez a szerkezet persze mar nem figyelhetd meg, mert az evolicio soran diffe-
rencialtabb sztéletipusok valtottak fel. Ennek ellenére ez az 6si forma adja a teljes és a korona

7.3 abra. a: A Cladoxylon
hajtas gyongysorra emlé-
keztetd keresztmetszeti
képe, b: levélrés a szifo-
nosztélében, ¢: a szifono-
sztéle kiilonbozé tipusai
(sziitke: floem, fekete:
xylem), d: Calamophyton
sporangiumok, e: Pseudo-
sporonchus hueberi habi-
tuskép.




