
مریم محمودی، جعفر صبوری، حبیب علیمحمدیان
کارشناسان ارشد چینه‌شناسی و فسیل‌شناسی، پژوهشکدۀ علوم 
زمین، سازمان زمین‌شناسی و اکتشافات معدنی 

مقدمه
در این پژوه��ش برای پی 
بردن ب��ه چگونگ��ی و راه‌های 
تکامل جلبک‌ها و تبدیل آن‌ها 
ب��ه اولین گیاهان خشک��ی در 
جه��ان و ایران ب��ه جدیدترین 
روش‌ه��ا و ش��واهد مطالعاتی 

اولی��ه،  اس��پورهای  از جمل��ه 
داده‌های ژنتیکی و ویژگی‌های 
فراس��اختاری و بیوش��یمیایی 
دریای��ی  فیتوپلانکتون‌ه��ای 
ابتدای��ی و پیش��رفته پرداخته 
شده اس��ت. گفتنی است که 
ظهور ش��واهد دیرین‌شناسی 

دانش‌افزایی

میکروفسیل‌های گیاهی بسیار 
ماکروفس��یل‌های  از  زودت��ر 
روش‌ه��ای  و  اس��ت  گیاه��ی 
گفته‌شده ابزار قدرتمندتری از 
دیرین‌شناسی ماکروفسیل‌های 
گیاه��ی هس��تند. نخس��تین 
)گیاه��ان  خشک��ی  گیاه��ان 

ب��دون آوند و آونددار( از اجداد 
جلبک‌های س��بز کاروفیسه‌آ و 
احتمالًا گیاه��ان خزه‌مانند11 
)اس��تیمنس  ش��دند  مش��تق 
 .)2009 همک��اران12،  و 
خزه‌گی��ان، رده‌ای از گیاه��ان 
فاقد آوند هس��تند که ریش��ه، 
ساقه، برگ و بافت‌های آوندی 
ندارن��د و ب��ه همی��ن دلیل در 
محل‌ه��ای مرط��وب زندگی و 
رش��د میک‌نند. ای��ن گیاهان 
برخال�ف نه��ان‌زادان آوندی و 
گیاه��ان دانه‌دار ��که از رویش 
از  می‌ش��وند،  حاص��ل  تخ��م 
رشد اس��پور به‌وجود می‌آیند. 
خزه‌گی��ان خ��ود به س��ه گروه 
تقسیم می‌شوند که عبارت‌اند 
از: 1. خزه‌ها، 2. جگرواش‌ها؛ 

چکیده
بر پایۀ مطالعات دیرینه‌شناسی و ژنوم سیتوپلاسم و میتوکندری گیاهان خشکی، دانشمندان 
چنین حدس می‌زنند که ردۀ خزه‌گیان1، نخستین گیاهانی هستند که روی خشکی پدید آمده‌اند. 
خاستگاه این گیاهان ابتدایی، جلبک‌های سبز نوع کاروفیت2 )راسته‌های کالئوچتال‌ها3 و کارال‌ها4( 
اس��ت که در حدود 805 میلیون س��ال قبل پدید آمده‌اند. احتمالًا اسپورهای اولیه )کریپتواسپور5( 
این گیاهان ابتدا در کامبرین میانی آمریکا یافت ش��ده اس��ت. البته مطمئن‌ترین اس��پورهای اولیۀ 
گیاهان ابتدایی از طبقات خلانورنین6 )اردویسین میانی، 470 میلیون سال قبل( عربستان سعودی 
و لیبی گزارش شده‌اند. از نظر ریختاری7، اسپورهای اولیه به اشکال منفرد یا موناد8، دوتایی یا دیاد9 

و چهارتایی یا تتراد10 طبقه‌بندی می‌شوند.

کلیدواژه‌ها: پیدایش گیاهان، خزه‌گیان، اسپورهای اولیه )کریپتواسپور(
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)قهرم��ان،  شاخ‌وش��ان   .3
ت��راورس13، 2007(.  1383؛ 
ای��ن گیاه��ان از آرکگونیات‌ها 
کورموفیت‌های��ی  اج��داد  و 
همچون سرخس��یان به شمار 
می‌رون��د و س��اختار آن‌ه��ا از 
آون��دی  نه��ان‌زادان  س��اختار 
)قهرم��ان،  اس��ت  س��اده‌تر 

.)1383

سازش‌های اولین گیاهان 
خشکی 

روی  زندگ��ی  ش��رایط 
اولی��ن گیاه��ان  زمین��ی ��که 
خشکی اش��غال کردند، بسیار 
دش��وار ب��وده اس��ت به‌طوری 
��که تاب��ش خورش��ید بس��یار 
ش��دید، میزان بارندگی بسیار 
کم ب��وده و خ��اک، خیلی کم 
تولید می‌ش��ده اس��ت. از این 
رو گیاهانی که می‌خواس��تند 
روی این خشک��ی رش��د و نمو 
س��ازگاری  می‌بایس��ت  کنند، 
لازم را ب��ا این ش��رایط داش��ته 
باشند. بنابراین در این شرایط 
دشوار از بین گیاهان، خزه‌ها 
و ش��به‌خزه‌ها اولین گیاهانی 
بودند که با این ش��رایط، البته 
مرطوب‌ت��ر  محیط‌ه��ای  در 
)کیان‌مه��ر،  یافتن��د  س��ازش 

.)1383

رون��د پیدای��ش و تکام��ل 
گیاهان خشکی 

و  پیدای��ش  چگونگى�� 
تکام��ل گیاه��ان خشک��ی به 
ش��دن  پیچیده‌ت��ر  از  ترتی��ب 
خزه‌گی��ان،  ت��ا  جلبک‌ه��ا 
س��رخس‌ها  لیکوپوده��ا، 
ام��روزی  عال��ی  گیاه��ان  و 
نهان‌دان��گان(  و  )بازدان��گان 
ادامه داشته است )ادواردز14، 
2001(. جلبک‌های سبز نوع 
میلی��ون  از 1800  کلروفی��ت 
س��ال قبل پدید آمدند و اولین 
گیاهان خشک��ی )خزه‌گیان( 

ش��واهد  براس��اس  نی��ز 
پالینولوژیکی و در حدود 470 
میلیون سال پیش )اردویسین 
میانی( پدیدار گشتند. )ولمان 
وگ��ری15، 2000؛ رابینس��تن 
2010؛  همک��اران16،  و 
موچیدلوفسک��ا و همکاران17، 
آون��دی  نه��ان‌زادان   .)2011
در 420 میلی��ون س��ال قب��ل 
تن��وع  پس��ین(  )س��یلورین 
دونی��ن  دورۀ  در  و  یافتن��د 
به‌طور گسترده روی خشکی، 
اجتماعات��ی را به‌وجود آوردند 
)راتول و همکاران18، 1989(. 

گیاه��ان  تکامل��ی  تن��وع 
بع��د از دونین نی��ز ادامه یافت 
به‌وی��ژه  بازدان��گان  اغل��ب  و 
مخروطیان در کربنیفر بالایی 
ظاهر شدند. همچنین بیشتر 
گروه‌ه��ای گیاه��ی در پدیدۀ 
انقراض پرمو- تریاس با وجود 
تغیی��ر س��اختار کل��ی، ب��دون 
آس��یب باقی ماندند. پیدایش 

نهان‌دانگان در ژوراسیک 
در  و  ب��وده  کرتاس��ه   -
ترشیری شک��وفا ش��ده است 

)تراورس، 2007(.

روش‌ها و شواهد مطالعاتی 
در چگونگی و راه‌های ورود 

گیاهان به خشکی 
الف( داده‌های دیرین‌شناسی 
ماکروسکوپی و میکروسکوپی 
در مورد منشأ گیاهان خشکی 
دیرین‌شناس��ی مربوط به 
جلبک‌ها: ارتباط بین جلبک 
از  خشک��ی  گیاه��ان  و  س��بز 
زم��ان داروی��ن و ظه��ور تف��کر 
تکاملی و تبارشناختی تاکنون 
برای زیست‌شناس��ان روش��ن 
بوده اس��ت. جلبک‌ها از زمان 
مزوپروتروزوئیک تاکنون حضور 
داشتند. برای مثال می‌توان به 
نوعی جلبک س��بز ابتدایی به 
کامپانیس��فارآگیگانته‌آ19  ن��ام 
)شکل 1( از راستۀ ولوکالس20 

نئوپروتروزوئی��ک  س��ن  )ب��ه 
پس��ین( و نی��ز نوع��ی جلبک 
سبز پیشرفته‌تر )شاخه‌شاخه( 
به نام کونگیگیفیت��ون ارکتا21 
متعل��ق به 550 میلیون س��ال 
قبل از س��ازند دوش��انتو چین 
)دینگ و همکاران22، 1996( 
از  همچنی��ن  ��کرد.  اش��اره 
یک لایۀ س��یاه فس��فریتی در 
طبقات نئوپروتروزوئیک چین، 
اَشکال ماکروسک��وپی مربوط 
ب��ه تالوفیت‌ها ی��ا جلبک‌های 
مگاسک��وپیک23 گزارش شده 
است )شک��ل 2(. )یوآن چون 

لای و همکاران23، 1988(.
رده‌بن��دی جلب��ک س��بز 
)گیاه��ان  ایمبریوفیت‌ه��ا  و 
ب��دون آون��د و آون��ددار( هن��وز 
به‌ط��ور فع��ال در ح��ال انجام 
اس��ت، ام��ا در کل ای��ن نظریه 
بیش��تر م��ورد قبول اس��ت که 
ایمبریوفیت‌ها24 از جلبک‌های 
)کارال‌ه��ا(  کاروفیس��ه‌آ  س��بز 
و  )کارول  ش��دند  مش��تق 
کوی��ی  2001؛  همک��اران25، 
و همک��اران26، 2006(. ای��ن 
بررسی‌ها نش��ان می‌دهند که 
جگرواش‌ها ی��ا هپاتیک‌ها در 
قاعدۀ دودمان ایمبریوفیت‌ها 
قرار دارن��د )کویی و همکاران، 
2006( و در واق��ع کارال‌ه��ا و 
ایمبریوفیت‌ه��ا ب��ه ترتی��ب در 
805 و 438/8 میلیون س��ال 
قبل پدی��د آمدن��د )ماگالون و 

همکاران27، 2009(.
همانگون��ه ��که در شک��ل 
اولی��ن  م‌ىش��ود،  دی��ده   4
اجتماعات اسپورهای اولیه در 
)اردویس��ین  خلانورنین  زمان 
میان��ی( پدی��د آمدن��د. در این 
نم��ودار ��که توس��ط ولم��ان و 
تهی��ه   )2000( همک��اران 
فراوان��ی  تغیی��رات  کرده‌ان��د، 
را  اولی��ه  اس��پورهای  ان��واع 
مث��ال  ب��رای  دی��د.  می‌ت��وان 
اس��پورهای اولیۀ موناد، دیاد و 

شکل 1: جلبک سبز به نام کامپانیسفارآ گیگانته‌آ متعلق به سازند 
دوشانتو به سن نئوپروتروزوئیک پسین )دینگ و همکاران، 1996(

شکل 2: مجموعه تالوفیت‌های نئوپروتروزوئیک یا جلبک‌های 
مگاسکوپیک از چین یوآن چون لای و همکاران، 1998(

نحوۀ پیدایش و تکامل 
گیاهان خشکی به 
ترتیب از پیچیده‌تر 

شدن جلبک‌ها تا 
خزه‌گیان، لیکوپودها، 

سرخس‌ها و گیاهان 
عالی امروزی )بازدانگان 

و نهان‌دانگان( ادامه 
داشته است

A
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D
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شکل 3: تنوع گونه‌های کریپتواسپور و اسپورهای متعلق به گیاهان خشکی 
)ایمبریوفیت‌ها، گیاهان آونددار و بدون آوند( در آشکوب‌های زمین‌شناسی )از اردویسین 

پیشین تا دونین پیشین( )آشکوب R/A تنوع این گونه‌ها در مرز رودانین - آئرونین 
]سیلورین پیشین[ را نشان می‌دهد( )استروتر، 2005(

شکل 4: گسترش چینه‌شناسی انواع اسپورهای اولیه و اسپورهای مربوط به اولین گیاهان 
خشکی )ولمان و گری، 2000( 

مولکول��ی م��ورد بررس��ی قرار 
دادند و دیاگ��رام زیر را طراحی 

کردند )شکل 5(.
موچیدلوفسکا و همکاران 
براس��اس  نی��ز   )2011(
فراس��اختاری  ویژگی‌ه��ای 
دی��وارۀ  بیوش��یمیایی  و 
پیش��رفته  آکریتارک‌32ه��ای 
)ام��روزی(، ب��ه خویش��اوندی 
آن‌ها با جلبک‌های پیش��رفته 
پی بردن��د )شک��ل6(. در این 
��که  ش��د  مش��خص  بررس��ی 
جلبک‌های سبز نوع کلروفیت 
در 1800 میلی��ون س��ال قبل 
راس��تۀ  س��ه  و  آمدن��د  پدی��د 
کلروفیسه‌ها  پراسینوفیسه‌ها، 
و اولوئوفیس��ه‌ها ب��ه ترتیب در 
1650، 1450 و 950 میلیون 
س��ال قبل ظاهر ش��دند. این 
بررسی‌ها نشان دادند که زمان 
به‌دس��ت آمده به ای��ن روش با 
زمان‌های تعیین‌شده به روش 
مولکول��ی و ش��واهد فس��یلی 
متف��اوت اس��ت و آن‌ه��ا زمان 
قدیمی‌تری را نشان می‌دهند.

رده‌بن��دی  ب��ا  آش��نایی 
ریختاری اسپورهای اولیه

 )1996( ریچاردس��ون 
اس��پورهای اولی��ه را براس��اس 
ریخت‌شناسی به سه دستۀ زیر 

تقسیم کرد: 

1. مونادها
ای��ن گ��روه از اس��پورهای 
اولیه به‌صورت تک هس��تند و 
به همین دلیل به آن‌ها موناد یا 

منفرد می‌گویند.

الف( مونادهای رینگ‌دار33 
.)a ،7شکل(

ب��دون  موناده��ای  ب( 
.)c و b ،7رینگ34 )شکل

2. دیادها
اولیه  اسپورهای  این‌گونه 
از دو اس��پور تشک��یل شدند و 
به همین دلیل به آن‌ها دیاد یا 
دوتایی می‌گویند. این گروه از 
اسپورهای اولیه براساس نحوۀ 
اتصال خود به انواع زیر تقسیم 

می‌شوند:
الف( دیادهای غیرمتصل: 
��که  هس��تند  دیادهای��ی 
س��طح اتص��ال بین دو اس��پور 
تشک��یل‌دهندۀ آن وجود ندارد 
��که به آن‌ها دیاده��ای دروغین 
مانن��د  می‌ش��ود،  گفت��ه  نی��ز 
پتاتوس35  پسیودودیادوس��پورا 

 .)d ،7شکل(
واقع��ی  دیاده��ای  ب( 
ای��ن دیاده��ا دارای  متص��ل: 
خ��ط اتص��ال کاملًا مش��خص 
و دیاده��ای واقع��ی هس��تند، 
مانند سجسترسپورا روگوسا36 

.)e ،7شکل(
ج( دیادهای واقعی سست 
و متص��ل: دیادهایی هس��تند 
که خ��ط اتصال آن‌ه��ا ضعیف 
است. این‌گونه دیادها نیز واقعی 
دیادوس��پورا  مانن��د  هس��تند، 

.)f ،7موروسدنسا37 )شکل

3. تترادها
اس��پورهای  گ��روه،  ای��ن 
اولی��ه‌ای را دربرمی‌گیرد که از 
چهار اس��پور تشک��یل شدند. 

برای نخستین‌بار در ایران به‌منظور آشنایی بهتر 
با رده‌بندی ریختاری اسپورهای اولیه، مطالعۀ 

پالینولوژیکی سازند اَبَرسَج )هم‌ارز سازند قِلّی، 
اردویسین پسین(  در شمال باخترى شهرستان 

شاهرود، مورد توجه قرار گرفت

تتراد لُخت29 و همچنین حلقه 
 یا پوش��ش‌دار 30 در خلانورنین
 )اردویس��ین میان��ی( به‌وجود 
آمدند و تا آشگیل31 )اردویسین 
پس��ین( رفته‌رفت��ه ب��ر فراوانی 
آن‌ها افزوده ش��ده اس��ت. اما 
)س��یلورین  خلاندوری��ن  در 
پیش��ین( تح��ول عظیم��ی در 
فراوانی اسپورها رخ داده است 
به‌طوری که فراوانی اسپورهای 
تت��راد  و  دی��اد  مون��اد،  اولی��ۀ 
پوش��ش‌دار به حداقل ممکن 

رس��یده اس��ت، در حال��ی که 
فراوانی اسپورهای اولیۀ لخت 
ادامه یافته ت��ا اینکه در دونین 
میان��ی از میزان آن‌ها کاس��ته 

شده است. 
گیاه��ان  پیدای��ش  رون��د  ب( 
براس��اس مطالع��ات ژنتی��کی 
و ویژگی‌ه��ای فراس��اختاری و 

بیوشیمیایی 
کارول و همکاران )2001( 
نی��ز جلبک‌ه��ای کاروفی��ت و 
گیاهان خشکی را با آنالیزهای 
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به همین دلی��ل به آن‌ها تتراد 
ی��ا چهارتای��ی می‌گوین��د و بر 
مبن��ای خط اتص��ال، به انواع 

زیر تقسیم می‌شوند:
الف( تترادهای غیرمتصل: 
این تترادها خط اتصال ندارند، 
مانند چیلوتتراس کالدونیکا38 

.)l ،7شکل(
کاماًل�  تتراده��ای  ب( 
متصل: همان‌طور که از اسم 
آن‌ه��ا پیداس��ت در ای��ن نوع 
تتراده��ا، اس��پورها کاماًل� به 
ه��م متصل‌اند و خ��ط اتصال 
بسیار مش��خص دارند، مانند 
تتراهدرالتس مدیننس��یس39 

.)h ،7شکل(
ج( تترادهای سست، ولی 

شک��ل6: نمودار مرب��وط به روند تکامل گیاهان خشک��ی از جلبک‌های س��بز ن��وع کاروفیت 
)موچیدلوفسکا و همکاران، 2011(

متصل: در این‌گون��ه تترادها، 
اس��پورها به‌صورت ضعیف در 
کنار ه��م قرار دارن��د. بنابراین 
خ��ط اتص��ال در آن‌ها ضعیف 
اس��ت، مانند ریموس��وتتراس 

.)g ،7پرابلماتیکا40 )شکل

نتایج
دیرینه‌شناس��ی  مطالعات 
و ژنتی��کی انجام‌ش��ده نش��ان 
می‌دهند که نخستین گیاهان 
خشک��ی از جلبک‌ه��ای س��بز 
نوع کاروفیت متعلق به راس��تۀ 
کالئوچتال‌ها و کارال‌‌ها از زمان 
نئوپروتروزوئیک منشأ گرفتند. 
نخستین گیاهان سبزی که روی 
خشکی ظاهر شدند، خزه‌گیان 

شکل5: تکامل جلبک‌های کاروفیت و گیاهان سبز خشکی براساس آنالیزهای مولکولی )کاول و همکاران، 2001(.
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بودن��د. قدیمی‌تری��ن اجتماع 
اسپورهای اولیه شاخص متعلق 
به این گیاهان ابتدایی، به سن 

پی‌نوشت‌ها

1.Bryophyate 2.Charophyte 3.Coleochaetales 4.Charales 5.Cryptospores 
6.Llanvirnian 7.Morphological 8.Monad 9.Dyad 10.Tetrad 11.Bryophyte-
like 12. Steemans et al 13. Traverse 14. Edwards 15. Wellman & Gray 
16. Rubinstein et al  17. Moczydlowphs Ka et al 18. Rothwell et al 19. 
Campanis pharea gigantea 20. Vulvocales 21. Kongligiphyton erecta 22. 
Ding et al 23. Yuan Xun-lai et al 24. Embryophyte 25. Karol et al 26. Qui 
et al 27. Magallon et al 28. Strother 29. Naked 30. Envelope-enclosed 
31. Ashgill 32. Acritarch 33. Laevolancis divellomedia 34. Hispandiscos 
Verrucatus 35. Pseudodyadas pora Petatus 36. segestres pora rugosa 37. 
Dyados pora murusdensa 38. Cheilotetras Caledonica 39. Tetrahedraletes 
medinensis  40. Rimosotetras problematica

میانی(  )اردویسین  خلانورنین 
هستند. برای نخس��تین‌بار در 
ایران به‌منظور آش��نایی بهتر با 

شکل7: رده‌بندی ریختاری اسپورهای اولیه )ریچاردسون، 1996( با استفاده از تصاویر 
 c و a از مناطق مختلف دنیا )l و h، g( و تتراد )f و e، d( دیاد )c و b، a( الکترونی و نوری: موناد

از عربستان و b و d تا l از ایران(
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