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1. UVOD

Papratnjace su jedna od skupina biljaka koja broji oko 12.000 vrsta. Za razliku od
mahovina imaju ksilem i floem S§to ih ¢ini vaskularnim biljkama. Kao 1 druge vaskularne
biljke imaju korijen, stabljiku i list. RazmnoZzavaju se sporama i nemaju ni sjemenke ni

cvijetove.

Danas su kritosjemenjace dominantna skupina biljaka, no u doba paleofitika (prije
otprilike 424 — 256 milijuna godina) papratnjace su dominirale Zemljom. Papratnjace se
ugrubo mogu podijeliti na: prapaprati (Psilopsida), crvotoc¢ine (Lycopsida), preslice
(Sphenopsida) i1 paprati u uzem smislu (Filicopsida). Osim prapaprati, sve su skupine

zastupljene i danas.

Prapaprati su bile prve biljke koje su presle na kopno. Za to su bile potrebne brojne
prilagodbe (mehanicka potpora, zastita od isuSivanja, strukture za primanje vode i plinova,
strukture za ukorjenjavanje, manja ovisnost o vodi tijekom razmnozavanja itd.), ali i da se
poklope odredeni klimatski, geoloski 1 geografski uvjeti. Njihovi su saCuvani ostaci najceSce

petrificirani ili karbonizirani (Willis i McElwain, 2002.).



2. FORMIRANJE UVJETA ZA KOLONIZACIJU KOPNA

Paleofitik je razdoblje Zemljine proslosti koje je trajalo otprilike od sredine silura do
gornje polovice perma. Tijekom kambrija i ordovicija Zemlja je bila popriste intenzivne
tektonske aktivnosti S$to je rezultiralo preraspodjelom kontinentalnih ploca. Superkontinent
Rodinia se raspao te je doslo do sudara Isto¢ne i Zapadne Gondwane. To je uzrokovalo
zakretanje 1 sudar Zapadne Gondwane s Laurazijom te dovelo do stvaranja novog

superkontinenta prije otprilike 300 milijuna godina — Pangee.

Tijekom tog perioda razina mora se drasti¢éno mijenjala. Krajem ordovicija javio se
period glacijacije koji je doveo do drasti¢nog smanjenja razine mora (i do 70 m), a veliko
izumiranje morskog zivota u tom razdoblju potvrduje tu teoriju. U biljnim zapisima tog

vremena nalazimo neopozive dokaze o pocetku kolonizacije kopna od strane biljaka.

Gole povrsine ranih kopnenih prostora nisu obilovale organskim materijalom i
mineralnim elementima (N,P,Fe,S) §to je dodatno ogranicilo kolonizaciju kopna. Geoloski
nalazi ukazuju da su krajem ordovicija ve¢ postojali razni profili tla sa dokazima oksidacije
organske tvari i prisutstva organizama koji su doprinosili usitnjavanju Cestica tla. Razni
bioloski 1 nebioloski procesi smatraju se znacajnijima u formaciji tih prvih tala, ukljucujuci
djelovanje kiselih kiSa na stijene te organskih kiselina koje su proizvodili rani mikroorganizmi
1 liSajevi. Na temelju istraZivanja danasnjih ekosustava zakljueno je da su oslobodene

kiseline bile zasluzne za usitnjavanje stijena i oslobadanje Zeljeza i fosfora.

Visoka razina atmosferskog CO, je takoder igrala ulogu u formaciji tla. Procjenjuje se
da je razina u kambriju i ordoviciju bila 18 puta veéa od danasnje. Visoka razina CO,
djelovala je na nekoliko nacina. Prvo, poticala je rast svih fotosintetskih organizama koji bi
nakon raspadanja u tlo otpustali anorganske tvari za slijede¢u generaciju organizama. Drugo,
visa razina CO, djelovala bi na to da precipitacija bude kiselija, a ve¢ je prije spomenuto da
kisele kiSe imaju ulogu u usitnjavanju stijena. Trece, istrazivanjem danaS$njih ekosustava
otkriveno je da visoka razina CO, potice aktivnost organizama koji Zive u tlu §to uzrokuje
povecéanje udijela vode u tlu i nadalje povecanju kemijskog razaranja stijena. Takav se proces

mogao odvijati u ranim okoliSima.

lako je razina CO, djelovala povoljno na formaciju tla, s druge strane bila je izrazito
nepovoljna za razvoj biljaka izvan vodenog okoliSa. Naime, visoka razina CO, u atmosferi

uzrokovala je visoke globalne temperature. Procjenjuje se da je efekt staklenika tijekom



kambrija i ordovicija uzrokovao temperature i do 40 °C. No, postoje dokazi da je do kraja
ordovicija globalna klima postala mnogo varijabilnija i da su postojala podrucja sa hladnijom
i vlaznijom klimom. Modeli ukazuju na polagano smanjenje razine atmosferskog CO,
zahvaljuju¢i kombinaciji nekoliko faktora, ukljucujuéi smanjenju emisije vulkanskih plinova
1 povecanom zatrpavanju organskog ugljika. Ovaj zadnji proces se dogodio zahvaljujuci
fiksaciji CO, od strane fitoplanktona koji je nakon ugibanja ostao zatrpan u morskim
sedimentima i time smanjio koli¢inu raspolozivog ugljika za stvaranje CO, (Willis i

McElwain, 2002.).



3. PRILAGODBE BILJAKA NA ZIVOT NA KOPNU

Uz promjene uvjeta okolisa, velike su evolucijske promjene u anatomiji, morfologiji i
razmnozavanju biljaka bile potrebne kako bi biljke mogle opstati na kopnu. Od sredine
ordovicija do ranog silura izranjaju dokazi u fosilnim nalazima o razvoju specijaliziranih
stanica za transport vode i hranjivih tvari, raznih mjera zaStite od isuSivanja, mehanicke
potpore i nafina razmnozavanja koji nije ovisio u najve¢oj mjeri o vodi. Te su morfoloske

promjene bile esecncijalni uvjeti za zivot biljaka na kopnu.
3.1. Smanjenje reproduktivne ovisnosti o vodi

Neke od prvih spora vidljivih u geoloskim nalazima
datiraju iz kasnog ordovicija i organizirane su u tetrade (SI.
1.). Druge, koje nalazimo u neSto mladim, silurskim
stijenama su pojedinacne spore, ali sa prepoznatljivim
oziljkom u obliku slova Y. Oba oblika ukazuju na
mejoticku diobu (diploidne stanice mejozom produciraju 4
spore). Sli¢no tome, oziljak u obliku slova Y na mladim
sporama potjeCe iz vremena kad su cCetiri spore bile
medusobno povezane u piramidalni raspored. Kada su se
razdvojile u pojedinacne spore, ostao je oziljak na mjestu

spoja.

Znacaj ovih spora je u tome Sto one predstavljaju

Slika 1. Tetrade spora (iz devona).
Mjerilo = 65 pm. (Taylor, Taylor i
Krings, 2009.)

prvi dokaz o dominaciji sporofita u Zivotnom ciklusu
biljaka. U raznih vrsta ranih biljaka razli¢iti su stadiji
zivotnog ciklusa bili dominantni. Neke biljke su imale dominantnu fazu gametofita (sporofit
je nutritivno ovisio o gametofitu), dok su druge razvile dominantni sporofit (nutritivno
neovisan sporofit o gametofitu). Dominacija gametofita povecava potrebu za vodom jer je
voda neophodna za opstanak samog gametofita, prijenos spermatozoida do jajne stanice i
inicijalni rast sporofitnog embrija. Dakle, u vlaznim okoliSima sa malo temperaturnog stresa
selekcija je preferirala dominantni gametofit. Nasuprot tome, dominantni sporofit smanjuje
potrebu za vodu jer ni produkcija ni disperzija spora ne ovise o vodi tako da je u okoliSima

sa temperaturnim stresom selekcija preferirala dominantni sporofit.



Diferencijacija i dominacija gametofita ili sporofita opstala je i do danas. U
vaskularnih biljaka vegetativni sporofit je vidljivo ,.tijelo” biljke, dok kod nevaskularnih
biljaka (mahovina) vegetativni gamtofit je vidljivo ,,tijelo (Willis i McElwain, 2002.).

3.2. Zastita od isuSivanja

Ukazuje se na €injenicu da povecanje broja spora u fosilnom nalazu nije samo dokaz
dominantnosti sporofita nego i1 razvoja spora otpornih na propadanje, posebice spora Cije
stijenke sadrze sporopolenin. Sporopolenin nalazimo u stijenkama veéine recentnih polena i
spora u vaskularnih i nevaskularnih biljaka, a i u nekih algi. To je kompleksni polimer koji
omogucava otpornost od isuSivanja, ¢vrstocu 1 zastitu od UV-zraCenja. Evolucija otpornih
spora bila je izrazito vazna za proces kolonizacije kopna. Omogucena je disperzija spora na

veée udaljenosti vjetrom te tako uspostavljanje malih zajednica u unutrasnjosti kopna.

Dakako, nisu samo spore trebale zastitu od isuSivanja. I gametofit i sporofit bi bez
zastite bili jako neotporni na uvjete na kopnu. Kutikula je sloj voska i netopivih lipidnih
polimera koja prekriva 1 impregnira stani¢ne stijenke epidermalnih stanica kako bi se smanjio
gubitak vode, te je prisutna na zrakom okruZenim dijelovima svih kopnenih biljaka. Fosilni
dokazi o razvoju kutikule se javljaju ve¢ pocetkom silura. Iako ova prvotna kutikula nije

pricvricena za cijelu biljku, njena prisutnost ukazuje na kolonizaciju ve¢ u ranom siluru.

lako je kutikula S&titila biljku od isuSivanja, napada mikroorganizama, abrazije i
mehanickih ozljeda, takoder je sprijecavala protok plinova (posebno CO; i Oy) u i iz biljke.
Najranije evolucijsko rjeSenje bio je razvoj neprobojne, ali tanke kutikule, koja bi
dozvoljavala protok plinova difuzijom. Mnogo sofisticiranije rjeSenje za regulaciju protoka
plinova i vode su puci koje se prvi put javljaju u kasnom siluru/ranom devonu. Mnogi dokazi
upuéuju na to da je gustoéa ranih pudi bila u uskoj korelaciji sa razinom CO, u atmosferi. Sto

je bila veca razina CO; u atmosferi to je gusto¢a puci bila manja i obratno (Willis i McElwain,
2002.).



3.3. Razvoj specijaliziranih stanica za transport vode i hranjivih

tvari

Kada su biljke u vodenom okolisu,
nemaju potrebu za specijaliziranim
sustavom za transport vode, otopljenih
tvari i fotosintetskih produkata jer su
stanice na maloj udaljenosti od izvora
vode i nutrijenata. Prelaskom na kopno
biljke trebaju specijalizirano provodno

tkivo za provodenje hrane i vode kroz

samu biljku, pogotovo ako rastu u visinu. i

Cak i mali rast u visinu od 2 cm zahtjeva  slika 2. Provodni elementi vrste Glosslingia breconensis
posebno provodno tkivo. Od ranog silura ggo(;é)vona)' Mjerilo =10 pm (Taylor, Taylor i Krings,
nalazimo u fosilnim nalazima razne

traheide (provodne cijevi sa ligniziranim zadebljanjima) i provodne cijevi (SI. 2.). Ove
strukture ukazuju na razvoj primitivnih provodnih sustava. S obzirom na veli¢inu i strukturu
mozemo ih podijeliti na dvije vrste. Jedne su uske (priblizno 8-20 pm u promjeru i 50 um
duzine) i Cesto glatke, a druge su duze (do 200 um duzine) sa kruzno-zavojitim zadebljanjima

unutrasnje povrsine.

U recentnih vaskularnih biljaka, stanice koje provode vodu imaju razli¢ita zadebljanja
stanicne stijenke (lignizirane su) S$to mehanicki otezava kolaps stani¢ne stijenke usred
unutarnjeg negativnog tlaka koji nastaje kretanjem tekuéine kroz provodne cijevi. Sto je veca
potreba za vodom (i rast u visinu) to je vaznije zadebljanje stani¢ne stijenke. Zbog toga se
pretpostavlja da su i rane biljke imale lignizirane st. stijenke. Zanimljivo je re¢i da
sposobnost sinteze lignina uvelike ovisi o razini atmosferskog CO, pa se procjenjuje da

sinteza lignina nije bila moguca do kambrija (Willis i McElwain, 2002.).



3.4. Mehanicka potpora

Gubitkom potpore koju je pruzala voda, jo§ je jedna adaptacija bila potrebna za
kolonizaciju kopna. Tako lignin pruza neku vrstu mehanicke potpore, izracuni pokazuju da je
strukturna organizacija bila takoder bitna. Iako ne postoji optimalna morfologija biljaka,
najjednostavniji nacin postizanja maksimalnog omjera povrsine i volumena za apsorpciju
svjetla, izmjenu plinova i rast je dorziventralno spljosteni oblik. Ovaj oblik se javlja u biljaka

koje ne rastu u visinu, ve¢ horizontalno preko stijena ili supstrata na kojem se nalaze.

Za postizanje rasta u visinu potrebno je imati stabljiku koja omogucuje biljci rast u
visinu sa samo malom redukcijom omjera povrSine i volumena, rezultiraju¢i sa velikim,
Sirokim 1 plosnatim vrhom i malom stabljikom. Najbolji oblik za takvu stabljiku je valjak.
Nadalje stabljike koje nemaju sekundarni rast moraju biti ispunjene i/ili zadebljanih stijenki i
Sto Sire (npr. stabljike zadebljalih stijenki rastu 1 do 26% viSe u duzinu od ispunjenih
stabljika). Fosilni zapisi potvrduju ove izracune pa nalazimo primitivne stabljike koje su Sire,
duze i veceg unutraSnjeg promjera. S druge strane, zadebljanje stani¢nih stijenki bi
potencijalno smanjilo stopu fotosinteze. Primitivne biljke nisu imale listove, pa je optimalno
mjesto za fotosintetsko tkivo bilo ispod povrSine stabljike, na istom mjestu gdje je

najoptimalnije mjesto za mehanicke elemente.

Biljke su taj problem rjesile tako da su stanice koje su pruzale potporu djelovale
hidrostatski (ispunjene vodom postale bi rigidne i krute). Najbolje mjesto za takve stanice je
blizu provodnih elemenata (sredina stabljike) pa tako nalazimo ostatke biljaka koje su imale
kratke, Siroke stabljike za fotosintetskim prstenom odmah ispod povrSine 1 hidrostatskim
tkivom (parenhimom) u centru. Za postizanje veée visine bilo je potrebno specijalizirano
mehanicko tkivo koje bi bilo umetnuto izmedu fotosintetskog prstena i hidrostatske jezgre.
Nekolicina ranih biljaka pokazuje tu morfologiju, no za visi rast bilo je potrebno vece
zadebljanje koje bi predstavljalo barijeru za fotosintezu. RjeSenje za taj problem se javlja
kasnije kada dolazi do kompartimentalizacije pojedinih dijelova biljke za pojedine funkcije
(Willis i McElwain, 2002.).



3.5. Mehanizmi ukorjenjivanja

Uspravni polozaj nije bio jedini strukturalni problem kolonizacije kopna. Rane
biljke su trebale sustav koji bi im omogucio da se ukorjene u zemlju i omoguc¢i uzimanje
mineralnih tvari i vode potrebnih za opstanak. Najraniji dokazi su iz ranog devona u
ocuvanim paleotlima. Ovi nalazi ukazuju da je korjenje bilo izmedu 0.5 i 2 cm promjera i
duzine do 90 cm. Te strukture su bile relativno nediferencirane u odnosu na nadzemne
dijelove biljke. Smatra se da su donji dijelovi biljke bili prekriveni muljem i s vremenom

se specijalizirali u korjenski sustav (Willis i McElwain, 2002.).



4. PRIMJERI RANIH KOPNENIH BILJAKA

Ostaci kopnenih vaskularnih biljaka (stabljika i reproduktivnih struktura) javljaju
se ve¢ od ranog devona. Ovi makrofosili su pronadeni na viSe lokaliteta pa se moze
zakljuciti da se kolonizacija paralelno odvijala na viSe podrucja. Opisi ranih biljaka
takoder navode na zaklju¢ak da je postojala neka raznovrsnost u kopnenoj flori.
Biokemijski, morfoloski i molekularni dokazi upucuju na to da su se prve kopnene biljke
razvile iz zelenih alga (Chlorophyta), to¢nije iz skupine Charophyceae.

Isprva se smatralo da je biogeografska raspodijela bila uniformna i kozmopolitska.
No daljnjih istrazivanjima utvrdeno je da je, globalno gledano, postojalo pet
biogeografskih  jedinica: sibirsko-sjevernolaurazijska regija, kazahstanska regija,
juznolaurazijsko-Kineska regija, australska regija i gondwanska regija. Svaka od ovih
regija imala je svoju specificnu floru, iako su mnoge vrste bile globalno zastupljene

(Willis i McElwain, 2002.).

4.1. Cooksonia ‘ \) )

Rane biljke koje su Kklasificirane kao Cooksonia javljaju se
na velikom broju fosilnih nalazista u Sjevernoj Americi i Europi.
Najraniji primjerci su pronadeni u sedimentima u Irskoj datirajuci
iz ranog silura. Sastoje se od jednostavnih dihotomski razgranatih
talusa sa sporangijima na kraju svakog ogranka (Sl. 3.). Cini se da
biljke nisu rasle u visinu vi$e od 6.5 cm i vjerojatno su formirale
busene u moc¢varnim podru¢jima. Puci i neke anatomske osobine
su opisane, no u vecini nalaza nije proucavana unutraSnja
anatomija. Naslucuje se da su CO, uzimale kroz podzemne organe
(Willis i McElwain, 2002.).

Slika 3. Rekonstrukcija vrste
Cooksonia caledonica. (Taylor,
Taylor i Krings, 2009.)
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4.2. Aglaophyton major

Jedini nalaz ove vrste je

.o . . . =2 o U
iz Skotske 1 datira iz ranog (!‘" NI M
N ) / v’
. . R 4 ANV
devona. Morfoloski je A\ 1A I
kompleksniji od roda '

Cooksonia.  Sastoji se od
razgranatih zranih izdanaka
koji su rasli do 20 cm visine,

uzdizu¢i se iz horizontalnog

rizoma (SI. 4.). Kao i u roda =i e e
Slika 4. Model vrste Aglaophyton major. (Taylor, Taylor i

Cooksonia, sporangiji se nalaze Krings, 2009.)

na vrhovima stabljika. Postojala
je jasno definirana kutikula sa pu¢ima u nadzemnim dijelovima biljke. Korjenski susatav

se sastojao od ispruzenog rizoma koji je nosio male, razgranate rizoide (Willis i
McElwain, 2002.).

4.3. Rhynia gwynne-vaughanii

Mnogi primjerci ove vrste su
pronadeni na podrudju Skotske, a
datiraju takoder iz ranog devona (SI.
5.). Biljka je rasla do visine od 18 cm
sa jednostavnim, dihotomski
razgranjenim stabljikama. Rizom je [Eeaeessetos _;:m

. v -y E e T @ .

nosio nitaste rizoide. Stabljike su bile Slika5. Dio stijene sa fosilima rinije (Rhynia) u
promjera 2.3 em te ispunjene provodnim uspravnom polozaju (Taylor, Taylor i Krings, 2009.)
elementima. Pojedinacni sporangiji su se nalazili na vrhovima stabljike i producirali spore
u obliku tetraedarnih tetrada. Pojedina¢ne spore su bile promjera 40 um, prekrivene gusto

poredanim bodljama (Willis i McElwain, 2002.).
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4.4. Zosterophyllum divaricatum

Zosterophyllum divaricatum je jedna
od brojnih ranih fosilnih biljaka. Datira iz
ranog devona i pokazuje prisutnost
sporangija nosenih lateralno, uz stabljiku ili
pri¢vrs¢enih na nju kratkom grancicom. .
Sporangiji su bili organizirani u dva reda i

orijentirani na jednu stranu osi (SI. 6.).

Spore su bile promjera priblizno 55-85 pm, A

i

®

Wé@@@&@m
Slika 6. Rekonstrukcija vrste Zosterophyllum
divaricatum (preuzeto i prilagodeno s

WWW.oup.com)

okrugle, glatke sa oziljcima u obliku slova
Y. Biljka je rasla do visine od 30 cm i
sastojala se od ogranaka koji su rasli iz rizoma
pod odredenim kutom. Ti su ogranci bili
promjera 1-4 mm i prekriveni brojnim zasiljenim bodljama. Unutrasnjost stabljike bila je

ispunjena traheidalnom jezgrom (Willis i McElwain, 2002.).

4.5. Baragwanathia longifolia

Ova je vrsta pronadena na
brojnim  fosilnim  nalazi§tima u
Australiji koja je u doba kolonizacije
kopna bila dio superkontinenta
Gondwane (SI. 7.). Sama je biljka bila
sastavljena od robusne stabljike koja je
bila promjera priblizno 1-2 cm i gusto
prekrivena dugim i uskim listovima.
Fosilni nalazi pokazuju da su stabljike *,,.,t"
bile izrazito dugacke, uzdiZzu¢i se od Slika 7. Baragwanathia longifolia (iz silura). Mjerilo = 2
rizomske baze i do 1 m. Stabljike su em. (Taylor, Taylor{ Krings, 2009,
sadrzavale traheide sa kruznim ili zavojitim zadebljanjima i bile prekrivene listovima
duzine i1 do 4 cm. Sporangiji su bili poredani duZ stabljike, iako nije jasno jesu li bili
pricvrsceni za stabljiku ili za bazu listova. Spore su bile glatke, sa oziljcima u obliku slova

Y i promjera 50 pm.
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O starosti ovog nalaza vode se rasprave. Neki znanstvenici smatraju da se ova
vrsta na kopnu pojavila ve¢ u kasnom siluru na temelju nalaza fosilnih beskraljesnjaka u
istom sedimentu S$to bi imalo evolucijske implikacije jer ova vrsta ima listove,
kompleksnija je i veca, a pojavila se prije svih biljnih vrsta osim onih roda Cooksonia.
Drugi znanstvenici dovode u pitanje starost tih naslaga te predlazu da je vjerojatnije da je

ranodevonske starosti (Willis i McElwain, 2002.).

4.6. Psilophyton dawsonii

Ova vrsta je pronadena na brojnim lokalitetima 1 datira iz srednjeg devona.
Poznato je da je rasla do visine od 60 cm, sa puno fertilnih i vegetativnih ogranaka (SI. 8.).
Fertilni su se ogranci dihotomski granali i do Sest puta, zavrSavajuéi sa busenom od
priblizno 32 sporangija. Ova je biljka imala sofisticirani vaskularni sustav od radijalno
poslaganih traheida (Willis i McElwain, 2002.).

Sterilni
ogranci

Slika 8. Rekonstrukcija sterilnih i fertilnih ogranaka vrste Psilophyton
dawsonii. (preuzeto i prilagodeno s www.ucmp.berkeley.edu)
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5. PRVE SUME

U razdoblju od ranog devona do kasnog karbona kopnena flora se razvila iz malih
vaskularnih 1 nevaskularnih biljaka u vegetaciju koja je ukljucivala drvece visine i do
preko 35 m. Tijekom ovog perioda dogodile su se znacajne globalne promjene okolisa
koje su omogucile taj razvoj. Mijenjanje rasporeda kontinenata uzrokovalo je promjenu
globalne klime u mnogo susu i hladniju. Usko podrucje uz ekvator zadrzalo je vlaznu i
toplu klimu tijekom cijele godine $to se smatra zasluznim za stvaranje velikih moc¢varnih
povrSina, rezultiraju¢i formacijom naslaga ugljena na podrucju Sjeverne Amerike,
zapadne Europe i dijelovima Rusije tijekom karbona.

Jos jedan od faktora bila je razina CO; koja je na pocetku devona bila 8-9 puta visa
od danasnje, a s vremenom je postepeno opadala zahvaljujuéi biljnoj kolonizaciji kopna
(biljke su dio CO, iz atmosfere vezale u karbonate koji su bili ispirani u oceane i tamo
prekriveni sedimentima) $to je smanjilo utjecaj efekta staklenika (Willis i McElwain,
2002.).

5.1. Daljnje biljne prilagodbe za Zivot na kopnu

Najuocljivija promjena kopnene flore u ovom razdoblju je veli¢ina. Kako bi
postigle veci rast biljke su razvile srediSnji provodni cilindar (stelu) za ucinkovitiji
transport vode i hranjivih tvari. S vremenom taj se provodni sustav sve viSe usloZnjavao.
Iz nalaza se moze utvrditi da su postojala najmanje tri tipa stele: protostela, sifonostela i
eustela. Kako se mijenjala kompleksnost stele tako se i povecavao promjer stabljike.

Recentne stablasice pokazuju raznolikost potpornih mehanizama; od ucvrSéivanja
debla sa drvom 1 korom, do povecanog korjenskog sustava. Najuobicajenije sredstvo
ucvrséivanje je rastom drva. Dvo nastaje rastom sekundarnog ksilema i1 floema iz
vaskularnog kambija. Nalazi ukazuju da se razvoj ovih struktura dogadao sredinom
devona. Neke su vrste razvile druge nac¢ine ucvrs¢ivanja kao §to su razvoj velike koli¢ine
unutras$nje kore ili zadebljalih stabljika zbog velikog broja baza listova.

Rane biljke su fotosintetizirale stabljikama. Sredinom devona javljaju se listovima
sli¢ne strukture i pravi listovi kao specijalizirani fotosintetski organi. Postojala su dva
oblika lista, mikrofili 1 megafili, a njihove razlike mozemo vidjeti 1 na recentnim vrstama.
Mikrofili su bili mali listovi, koji su rasli direktno iz stabljike i imali protostelu. Megafili

su imali ili sifonostelu ili eustelu, a za stabljiku su pricvrSéeni peteljkom. Njihova je
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Slika 9. Nastanak megafilnih listova (preuzeto i prilagodeno iz Taylor, Taylor i Krings, 2009.)

evolucija povezana sa grananjem vegetativnih ogranaka (ogranaka bez sporangija) koji su
se spojili nediferenciranim tkivom (Sl. 9.). Nedavna istrazivanja ukazuju na mogucnost da
su megafili nastali kao odgovor na smanjenje koli¢ine atmosferskog CO».

Uz morfoloske prilagodbe, u ovom se razdoblju pojavljuje 1 heterosporija. Biljke
su producirale dvije vrste spora; megaspore koje su bile promjera 150-200 um i
mikrospore koje su obi¢no bile promjera manjeg od 50 um. Ovaj je korak bitan za daljnji
razvoj sjemenjaca.

Biljne vrste koju su prevladavale u ovom periodu mozZemo svrstati u Cetiri glavne
skupine; crvotocine (Lycopsida), preslice (Sphenopsida), prave paprati (Filicopsida) i
pragolosjemenjace (Pragymnospermatophyta). Uz njih javljaju se i dvije skupine ranih
sjemenjata — papratnjace sa sjemenkama (Pteridospermatophyta) 1 pracetinjace

(Cordaitidae) (Willis i McElwain, 2002.).

5.2.  Crvotocine (Lycopsida)

Drvenasti pripadnici ove skupine prvi put se javljaju u kasnom devonu.
Najucestaliji pripadnik u fosilnim zapisima je divovski Lepidodendron koji je dosezao
visine izmedu 10 1 35 m i imao deblo promjera i do 1 m. Gornji dio debla je bio vise puta
razgranat tvore¢i gustu kroS$nju prekrivenu jednostavnim, mikrofilnim listovima bez
peteljke, ostavljaju¢i oteCenu lisnu bazu nakon opadanja. Fosili debla pokazuju
karakteristi¢an rombolik uzorak kao posljedicu toga. Cak $tovise, u mnogim slu¢ajevima
na mjestu gdje su vaskularni kanali i parenhimsko tkivo ulazili u list vidljiva su tri
tockasta oziljka (SI. 10.).

Stabljika se roda Lepidodendron sastojala od protostele ili sifonostele okruZzene

zonama ksilema i ponekad sekundarnog ksilema. Tkivo koje je u najvec¢oj mijeri
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doprinosilo debljini debla
bilo je periderma.
Korjenski  sustav  se
sastojao od cetiri ili viSe
ogranka koji su bili obilno
razgranati 1 iako nisu
ulazili duboko u supstrat,

bili su duzine i do 12 m.

Ti  su ogranci  bili

Slika 10. Lepidodendron - rekonstrukcija (A) i fosilni ostaci (B) baze
sastavljeni od velike lista. Mjerilo = 3.5 mm. (preuzeto i prilagodeno s Taylor, Taylor i
koli¢ine sekundarnog Krings, 2009.)
ksilema i Kkortikalnog tkiva i nosili su spiralno rasporedene privjeske koji su obavljali
korjensku funkciju. Lepidodendron je bio heterosporno drvo ¢iji su sporofili bili grupirani
u ,,¢eSere” na krajevima grana. Ti su ,,CeSeri bili sastavljeni od sredi$nje osi sa zavojito
poredanim sporofilima. Njihova duzina je bila od 5 do 40 cm a Sirina 1 do 3.5 cm.

Na temelju organskog materijala u naslagama karbonskog ugljena koji potjece od
ove vrste, pretpostavlja se da je Lepidodendron sadinjavao preko dvije tre¢ine prvih
svjetskih Ssuma. Uz njega, brojne su zeljaste i grmolike vrste iz ove skupine obitavale na
kopnu. Iako su crvotofine opstale do danas, nijedna vrsta nije drvenasta (Willis i

McElwain, 2002.).

5.3. Preslice (Sphenopsida)

Danas postoji priblizno 20 vrsta preslica koje sve
pripadaju jednom rodu i sve su zeljaste. Imaju veliku
rasprostranjenost u umjerenim i tropskim predjelima svijeta.
Sve imaju specificnu morfologiju, sastavljenu od kruzno 2

poredanih mikrofilniih listova i lateralnih privjesaka na '

centralnoj stabljici. Ove su osobine pomogle u identifikaciji /,.%_
g i
12

izumrlih karbonskih preslica. A ]
ReREl LK &

M) W B\ R
W\
Najveée drvenaste preslice nalazimo u razdoblju Slika 11. Rekonstrukcija roda
] ) . Calamites, podroda Diplocalamites.
karbona. Radi se o rodu Calamites (SI. 11.). Te su biljke (Taylor, Taylor i Krings, 2009.)
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rasle do visine 18 m i imale puzaju¢i rizom iz kojeg su se izdizale masivne stabljike.
Listovi su imali jednu Zilu koja se protezala uzduz lista. U fosilnim nalazima postoje dvije
vrste listova: iglicasti u ciklusima od 4 do 40 i duzine 3 mm i kopljasti duzine 8 mm u
ciklusima od 5 do 32.

Stabljike su bile raspodijeljene u mnogo nodija iz kojih su izlazile grane i listovi.
Stabljika je bila gradena od sifonostele sa srediSnjom srzi koja je bila obavijena primarnim
floemom i ksilemom te sekundarnim ksilemom. Korjenski sustav je bio kompleksan i
sastojao se od podzemnih rizoma koji su bili segmentirani i iz kojh su se izdizale
nadzemne stabljike, korjenske grane i korjenske dlake. Neki su pripadnici ovog roda bili
izosporni, no do kasnog karbona se razvija heterosporija. Sliéno kao u roda
Lepidodendron, sporofili su bili organizirani u ,,éeSere”. Oni variraju od pojedinacnih,
nakupina na nodijima pa do malih nakupina na fertilnim privjescima na kraju lateralnih
ogranaka.

Ove su biljke uspjevale u vlaznim, mocvarnim uvjetima. Vjerojatno su rasle na
rubovima Suma uz vodu i Cistinama. Takoder sacinjavaju znacajan dio ugljenskih naslaga

karbona (Willis i McElwain, 2002.).

5.4. Prave paprati (Filicopsida)

Fosilne paprati datiraju iz ranog karbona i
mnoge od njih nalikuju na danaSnje oblike.

Primjer za drvenasti oblik u fosilnim zapisima je

Psaronius koji je rastao do visine od 10 m (SI.
12.). Prevladavali su u mocvarnim Sumama

sastavljenim pretezno od roda Lepidodendron, ali

na suSim podrucjima.

Listovi su bili perasto sastavljeni megafili.

Neki od tih listova su nosili sporangije na donjim
stranama isperaka, slicno danaSnjim papratima.

Slika 12. Rekonstrukcija predstavnika
Deblo je bilo nerazgranato i listovi su rasli na vrhu roda Psaronius. (Taylor, Taylor i
) ) ) ) ~ Kirings, 2009.)
glavne osi tvorec¢i vr$nu krunu. Kada su listovi otpali,
ostavljali su specifican kruzni oziljak koji se koristi u determinaciji raliCitih vrsta.

Psaronius je imao zvjezdastu strukturu sa malom protostelnom stabljikom sa obilnim
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korjenskim omotacem. Korjenske su grane izlazile postranicno iz debla orijentirane
okomito prema dolje sluzeci kao sigurnosno uze ucvrs¢ujuéi biljku. Prema vrhu debla
promjer se stabljike povecavao, a omotaca smanjivao. Nije bilo sekundarnog vaskularnog
tkiva u deblu. Svu mehanicku potporu je davalo adventivno korjenje koje je bilo promjera
i do 1 m pri bazi stabljike. Veéina izumrlih paprati je bila izosporna. Kod Psaroniusa
sporangiji su bili veliki i sacinjavali stopljene grozdove, sinangije na donjoj strani liski
fertilnih listova. Pretpostavlja se da je ovakav raspored reultat povezivanja fertilnih grana
u megafile. Zivotni ciklus je bio sli¢an danasnjem redu Marattiales, oslobadanjem spora iz
biljke iz kojih se razvijao slobodnozivuéi fotosintetski gametofit (Willis i McElwain,
2002.).

5.5. Pragolosjemenjace (Pragymnospermatophyta)

Svi su pripadnici ove skupine izumrli no
pragolosjemenjace predstavljaju bitnu kariku u razvoju
sjemenjaCa. Posebne su zbog toga $to su posjedovale
anatomiju sjemenjaca, ali su se razmnozavale sporama,
kao papratnjace. Fosilni dokazi pokazuju da su sve bile
drvenaste i rasle do visine 8 m, a stabljike su im bile
promjera do 1.5 m (SI. 13.). Vremenski su bile prisutne
od sredine devona do ranog karbona.

Jedno od prvih fosilnih stabala bio je

Archaeopteris. Zavojito rasporedene grane rasle su

lateralno iz gornjeg dijela stabla. Stabljika je bila
Slika 13. Rekonstrukcija predstavnika roda
gradena od eustele 1 sastavljena od srediSnje jezgre Archaeopteris. (Taylor, Taylor i Krings,

oko koje je bio omotan primarni ksilem. Vanjski sloj %9

bio je graden od sekundarnog ksilema (u nekim slu¢ajevima promjera i do 1 m) kojeg su
gradile traheide. Morfologija samog drva izrazito je sli¢ila danaSnjim CcetinjaCama.
Podzemni korjenski sustav je bio sastavljen od glavne osi i brojnih lateralnih ogranaka.
Arhaeopteris je imao fertilne i sterilne grane, kao i grane koje su nosile i sterilne listove i
sporangije. Sporangiji su bili vretenasti i do 3.5 mm duzine. Fosilni dokazi ukazuju na

heterosporiju.
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U usporedbi s ostalim skupinama tadas$njih Suma, Archaeopteris je imao odredene
prednosti. Visegodisnje lateralne grane, dublji korjenski sustav i megafilni listovi samo su
neke od karakteristika koje su omogucavale rast van nizinskih moc¢vara i doprinijele

svjetskoj dominaciji ovog roda u kasnom devonu (Willis i McElwain, 2002.).

5.6. Biogeografska distribucija globalne vegetacije u karbonu

Tijekom karbona mozemo na temelju detaljnih analiza fosilne flore i klimatski
osjetljivih sedimenata odrediti najmanje Sest bioma (SI. 14.). Tropski vlazni biom je u
ranom karbonu zauzimao wuski ekvatorijalni pojas ukljucujué¢i danasnju Kinu,
Skandinaviju i dijelove Grenlanda i Sjeverne Amerike. Karakterizirale su ga drvenaste

crtvotocine (Lepidodendron i Stigmaria), preslice (Sphenophyllum) i rane sjemenjace.

Suptropske pustinje (A)

. Tropski vlazni biom / i\\
’ [/ [ e N\
Tropski biom ’/ / / ///> m ‘ \ \\

Topli umjereni biom \

™

e

RN
. Hladni umjereni pojas \

N\
Q\\\ ‘ s o
\gw/_//

Glacijalni biom

Slika 14. Raspodijela bioma tijekom ranog (A) i kasnog karbona (B). (preuzeto i prilagodeno sa http://www.oup.com)
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Obilna prisutnost ugljena na tim prostorima ukazuje na vlaznu klimu. U kasnom karbonu
ovaj je biom zauzimao prostor zapadnog dijela Sjeverne Amerike, zapadni dio Europe,
Kinu i sjever Afrike. Vegetacijom su dominirale rane sjemenjace, crvoto¢ine i drvenasti
pripadnici pravih paprati. Raznolikost 1 udio crvotoCina se znatno smanjio u odnosu na
rani karbon.

Drugi biom bio je tropski biom koji je obuhvacao ostatak Euroamerike od 5 do 30°
0.8. 1 Kazahstan. Vegetacija se sastojala od drvenastih crvotoCina i ranih sjemenjaca dok
su preslice bile zastupljene u manjoj mjeri nego u vlaznom tropskom biomu. U kasnom se
karbonu povecava udio Cetinjaca, a biom pokriva uska podrucja oko vlaznog tropskog
bioma.

Suptropski pustinjski biom je bio ograni¢en na zapadu Australije i1 sjeverozapad
Saudijske Arabije. Fosilne flore nema iz ovog bioma. U kasnom karbonu zauzima gotovo
cijeli Grenland i Skandinaviju te sjever Kanade na sjevernoj polutci dok na juznoj dijelove
Brazila i zapad Afrike.

Topli umjereni biom prostirao se izmedu 30 i 70° g.§. Sibirom su dominirala niza
drveca crvotocina i preslice. U odnosu na tropski biom manja je prisutnost sjemenjaca. Na
juznoj polutci dominiraju drvenaste crvotocine, preslice i rane sjemenjace. Unato¢ tome
Sto je sastav vegetacije bio slican onome nizih g.§. raznolikost je bila puno manja. U
kasnom krabonu doslo je do sudaranja Kazahstana i Sibira te Sirenja toplog bioma na to
podrucje. Uz veliki obim, flora je postala raznolikija i mjeSovitija uz dominaciju preslica 1
ranih sjemenjaca.

Sto se ti¢e glacijalnog bioma, njegove je granice sa sigurno$éu teze utvrditi.
Sjeverne se granice baziraju na glacijalnim naslagama, dok se juzne jo$ istrazuju. U
kasnom karbonu ovaj je biom prekrivao sjevernoisto¢ni dio Sibira na sjeveru i cijelu
Gondwanu na jugu uz izuzetak obalnih predjela. Dominirale su rane sjemenjace uz znatno

manji udio preslica (Willis i McElwain, 2002.).
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6. OKOLISNE PROMJENE TIJEKOM PERMA 1 IZUMIRANJE
RANIH PAPRATNJACA

U ranom permu se kona¢no formirao superkontinent Pangea Sto je utjecalo na
globalnu klimu mijenjajuci atmosferske i oceanske struje. Pocetkom perma Gondvana je
bila u fazi duboke glacijacije koja je trajala do sredine perma. Nakon toga smatra se da je
klima postala mnogo susa u unutrasnjosti kontinenta, sa velikim sezonskim oscilacijama,
ekvatorijalnom aridnos$¢u i monsumskim uvjetima na obje polutke. Sam nastanak Pangee
uzrokovao je povecanu kontinentalnost i izdizanje planinskih lanaca koji su sprijecavali
strujanje zraka izmedu oceana i kontinenta.

Te su se promjene ocitovale 1 u sastavu i distribuciji kopnene flore. Povecao se
udio sjemenjaca i doslo je do redukcije mocvarnih crvotocina i preslica. Do kraja perma
divovske su drvenaste papratnjace nestale, ostavljajuéi za sobom zeljaste oblike iz

prizemnih slojeva tadaSnjih Suma (Willis i McElwain, 2002.).
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8. SAZETAK

Papratnjace su najprimitivnije stablaSice koje su visSe od 200 milijjuna godina
(tijekom paleofitika) vladale kopnom. Akumulacijom prilagodbi i promjenom geoloskih,
klimatskih 1 geografskih ¢imbenika ostvarile su prijelaz biljaka iz vode na kopno te
zapocele kolonizaciju koju su u kasnijim razdobljima nastavile sjemenjace.

U ovom radu ucinjen je kratki pregled pojedinih anatomskih i morfoloskih
prilagodbi potrebnih za naseljavanje kopna kao i uvjeta koji su vladali u tom razdoblju.
Opisani su pojedini pripadnici svih skupina papratnjata koje su nastanjivale prvobitna
kopnena stani$ta kao i njihova biogeografska raspodijela tokom paleofitika. lako veliki
broj papratnjaca nije prezivio paleofitik (prvenstveno drvenasti oblici), njihova je

raznolikost i danas velika.

9. SUMMARY

Ferns are the most primitive tree plants which have over the period of 200 million
years (during paleophytic) ruled the land. With the accumulation of adaptations and
change in geology, climate and geography of the Earth, they have made transition from
water to land and started the colonization, that in the later periods, is continued by seed
plants.

In this work, a short review of anatomical and morphological adaptations needed
to colonize the land is given as well as the conditions that were present in that period. The
individual examples of all groups of ferns which were the first to inhabit land habitats are
given as well as their biogeographical distribution during paleophytic. Although the great
number of fern species did not survive paleophytic (most of all tree ferns), their diversity

today is still great.
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