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T h e  i n v a s i o n  o f  t h e  l a n d  b y  p l a n t s ,  o r  t e r r e s t r i a l i z a t i o n ,  1  

w a s  o n e  o f  t h e  m o s t  c r i t i c a l  e v e n t s  i n  t h e  h i s t o r y  o f  t h e  E a r t h .  2  

T h e  e v o l u t i o n  o f  l a n d  p l a n t s  i n c l u d e d  s i gn i f i c a n t  3  

t r a n s f o r m a t i o n s  i n  b o d y p l a n s :  t h e  e m e rg e n c e  o f  a  m u l t i c e l l u l a r  4  

d i p l o i d  s p o r o p h yt e ,  t r a n s i t i o n  f r o m  g a m e t o p h yt e - d o m i n a n t  t o  5  

s p o r o p h yt e - d o m i n a n t  l i f e  h i s t o r i e s ,  a n d  d e v e l o p m e n t  o f  m a n y 6  

s p e c i a l i z e d  t i s s u e s  a n d  o rg a n s ,  s u c h  a s  s t o m a t a ,  v a s c u l a r  t i s s u e s ,  7  

r o o t s ,  l e a v e s ,  s e e d s ,  a n d  f l o w e r s .  R e c e n t  a d v a n c e s  i n  m o l e c u l a r  8  

g e n e t i c s  i n  t w o  m o d e l  b a s a l  p l a n t s ,  b r yo p h yt e s  P h y s c o m i t re l l a  9  

p a t e n s  a n d  M a rc h a n t i a  p o l y m o r p h a ,  h a v e  b e g u n  t o  p r o v i d e  1 0  

a n s w e r s  t o  s e v e r a l  k e y  q u e s t i o n s  r e g a r d i n g  l a n d  p l a n t  e v o l u t i o n .  1 1  

T h i s  p a p e r  d i s c u s s e s  t h e  e v o l u t i o n  o f  t h e  g e n e s  a n d  r e g u l a t o r y  1 2  

m e c h a n i s m s  t h a t  h e l p e d  d r i v e  s u c h  s i g n i f i c a n t  m o r p h o l o g i c a l  1 3  

i n n o v a t i o n s  a m o n g  l a n d - b a s e d  p l a n t s .   1 4  

 1 5  

 1 6  

K e y  w o r d s :  Te r r e s t r i a l i z a t i o n  o f  p l a n t s ;  a l t e r a t i o n  o f  1 7  

g e n e r a t i o n s ,  e v o l u t i o n  o f  d e v e l o p m e n t ,  g e n e  r e gu l a t o r y  n e t w o r k   1 8  

 1 9  

 2 0  

 2 1  

I .  T h e  e m e r g e n c e  a n d  e v o l u t i o n  o f  l a n d  p l a n t s  2 2  

T h e  c o l o n i z a t i o n  o f  l a n d  b y  p l a n t s ,  w h i c h  m a y h a v e  2 3  

s t a r t e d  a s  e a r l y  a s  t h e  M i d - O r d o v i c i a n  p e r i o d ,  a p p r o x i m a t e l y  2 4  

4 7 0  M a ,  r e s u l t e d  i n  t h e  e s t a b l i s h m e n t  o f  h a b i t a b l e  e n v i r o n m e n t s  2 5  

o n  l a n d ,  a n d  t h u s  p r o m o t e d  a n  e n o r m o u s  i n c r e a s e  i n  t h e  2 6  

c o m p l e x i t y  o f  t e r r e s t r i a l  e c o s ys t e m s . 1 )  T h e  t e r r e s t r i a l i z a t i o n  o f  2 7  

a n i m a l s  w h i c h  f o l l o w e d  a l s o  d e p e n d e d  o n  t h i s  i n i t i a l  2 8  
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d i v e r s i f i c a t i o n  a n d  e x p a n s i o n  o f  p l a n t s  o n  l a n d . 2 )   1  

R e c e n t  m o l e c u l a r  p h yl o g e n e t i c  s t u d i e s  i n d i c a t e  t h a t  l a n d  2  

p l a n t s  ( e m b r yo p h yt e s )  e m e rg e d  f r o m  a  t yp e  o f  f r e s h w a t e r ,  3  

m u l t i c e l l u l a r  g r e e n  a l g a  t h a t  w a s  m o s t  l i k e l y  r e l a t e d  t o  e x t a n t  4  

C h a r o p h yt e  a l g a e . 3 , 4 )  T h u s ,  E m b r yo p h yt a  a n d  C h a r o p h yt a  5  

f o r m e d  a  m o n o p h yl e t i c  g r o u p ,  t h e  S t r e p t o p h yt a ,  w h i c h  i s  a  6  

s i s t e r  g r o u p  t o  o t h e r  f o r m s  o f  g r e e n  a l g a e  ( F i g .  1 ) .  A m o n g  t h e  7  

e x t a n t  s p e c i e s ,  t h r e e  c l a s s e s  o f  C h a r o p h yt e  8  

a l g a e — Z yg n e m a t o p h yc e a e ,  C o l e o c h a e t o p h yc e a e ,  a n d  9  

C h a r o p h yc e a e — a r e  c o n s i d e r e d  t h e  c l o s e s t  l i v i n g  a l g a l  r e l a t i v e s  1 0  

t o  l a n d  p l a n t s ,  a n d  t h e s e  g r o u p s  s h a r e  m a n y c o m m o n  f e a t u r e s ,  1 1  

i n c l u d i n g  h e x a m e t r i c  c e l l u l o s e  s yn t h a s e s ,  p l a s m o d e s m a t a ,  a n d  1 2  

t h e  p r e s e n c e  o f  p h r a gm o p l a s t s . 3 , 5 , 6 )  In  f a c t ,  i t  h a s  b e e n  1 3  

h yp o t h e s i z e d  t h a t  a n c e s t r a l  l a n d  p l a n t s  o r i g i n a t e d  f r o m  a  t yp e  1 4  

o f  C h a r o p h yt a  g r e e n  a l g a ,  t h e n  a d a p t e d  g r a d u a l l y  t o  l i f e  o n  l a n d ,  1 5  

p r o b a b l y  t h r o u g h  e x p o s u r e  t o  s e a s o n a l l y- d r y  o r  1 6  

i n t e r m e d i a t e l y- m o i s t  t e r r e s t r i a l  h a b i t a t s . 6 - 8 )   1 7  

A m o n g  t h e  e x t a n t  t a x a  o f  l a n d  p l a n t s ,  b r yo p h yt e s  ( w h i c h  1 8  

i n c l u d e  l i v e r w o r t s ,  m o s s e s ,  a n d  h o r n w o r t s )  r e p r e s e n t  t h e  1 9  

e a r l i e s t  d i v e rg i n g  g r o u p  o f  t e r r e s t r i a l  f l o r a  a n d  a r e  c o n s i d e r e d  2 0  

d e s c e n d a n t s  o f  s o m e  o f  t h e  v e r y  f i r s t  n o n - v a s c u l a r  p l a n t s . 4 , 9 , 1 0 )  2 1  

A l t h o u gh  p h yl o g e n e t i c  r e l a t i o n s h i p s  a m o n g  b r yo p h yt e s  a r e  s t i l l  2 2  

b e i n g  d e b a t e d , 4 )  t h e  m o r p h o l o g y o f  t h e  e a r l i e s t  f o s s i l  e v i d e n c e  2 3  

o f  l a n d  p l a n t s  ( w h i c h  c o n s i s t s  p r i m a r i l y  o f  s p o r e  m i c r o f o s s i l s  2 4  

a n d  t i s s u e  f r a gm e n t s  f r o m  t h e  M i d d l e  O r d o v i c i a n  a r o u n d  4 7 0  2 5  

M a )  s u g g e s t s  t h a t  t h e  a n c e s t o r s  o f  a l l  l a n d  p l a n t s  w e r e ,  i n  f a c t ,  2 6  

l i v e r w o r t - l i k e . 1 1 , 1 2 )  T h e  t h r e e  e x t a n t  g r o u p s  o f  b r yo p h yt e s  a l s o  2 7  

s h a r e  s e v e r a l  c o m m o n  l i f e  h i s t o r y  t r a i t s ,  i n c l u d i n g  a  d o m i n a n t  2 8  
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h a p l o i d  g a m e t o p h y t e  a n d  a  s p o r o p h yt e  t h a t  i s  n u t r i t i o n a l l y  1  

d e p e n d e n t  o n  t h e  g a m e t o p h yt e . 5 , 1 3 , 1 4 )  T h e i r  c r i t i c a l  p o s i t i o n  i n  2  

l a n d  p l a n t  p h yl o g e n y h a s  p r o m p t e d  i n c r e a s e d  i n t e r e s t  i n  3  

m o l e c u l a r  g e n e t i c  s t u d i e s  o f  b r yo p h y t e  s p e c i e s  t o  b e t t e r  4  

u n d e r s t a n d  t h e  e v o l u t i o n  o f  l a n d  p l a n t  m o r p h o l o g y a n d  5  

g e n o m e s .   6  

Fo l l o w i n g  t h e  e m e rg e n c e  o f  t h e  b r yo p h yt e s ,  v a s c u l a r  7  

p l a n t s ,  o r  t r a c h e o p h yt e s ,  s t a r t e d  t o  b e c o m e  t h e  d o m i n a n t  8  

v e g e t a t i o n  t yp e  i n  t e r r e s t r i a l  e n v i r o n m e n t s .  F o s s i l s  o f  a  d i v e r s e  9  

a r r a y  o f  t r i l e t e  s p o r e s  f o u n d  i n  s t r a t a  f r o m  t h e  La t e  O r d o v i c i a n ,  1 0  

a p p r o x i m a t e l y  4 4 3  M a ,  s u g g e s t  t h a t  b o t h  t h e  o r i g i n  a n d  1 1  

d i v e r s i f i c a t i o n  o f  v a s c u l a r  p l a n t s  h a d  a l r e a d y  o c c u r r e d  b y  t h a t  1 2  

p e r i o d . 1 5 )  M e g a f o s s i l s  o f  t r a c h e i d s  c a n  b e  i d e n t i f i e d  i n  La t e  1 3  

S i l u r i a n  s t r a t a  f r o m  o v e r  4 1 5  M a , 1 6 )  a n d  t h e  l i f e  h i s t o r i e s  o f  t h e  1 4  

l yc o p h yt e s ,  w h i c h  a r e  a m o n g  t h e  o l d e s t  e x t a n t  v a s c u l a r  p l a n t s ,  1 5  

s h o w c a s e  t h e  d o m i n a n c e  o f  s p o r o p h yt e  g e n e r a t i o n ,  a s  s e e n  i n  1 6  

o t h e r  t r a c h e o p h yt e s . 1 7 )  A n  e x p l o s i o n  i n  t h e  d i v e r s i t y  o f  l a n d  1 7  

p l a n t s  i n  g e n e r a l ,  a n d  v a s c u l a r  p l a n t s  i n  p a r t i c u l a r ,  o c c u r r e d  1 8  

d u r i n g  t h e  D e v o n i a n  p e r i o d ,  c a .  4 1 5 - 3 6 0  M a ,  w i t h  m a n y e x t a n t  1 9  

g r o u p s ,  i n c l u d i n g  h o r s e t a i l s ,  f e r n s ,  a n d  t h e  f i r s t  s e e d  p l a n t s ,  2 0  

e m e rg i n g  a n d  d i v e r s i f y i n g  d u r i n g  t h i s  p e r i o d . 1 7 )   2 1  

T h e  e v o l u t i o n  o f  s e e d s  r e p r e s e n t e d  y e t  a n o t h e r  c r i t i c a l  2 2  

i n v e n t i o n  f o r  l a n d  p l a n t s .  T h i s  i s  p r i m a r i l y  b e c a u s e ,  u p  u n t i l  2 3  

t h a t  p o i n t ,  i t  w a s  q u i t e  d i f f i c u l t  f o r  t i n y  o f f s p r i n g  p l a n t s  f r o m  2 4  

s i n g l e - c e l l e d  s p o r e s  t o  s u r v i v e  u n d e r  t h e  h a r s h  t e r r e s t r i a l  2 5  

c o n d i t i o n s  p r e s e n t  a t  t h e  t i m e .  S e e d  p l a n t s  t h u s  e v o l v e d  a  2 6  

n u m b e r  o f  a d a p t a t i o n s  t h a t  m a d e  i t  p o s s i b l e  f o r  t h e m  t o  2 7  

r e p r o d u c e  w i t h o u t  w a t e r.  S e e d  p l a n t s  h a v e ,  o f  c o u r s e ,  b e e n  2 8  
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w i d e l y  s u c c e s s f u l ,  a n d  h a v e  c o l o n i z e d  v a r i o u s  t e r r e s t r i a l  1  

e n v i r o n m e n t s  a n d  h a b i t a t s .  G ym n o s p e r m s  f i r s t  a p p e a r e d  d u r i n g  2  

t h e  La t e  C a r b o n i f e r o u s  p e r i o d ,  c a .  3 0 0  M a , 1 7 )  b e c o m i n g  a  3  

d o m i n a n t  f l o r a  s o m e t i m e  b e t w e e n  t h e  P e r m i a n  a n d  t h e  La t e  4  

C r e t a c e o u s ,  a p p r o x i m a t e l y  2 6 0 - 7 0  M a .  A n g i o s p e r m s  a p p e a r e d  5  

d u r i n g  t h e  E a r l y  C r e t a c e o u s  p e r i o d ,  a b o u t  1 0 0 - 1 4 5  M a ,  a n d  6  

b e g a n  t o  d o m i n a t e  a  m a j o r i t y  o f  t e r r e s t r i a l  h a b i t a t s  b e g i n n i n g  i n  7  

t h e  La t e  C r e t a c e o u s ,  a r o u n d  1 0 0 - 6 5  M a ,  a n d  c o n t i n u i n g  u n t i l  8  

t h e  p r e s e n t  d a y. 1 8 )   9  

 1 0  

I I .  A l t e r n a t i o n  o f  g e n e r a t i o n s  i n  l a n d  p l a n t s   1 1  

T h e  c l o s e s t  l i v i n g  r e l a t i v e s  o f  l a n d  p l a n t s ,  t h e  1 2  

C h a r o p h yt a  a l g a e ,  h a v e  a  h a p l o n t i c  l i f e  h i s t o r y,  w h e r e  m i t o s i s  1 3  

o c c u r s  d u r i n g  t h e  h a p l o i d  p h a s e ,  a n d  t h e  o n l y  d i p l o i d  c e l l  t h a t  1 4  

r e s u l t s  i s  t h e  z yg o t e ,  w h i c h  t h e n  u n d e rg o e s  m e i o s i s  t o  p r o d u c e  1 5  

h a p l o i d  s p o r e s . 3 , 7 )  In  c o n t r a s t ,  l a n d  p l a n t s  p r o d u c e  m u l t i c e l l u l a r  1 6  

d i p l o i d  s p o r o p h yt e s ,  a n d  t h u s  e x h i b i t  a  h a p l o d i p l o n t i c  l i f e  1 7  

h i s t o r y,  o f t e n  d e s c r i b e d  a s  t h e  a l t e r n a t i o n  o f  g e n e r a t i o n s .  T h i s  1 8  

t yp e  o f  l i f e  h i s t o r y  c o n s i s t s  o f  t w o  d i s t i n c t  m u l t i c e l l u l a r  1 9  

g e n e r a t i o n s :  a  h a p l o i d  g a m e t o p h yt e  a n d  a  d i p l o i d  s p o r o p h yt e  2 0  

( F i g .  2 ) .  In t e r e s t i n g l y,  a l t h o u g h  a l t e r n a t i o n  o f  m u l t i c e l l u l a r  2 1  

g e n e r a t i o n s  h a s  e m e rg e d  s e v e r a l  t i m e s  a m o n g  d i f f e r e n t  g r o u p s  2 2  

o f  a l g a e , 1 9 )  i t  h a s  e v o l v e d  o n l y  o n c e  i n  t h e  S t r e p t o p h yt a  2 3  

l i n e a g e .   2 4  

Tw o  m a j o r  t h e o r i e s  h a v e  b e e n  p r o p o s e d  t o  e x p l a i n  t h e  2 5  

o r i g i n s  o f  t h e  a l t e r n a t i o n  o f  g e n e r a t i o n s  i n  l a n d  p l a n t s :  t h e  2 6  

t r a n s f o r m a t i o n  ( o r  h o m o l o go u s )  t h e o r y  a n d  t h e  i n t e r p o l a t i o n  ( o r  2 7  

a n t i t h e t i c )  t h e o r y. 2 0 )  T h e  t r a n s f o r m a t i o n  t h e o r y  p o s i t s  t h a t  t h e  2 8  
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a n c e s t o r s  o f  m o d e r n  l a n d  p l a n t s  u n d e r w e n t  a n  a l t e r n a t i o n  o f  1  

i s o m o r p h i c  g e n e r a t i o n s ,  a n d  t h a t  m o r p h o l o g i c a l  d i f f e r e n c e s  2  

w i t h i n  e a c h  g e n e r a t i o n  a r o s e  g r a d u a l l y.  T h i s  t h e o r y  w a s  3  

s u g g e s t e d  b a s e d  o n  t h e  l i f e  h i s t o r i e s  o f  c e r t a i n  a l g a e ,  i n c l u d i n g  4  

C l a d o p h o r a ,  E c t o c a r p u s ,  a n d  U l v a ,  w h i c h  e x h i b i t  d i s t i n c t  5  

m u l t i c e l l u l a r  g a m e t o p h yt e  a n d  s p o r o p h yt e  g e n e r a t i o n s .  I n  6  

c o n t r a s t ,  t h e  i n t e r p o l a t i o n  t h e o r y  p o s t u l a t e s  t h a t  m u l t i c e l l u l a r  7  

s p o r o p h yt e s  e v o l v e d  f r o m  d e l a ys  i n  z yg o t i c  m e i o s i s ,  a n d  t h e  8  

i n t e r c a l a t i o n  o f  m i t o t i c  d i v i s i o n s  b e t w e e n  f e r t i l i z a t i o n  a n d  t h e  9  

p r o d u c t i o n  o f  s p o r e s  v i a  m e i o s i s ,  r e s u l t i n g  i n  t h e  r e t e n t i o n  o f  a  1 0  

d i p l o i d  m u l t i c e l l u l a r  e m b r yo  i n  a  g a m e t o p h yt i c  b o d y.  A c c o r d i n g  1 1  

t o  t h i s  t h e o r y,  l a n d  p l a n t  e v o l u t i o n  t h u s  p r o c e e d e d  i n  t h e  1 2  

d i r e c t i o n  o f  p r o g r e s s i v e l y  m o r e  c o m p l e x  s p o r o p h yt e s .  In  r e c e n t  1 3  

ye a r s ,  t h e  i n t e r p o l a t i o n  t h e o r y  h a s  b e c o m e  m o r e  w i d e l y  1 4  

a c c e p t e d ,  i n  p a r t  b e c a u s e  o f  t h e  d o m i n a n c e  o f  g a m e t o p h yt e s  1 5  

o v e r  s p o r o p h yt e s  a m o n g  b r yo p h yt e s  a n d  t h e  a b s e n c e  o f  1 6  

m u l t i c e l l u l a r  d i p l o i d  s p o r o p h yt e s  i n  C h a r o p h yt e  a l g a e . 1 9 , 2 1 )   1 7  

M u l t i c e l l u l a r  d i p l o i d  s p o r o p h yt e s  s e e m  t o  h a v e  a  b e t t e r  1 8  

o v e r a l l  c a p a c i t y  f o r  i n c r e a s i n g  i n  s i z e  a n d  c o m p l e x i t y,  a n d  t h e i r  1 9  

d e v e l o p m e n t  w a s  o n e  o f  t h e  m o s t  f u n d a m e n t a l  i n n o v a t i o n s  i n  2 0  

t e r r e s t r i a l  p l a n t  e v o l u t i o n . 1 9 )  In d e e d ,  i n  b r yo p h yt e s ,  t h e  2 1  

m u l t i c e l l u l a r  s p o r o p h yt e  e n a b l e s  m a s s i v e  s p o r e  d i s p e r s a l ,  w h i c h  2 2  

r e s u l t s  i n  g r e a t e r  g e n e t i c  v a r i a t i o n  f r o m  a  s i n g l e  f e r t i l i z a t i o n  2 3  

e v e n t .   2 4  

S t a r t i n g  f r o m  a  b r yo p h yt e - l i k e  a n c e s t o r  r e p r e s e n t i n g  t h e  2 5  

e a r l i e s t  d i v e rg i n g  l i n e a g e s  o f  l a n d  p l a n t s ,  t h e  e v o l u t i o n  o f  2 6  

t e r r e s t r i a l  f l o r a  h a s  t h u s  p r o c e e d e d  t h r o u g h  a  p r o g r e s s i v e  2 7  

r e d u c t i o n  i n  t h e  e x t e n t  o f  t h e  h a p l o i d  g a m e t o p h yt e  p h a s e  a n d ,  i n  2 8  
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c o n t r a s t ,  a n  i n c r e a s i n g  d o m i n a n c e  o f  t h e  d i p l o i d  s p o r o p h yt e  1  

p h a s e  ( F i g .  2 ) . 5 )  S u b s e q u e n t  i n n o v a t i o n s  t h a t  f a c i l i t a t e d  f u r t h e r  2  

a d a p t a t i o n s  t o  a  t e r r e s t r i a l  e n v i r o n m e n t  i n c l u d e  t h e  f o r m a t i o n  3  

o f  s t o m a t a ,  s p e c i a l i z e d  n u t r i e n t -  a n d  w a t e r - c o n d u c t i n g  c e l l s  4  

( v a s c u l a r  t i s s u e s ) ,  a n d  a  s p o r o p h yt i c  a p i c a l  m e r i s t e m  w i t h  5  

b r a n c h i n g  c a p a b i l i t y ;  t h e  p r o d u c t i o n  o f  l a t e r a l  o rg a n s  ( l e a v e s )  6  

a n d  s p e c i a l i z e d  u n d e rg r o u n d  o rg a n s  ( r o o t s ) ;  a n d  t h e  7  

d e v e l o p m e n t  o f  s e e d s  a n d  f l o w e r s . 5 , 2 1 , 2 2 )  S u c h  s i g n i f i c a n t  b o d y 8  

p l a n  t r a n s f o r m a t i o n s  p r o m p t  t h e  q u e s t i o n ,  “ H o w  d i d  l a n d  p l a n t s  9  

a c q u i r e  t h e  g e n e t i c  s ys t e m s  t h a t  l e d  t o  s u c h  d r a m a t i c  c h a n g e s ? ” .  1 0  

 1 1  

I I I .  G e n e t i c  t o o l k i t  f o r  l a n d  p l a n t  d e v e l o p m e n t      1 2  

R e c e n t  a d v a n c e s  i n  ge n o m e - s e q u e n c i n g  p r o j e c t s  1 3  

i n v o l v i n g  v a r i o u s  S t r e p t o p h yt a  l i n e a g e s ,  i n c l u d i n g  b a s a l  1 4  

a n g i o s p e r m s , 2 3 )  g ym n o s p e r m s , 2 4 )  l yc o p h yt e s , 2 5 )  b r yo p h yt e s , 2 6 )  1 5  

a n d  C h a r o p h yt a  a l g a e , 2 7 )  h a v e  a c c e l e r a t e d  t h e  i d e n t i f i c a t i o n  o f  1 6  

b o t h  g e n e  l o s s e s  a n d  a c q u i s i t i o n s  w i t h  r e g a r d  t o  l a n d  p l a n t  1 7  

e v o l u t i o n .  I t  s h o u l d  b e  n o t e d  t h a t ,  a l t h o u g h  g e n o m i c  1 8  

i n f o r m a t i o n  d e r i v e d  f r o m  t h e  s t u d y  o f  v a r i o u s  f o r m s  o f  1 9  

C h a r o p h yt e  a l g a e ,  ( e . g . ,  o r d e r s  C h a r a l e s ,  C o l e o c h a e t a l e s ,  o r  2 0  

Z yg n e m a t a l e s )  i s  s t i l l  r a t h e r  l i m i t e d ,  a n d  o n l y  i n c o m p l e t e  2 1  

t r a n s c r i p t o m e  d a t a  i s  c u r r e n t l y  a v a i l a b l e , 2 8 )  t h e  e n t i r e  g e n o m e  2 2  

o f  t h e  b a s a l  C h a r o p h yt a  a l g a e  K l e b s o r m i d i u m  h a s  r e c e n t l y  b e e n  2 3  

s e q u e n c e d . 2 7 )  Fu r t h e r  p r o g r e s s  o n  s e v e r a l  g e n o m e - s e q u e n c i n g  2 4  

p r o j e c t s  i n  t h e s e  C h a r o p h yt e s ,  a l o n g  w i t h  t h e  g e n o m i c  d a t a  2 5  

g a t h e r e d  f r o m  o t h e r  S t r e p t o p h yt e s ,  w i l l  c o n t r i b u t e  t o  a  b e t t e r  2 6  

o v e r a l l  u n d e r s t a n d i n g  o f  t h e  g e n e t i c  i n n o v a t i o n s  r e l a t e d  t o  2 7  

t e r r e s t r i a l i z a t i o n ,  a n d  t h e  s i gn i f i c a n t  t r a n s i t i o n s  a m o n g  b o d y 2 8  
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p l a n s  t h a t  o c c u r r e d  d u r i n g  t h e  c o u r s e  o f  l a n d  p l a n t  e v o l u t i o n .  1  

S o m e  t r a n s c r i p t i o n a l  r e gu l a t o r s ,  s u c h  a s  K N O X / BE L L 2  

g e n e s  a n d  b H LH  g e n e s ,  h a v e  b e e n  f o u n d  t h r o u g h o u t  t h e  g r e e n  3  

l i n e a g e , 2 9 , 3 0 )  a l l u d i n g  t o  i t s  a n c i e n t  o r i g i n s .  C o n v e r s e l y,  s o m e  4  

o t h e r  g e n e  f a m i l i e s ’ e n c o d i n g  t r a n s c r i p t i o n  f a c t o r s ,  s u c h  a s  5  

C l a s s  I I I  H D - Zi p , 3 1 )  C l a s s  IV  H D - Zi p , 3 2 )  W O X - t yp e  6  

h o m e o d o m a i n  p r o t e i n s , 3 3 )  G R A S , 3 4 )  a n d  M IK C - t yp e  M A D S  7  

b o x 3 5 )  p r o t e i n s ,  a r e  s h a r e d  a m o n g  l a n d  p l a n t s  a n d  a t  l e a s t  s o m e  8  

o f  t h e  t h r e e  d e r i v e d  f o r m s  o f  C h a r o p h yt a  a l g a e ,  b u t  a r e  n o t a b l y  9  

a b s e n t  i n  t h e  C h l o r o p h yt e s .  C o n s i d e r a b l e  n u m b e r s  o f  1 0  

t r a n s c r i p t i o n  f a c t o r  g e n e  ( s u b ) f a m i l i e s ,  i n c l u d i n g  t h e  V N S  1 1  

( V N D - ,  N S T / S N D - ,  S M B- r e l a t e d ) ,  h a v e  b e e n  f o u n d  e x c l u s i v e l y  1 2  

i n  l a n d  p l a n t s ,  b u t  h a v e  n o t  b e e n  f o u n d  i n  t h e  p o r t i o n s  o f  t h e  1 3  

C h a r o p h yt a  g e n o m e  s e q u e n c e d  t o  d a t e , 3 6 )  s u g g e s t i n g  t h a t  1 4  

a c q u i s i t i o n  o f  t h e s e  n e w  r e g u l a t o r y  g e n e s  m a y b e  c o r r e l a t e d  1 5  

w i t h  t e r r e s t r i a l i z a t i o n ,  o r  r e l a t e d  b o d y  p l a n  m o d i f i c a t i o n s .   1 6  

P l a n t  h o r m o n e s  p e r f o r m  m a n y c r i t i c a l  f u n c t i o n s  r e l a t e d  1 7  

t o  t h e  i n t e g r a t i o n  o f  g r o w t h ,  d e v e l o p m e n t ,  a n d  e n v i r o n m e n t a l  1 8  

r e s p o n s e s  i n  m u l t i c e l l u l a r  o rg a n i s m s .  M a n y a s p e c t s  o f  p l a n t  1 9  

h o r m o n e  s i gn a l i n g  m e c h a n i s m s  h a v e  b e e n  w e l l  d o c u m e n t e d  i n  2 0  

a n g i o s p e r m s , 3 7 , 3 8 )  b u t  l i m i t e d  k n o w l e d ge  o f  t h e s e  p r o c e s s e s  i s  2 1  

a v a i l a b l e  f o r  o t h e r  g r e e n  l i n e a g e s .  S i m i l a r l y,  a l t h o u g h  s e v e r a l  2 2  

p l a n t  h o r m o n e s ,  i n c l u d i n g  IA A a n d  c y t o k i n i n s ,  h a v e  b e e n  2 3  

d e t e c t e d  i n  b o t h  u n i c e l l u l a r  a n d  m u l t i c e l l u l a r  g r e e n  a l g a e , 3 9 )  2 4  

t h e i r  b i o l o g i c a l  f u n c t i o n s  i n  a l g a e  a l s o  r e m a i n  l a rg e l y  u n k n o w n .  2 5  

R e c e n t l y,  c o m p a r a t i v e  g e n o m i c  a n d  p h yl o g e n e t i c  a n a l ys e s  o f  t h e  2 6  

s i gn a l i n g  c o m p o n e n t s  o f  n i n e  m a j o r  p l a n t  h o r m o n e s  ( a u x i n s ,  2 7  

A BA s ,  c y t o k i n i n s ,  b r a s s i n o s t e r o i d s ,  e t h yl e n e s ,  g i b b e r e l l i n s ,  2 8  
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j a s m o n i c  a c i d s ,  s a l i c y l i c  a c i d s ,  a n d  s t r i go l a c t o n e s )  w e r e  1  

c o n d u c t e d  u s i n g  g e n o m i c  o r  t r a n s c r i p t o m e  d a t a  f r o m  1 4  p l a n t  2  

s p e c i e s ,  i n c l u d i n g  t h e  r e d  a l g a  C y a n i d i o s c h y z o n  m e ro l a e ,  g r e e n  3  

a l g a e ,  C h a r o p h yt a  a l g a e ,  a n d  l a n d  p l a n t s . 3 8 )  A s s u m i n g  t h a t  t h e  4  

o r t h o l o g s  o f  t h e s e  s i gn a l i n g  c o m p o n e n t s  r e t a i n e d  s i m i l a r  5  

f u n c t i o n a l i t i e s  t h r o u gh o u t  t h e  e v o l u t i o n a r y  h i s t o r y  o f  p l a n t s ,  6  

t h e s e  s t u d i e s  p r o p o s e  t h a t  a u x i n - ,  c y t o k i n i n - ,  a n d  7  

s t r i g o l a c t o n e - s i g n a l i n g  m e c h a n i s m s  f i r s t  e m e rg e d  i n  a  8  

C h a r o p h yt a  a l g a  a n d  i n  s o m e  e a r l y  l i n e a g e s  o f  S t r e p t o p h yt e s ,  9  

w h e r e a s  t h e  s i g n a l i n g  p a t h w a ys  f o r  j a s m o n i c  a c i d s ,  A B A s ,  a n d  1 0  

s a l i c y l i c  a c i d s  a r o s e  i n  t h e  l a s t  s h a r e d ,  c o m m o n  a n c e s t o r  o f  1 1  

l a n d  p l a n t s .  T h u s ,  c o m p a r a t i v e  g e n o m i c s  s u g g e s t s  t h a t  s i g n a l i n g  1 2  

c o m p o n e n t s  f o r  d i f f e r e n t  p l a n t  h o r m o n e s  s e e m  t o  h a v e  1 3  

o r i g i n a t e d  a t  d i f f e r e n t  t i m e s  o v e r  t h e  c o u r s e  o f  l a n d  p l a n t  1 4  

e v o l u t i o n . 3 8 )  I t  s h o u l d  b e  f u r t h e r  n o t e d ,  h o w e v e r,  t h a t  t h e s e  1 5  

s t u d i e s  w e r e  b a s e d  o n  i n c o m p l e t e  t r a n s c r i p t o m e  d a t a  ( n o t  1 6  

g e n o m e - s e q u e n c e  d a t a ) ,  f o r  s e v e r a l  t yp e s  o f  C h a r o p h yt e  a l g a e ,  1 7  

a s  w e l l  a s  f o r  t h e  l i v e r w o r t  M a rc h a n t i a  p o l y m o r p h a ,  w h i c h  c a n  1 8  

o n l y  b e  u s e d  f o r  a s c e r t a i n i n g  t h e  p r e s e n c e  ( n o t  t h e  a b s e n c e )  o f  1 9  

c e r t a i n  g e n e  f a m i l i e s .  Fu r t h e r  g e n o m i c  s e q u e n c i n g  o f  M .  2 0  

p o l y m o r p h a  a n d  o t h e r  f o r m s  o f  C h a r o p h yt e  a l g a e ,  a l o n g  w i t h  2 1  

t h e  f u n c t i o n a l  c a t e g o r i z a t i o n  o f  t h e s e  s i gn a l i n g  c o m p o n e n t s  i n  2 2  

s o m e  b a s a l  p l a n t  l i n e a g e s ,  w i l l  c o n t r i b u t e  t o  a n  i n c r e a s e d  2 3  

u n d e r s t a n d i n g  o f  t h e  o r i g i n s  a n d  e v o l u t i o n  o f  p l a n t  h o r m o n e  2 4  

s i gn a l i n g  p a t h w a ys .  2 5  

 2 6  

I V.  S h e d d i n g  l i g h t  o n  l a n d  p l a n t  e v o l u t i o n  v i a  b r y o p h y t e s   2 7  

A l t h o u gh  c o m p a r a t i v e  g e n o m i c s ,  a l o n g  w i t h  p h yl o g e n e t i c  2 8  
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a n d  a n a t o m i c a l  s t u d i e s ,  h a v e  p r o d u c e d  i n t e r e s t i n g  h yp o t h e s e s  1  

r e g a r d i n g  t h e  m o r p h o l o g i c a l  a n d  p h ys i o l o g i c a l  e v o l u t i o n  o f  l a n d  2  

p l a n t s , 4 0 )  f u n c t i o n a l  s t u d i e s  a r e  c r u c i a l  t o  t e s t i n g  t h e s e  t h e o r i e s .  3  

O v e r  t h e  l a s t  f e w  d e c a d e s ,  p l a n t  m o l e c u l a r  b i o l o g y  h a s  f o c u s e d  4  

p r i m a r i l y  o n  a  s m a l l  n u m b e r  o f  m o d e l  a n g i o s p e r m  s p e c i e s ,  s u c h  5  

a s  A r a b i d o p s i s  t h a l i a n a ,  d u e  t o  a n  o v e r a l l  l a c k  o f  a v a i l a b i l i t y  6  

a n d  a d v a n c e m e n t  o f  m o d e r n  m o l e c u l a r  g e n e t i c  t e c h n i q u e s .  Fo r  7  

e x a m p l e ,  b y  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  2 1 s t  c e n t u r y,  t e c h n i q u e s  f o r  8  

t r a n s f o r m a t i o n  a n d  ge n e  t a rg e t i n g  h a d  j u s t  b e c o m e  a v a i l a b l e  t o  9  

r e s e a r c h e r s  s t u d yi n g  t h e  m o s s  P.  p a t e n s ,  w h i c h  h a d  b e e n  t h e  1 0  

s o l e  n o n - a n g i o s p e r m  m o d e l  p l a n t  u s e d  i n  t h e  i n v e s t i g a t i o n  o f  1 1  

g e n e  f u n c t i o n s . 4 1 , 4 2 )  M o r e  r e c e n t l y,  m o l e c u l a r  g e n e t i c  t o o l s  1 2  

h a v e  b e e n  d e v e l o p e d  a l s o  f o r  t h e  s t u d y  o f  t h e  o t h e r  b r y o p h yt e  1 3  

t a x o n ,  n a m e l y  t h e  l i v e r w o r t  M .  p o l y m o r p h a . 4 3 - 5 1 )  In  f a c t ,  t h e  1 4  

s e q u e n c i n g  p r o j e c t  f o r  t h e  e n t i r e  g e n o m e  o f  M .  p o l y m o r p h a  h a s  1 5  

r e c e n t l y  b e e n  l a u n c h e d  u n d e r  t h e  gu i d a n c e  a n d  d i r e c t i o n  o f  t h e  1 6  

C o m m u n i t y  S e q u e n c i n g  P r o g r a m  a t  t h e  J o i n t  G e n o m e  In s t i t u t e  1 7  

( D O E - J G I :  h t t p : / / j g i . d o e . go v / w h y- s e q u e n c e - a - l i v e r w o r t / ) .  O f  1 8  

n o t e ,  t h i s  w o r k  h a s  a l r e a d y  r e v e a l e d  t h a t  m a n y o f  t h e  g e n e s  1 9  

u s e d  f o r  r e g u l a t i o n  o f  g r o w t h  a n d  d e v e l o p m e n t  i n  o t h e r  l a n d  2 0  

p l a n t s  a r e  p r e s e r v e d  w i t h i n  t h e  g e n o m e ,  b u t  o f t e n  s h o w  l e s s  2 1  

r e d u n d a n c y.  T h u s ,  t h e s e  t w o  b r yo p h yt e  m o d e l s  h a v e  b e e n  u s e d  2 2  

f o r  c o m p a r a t i v e  f u n c t i o n a l  s t u d i e s  o f  t h e  v a r i o u s  g e n e s  2 3  

i n v o l v e d  i n  t h e  e v o l u t i o n  o f  m o r p h o l o g i c a l  a n d  p h ys i o l o g i c a l  2 4  

c h a r a c t e r i s t i c s  a m o n g  l a n d  p l a n t s .  S o m e  k e y  a s p e c t s  o f  t h e  m o s t  2 5  

r e c e n t  f i n d i n gs  f r o m  t h e s e  m o d e l  s ys t e m s  a r e  d i s c u s s e d  n e x t .  2 6  

 2 7  

I V.  i .  E v o l u t i o n  o f  a  h a p l o d i p l o n t i c  l i f e  h i s t o r y  2 8  
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O n e  o f  t h e  m o s t  c r i t i c a l  i n n o v a t i o n s  i n  t e r r e s t r i a l  p l a n t  1  

e v o l u t i o n  w a s  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  a  s p o r o p h yt i c  a p i c a l  m e r i s t e m ,  2  

w h i c h  f a c i l i t a t e s  a  c o m p l e x  a n d  i n d e t e r m i n a t e  s p o r o p h yt e  b o d y 3  

p l a n .  In  a n g i o s p e r m s ,  t h e  c l a s s  I  K N O X  ( K N O X 1 )  g e n e  f a m i l y  i s  4  

k n o w n  t o  p l a y  a  k e y  r o l e  i n  t h e  f o r m a t i o n  a n d  m a i n t e n a n c e  o f  5  

m e r i s t e m s  w i t h i n  t h e  s p o r o p h yt e  b o d y. 5 2 )  To  t h i s  e n d ,  t h e  6  

e x p r e s s i o n  a n d  f u n c t i o n  o f  a l l  t h r e e  K N O X 1  o r t h o l o g s  h a v e  b e e n  7  

e x a m i n e d  i n  P.  p a t e n s ,  r e v e a l i n g  t h a t  a l l  K N O X 1  g e n e s  i n  t h i s  8  

s p e c i e s  a r e  e x p r e s s e d  i n  t h e  a p i c a l  c e l l  a n d  m e r i s t e m a t i c  r e g i o n  9  

o f  t h e  s p o r o p h yt e ,  a n d  w o r k  t o  r e g u l a t e  t h e  g r o w t h  p o t e n t i a l  o f  1 0  

t h e  d i p l o i d  g e n e r a t i o n ,  b u t  d o  n o t  f u n c t i o n  i n  t h e  g a m e t o p h yt i c  1 1  

m e r i s t e m . 5 3 )  T h i s  r e s u l t  d e m o n s t r a t e s  t h a t  t h e  K N O X 1 - m e d i a t e d  1 2  

g e n e  r e g u l a t o r y  n e t w o r k  f o r  t h e  s p o r o p h yt i c  a p i c a l  m e r i s t e m  i s  1 3  

s o m e w h a t  c o n s e r v e d  a m o n g  l a n d  p l a n t s ,  a n d  w a s  l i k e l y  a c q u i r e d  1 4  

e a r l y  o n  i n  t h e  e v o l u t i o n  o f  E m b r yo p h yt a .   1 5  

C o n v e r s e l y,  t h e  d i s r u p t i o n  o f  c l a s s  I I  K N O X  ( K N O X 2 )  1 6  

g e n e s  i n  t h e  m o s s  P.  p a t e n s  m a y h a v e  r e s u l t e d  i n  a p o s p o r y,  o r  1 7  

t h e  f o r m a t i o n  o f  g a m e t o p h yt e - l i k e  s t r u c t u r e s  f r o m  s p o r o p h yt e s  1 8  

i n  t h e  a b s e n c e  o f  m e i o s i s ,  t h u s  h i g h l i g h t i n g  a  c r i t i c a l  f u n c t i o n  1 9  

o f  K N O X 2  g e n e s  i n  r e g a r d  t o  t h e  r e p r e s s i o n  o f  g a m e t o p h yt i c  2 0  

d e v e l o p m e n t a l  p r o g r a m m i n g  w i t h i n  t h e  d i p l o i d  s p o r o p h yt e . 5 4 )   2 1  

K N O X 2  f u n c t i o n s  i n  a n g i o s p e r m s  w e r e  l a t e r  r e v e a l e d  u s i n g  2 2  

m u l t i p l e  l o s s - o f - f u n c t i o n  m u t a n t s  o f  K N O X 2  i n  A .  t h a l i a n a .  2 3  

T h e s e  s t u d i e s  d e m o n s t r a t e d  t h a t  K N O X 2  a c t s  a n t a g o n i s t i c a l l y  2 4  

w i t h  K N O X 1  a n d  m o d u l a t e s  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  a l l  a e r i a l  2 5  

o rg a n s  i n  t h e  s p o r o p h yt e  b o d y o f  A .  t h a l i a n a . 5 5 )  T h e  K N O X 1  2 6  

a n d  K N O X 2  s u b f a m i l i e s  m o s t  l i k e l y  o r i g i n a t e d  f r o m  a  s i n g l e  2 7  

K N O X  g e n e  i n  a n  e a r l y  S t r e p t o p h yt e  a l g a  v i a  g e n e  d u p l i c a t i o n ,  2 8  
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w h i c h  e n a b l e d  t h e s e  g e n e s  t o  f a c i l i t a t e  t h e  d e v e l o p m e n t  a n d  1  

f u r t h e r  e v o l u t i o n  o f  m o r e  c o m p l e x  ge n e  r e gu l a t o r y  n e t w o r k s  i n  2  

t h e  m u l t i c e l l u l a r  d i p l o i d  s p o r o p h yt e .     3  

E p i g e n e t i c  m e c h a n i s m s  a r e  a l s o  l i k e l y  t o  p l a y  a  m a j o r  4  

t r a n s i t i o n a l  r o l e  i n  ga m e t o p h yt e  a n d  s p o r o p h yt e  g r o w t h  p h a s e s  5  

o f  a  p l a n t ’s  l i f e  h i s t o r y.  In  P.  p a t e n s ,  h o m o l o g u e s  o f  C U R LY 6  

LE A F  ( P p C L F )  a n d  F E RT I L I Z AT IO N  IN D E P E N D E N T 7  

E N D O S P E R M  ( P p F I E )  g e n e s  e n c o d i n g  s u b u n i t s  o f  a  P o l yc o m b  8  

g r o u p  c o m p l e x  ( w h i c h  c o n t r o l s  e p i g e n e t i c  s t a t u s  t h r o u g h  9  

c h r o m a t i n  m o d i f i c a t i o n )  w e r e  s h o w n  t o  b e  e s s e n t i a l  f o r  t h e  1 0  

p r o p e r  e s t a b l i s h m e n t  o f  s p o r o p h yt e  a n d  g a m e t o p h yt e  i d e n t i t y.  1 1  

To  t h i s  e n d ,  i t  w a s  d i s c o v e r e d  t h a t  l o s s - o f - f u n c t i o n  m u t a n t s  o f  1 2  

P p C L F  a n d  P p F I E ,  w o u l d  s u b s e q u e n t l y  d e v e l o p  s p o r o p h yt e - l i k e  1 3  

t i s s u e s  i n  t h e  g a m e t o p h yt e  g r o w t h  p h a s e . 5 6 , 5 7 )  T h u s ,  t h e s e  t yp e s  1 4  

o f  s t u d i e s  p r o v i d e  e s s e n t i a l  c l u e s  f o r  u n d e r s t a n d i n g  t h e  v a r i o u s  1 5  

m o l e c u l a r  m e c h a n i s m s  t h a t  r e g u l a t e  e p i g e n e t i c  s t a t u s  i n  t h e  1 6  

a l t e r n a t i o n  o f  g e n e r a t i o n s  i n  t h e  l i f e  h i s t o r i e s  o f  l a n d  p l a n t s .  1 7  

  1 8  

I V.  i i .  E v o l u t i o n  o f  t h e  a u x i n  s y s t e m   1 9  

T h e  p h yt o h o r m o n e  a u x i n ,  a n  i n d o l e - 3  a c e t i c  a c i d  ( IA A ) ,  2 0  

p l a ys  a  n u m b e r  o f  p i v o t a l  r o l e s  i n  b o t h  p l a n t  d e v e l o p m e n t  a n d  2 1  

e n v i r o n m e n t a l  r e s p o n s e .  In  t h e  l a s t  d e c a d e ,  s t u d i e s  u s i n g  t h e  2 2  

a n g i o s p e r m  m o d e l  A .  t h a l i a n a  h a v e  r e v e a l e d  t h e  m o l e c u l a r  2 3  

m e c h a n i s m s  t h a t  r e g u l a t e  a u x i n  h o m e o s t a s i s ,  s i g n a l i n g ,  a n d  2 4  

t r a n s p o r t ,  a s  w e l l  a s  t h e  h o r m o n e ’s  f u n c t i o n  i n  o v e r a l l  p l a n t  2 5  

d e v e l o p m e n t .  In  a n g i o s p e r m s ,  a  s i g n i f i c a n t  a m o u n t  o f  IA A i s  2 6  

s yn t h e s i z e d  f o r  t h e  g r o w t h  a n d  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  s p o r o p h yt e  2 7  

f r o m  t r yp t o p h a n  ( Tr p )  v i a  i n d o l e - 3  p y r u v i c  a c i d  ( IP yA )  b y  t w o  2 8  



K. Ishizaki 

- 13 - 

k i n d s  o f  e n z ym e s ,  t h e  T RY P TO P H A N  A M IN O T R A N S A F E R A S E  1  

O F  A R A B ID O P S IS  ( TA A )  a n d  t h e  Y U C C A ( Y U C )  f a m i l i e s . 5 8 - 6 0 )  2  

In  n o n - s e e d  p l a n t s ,  i t  w a s  i m p l i c a t e d  t h a t  t h e  m a j o r i t y  o f  IA A i s  3  

p r o d u c e d  f r o m  a  Tr p - i n d e p e n d e n t  p a t h w a y,  a n d  l i t t l e  i s  k n o w n  4  

a b o u t  t h e  p o t e n t i a l  c o n t r i b u t i o n s  o f  Tr p - d e p e n d e n t  p a t h w a ys  i n  5  

b a s a l  l a n d  p l a n t s . 6 1 )  R e c e n t l y,  m o l e c u l a r  g e n e t i c  s t u d i e s  u s i n g  6  

t h e  l i v e r w o r t  M .  p o l y m o r p h a  e l u c i d a t e d  t h a t  t h e  Tr p - d e p e n d e n t  7  

IP yA p a t h w a y p l a ys  a  m a j o r  r o l e  i n  I A A p r o d u c t i o n  t h a t  i s  8  

c r i t i c a l  f o r  p r o p e r  g r o w t h  a n d  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  g a m e t o p h yt e  9  

i n  t h i s  s p e c i e s . 6 2 )  H o m o l o gu e s  o f  TA A  a n d  Y U C  ge n e s  h a v e  a l s o  1 0  

b e e n  f o u n d  e n c o d e d  i n  t h e  g e n o m e  o f  t h e  m o s s  P.  p a t e n s . 2 6 )  1 1  

S t u d i e s  o n  t w o  d i s t a n t l y  r e l a t e d  b r yo p h yt e  s p e c i e s  s u c h  a s  t h e s e  1 2  

s u g g e s t  t h a t  t h e  Tr p - d e p e n d e n t  IP yA p a t h w a y f o r  IA A 1 3  

b i o s yn t h e s i s  h a d  b e e n  a l r e a d y  a c q u i r e d  b y  a  c o m m o n  a n c e s t o r  1 4  

o f  l a n d  p l a n t s ,  a n d  t h u s  w e n t  o n  t o  p l a y  a  s i g n i f i c a n t  r o l e  i n  i t s  1 5  

s u b s e q u e n t  l i f e  h i s t o r y.  1 6  

B a s e d  o n  m o l e c u l a r  s t u d i e s  i n  A r a b i d o p s i s ,  a u x i n  i s  k n o w n  1 7  

t o  a c t  b y  t r a n s c r i p t i o n a l  r e g u l a t i o n  t h r o u g h  a  f r a m e w o r k  i n  1 8  

w h i c h  a u x i n  r e c e p t o r s  ( T R A N S P O RT IN H IB I TO R  1 9  

R E S IS TA N T 1 / A U X IN  S IG N A L IN G  F - B O X s  ( T IR 1 / A F B s )  t a rg e t  2 0  

t r a n s c r i p t i o n a l  c o - r e p r e s s o r s ,  A U X IN / IN D O LE  A C E T IC  A C ID s  2 1  

( A u x / IA A s ) ,  f o r  d e g r a d a t i o n ,  t h e r e b y  r e l e a s i n g  A U X IN  2 2  

R E S P O N S E  FA C TO R s  ( A R F s )  t o  r e g u l a t e  t r a n s c r i p t i o n  i n  2 3  

a u x i n - r e s p o n s i v e  g e n e s . 6 3 )  R e c e n t  f u n c t i o n a l  s t u d i e s  u s i n g  P.  2 4  

p a t e n s  a n d  M .  p o l y m o r p h a  h a v e  f u r t h e r  d e m o n s t r a t e d  t h a t  t h e  2 5  

m o l e c u l a r  m e c h a n i s m s  r e l a t e d  t o  a u x i n - m e d i a t e d  t r a n s c r i p t i o n  2 6  

a r e  e s s e n t i a l l y  c o n s e r v e d  a m o n g  b r yo p h yt e s  a n d  2 7  

a n g i o s p e r m s . 6 4 - 6 7 )  In  a n g i o s p e r m s ,  l a rg e  f a m i l i e s  o f  g e n e s  2 8  
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e n c o d e  A u x / IA A a n d  A R F p r o t e i n s ,  b u t  b e c a u s e  i n d i v i d u a l  1  

m e m b e r s  o f t e n  p e r f o r m  r e d u n d a n t  f u n c t i o n s ,  u n c o v e r i n g  f u r t h e r  2  

d e t a i l s  r e g a r d i n g  t h e s e  m e c h a n i s m s  b e c o m e s  r a t h e r  d i f f i c u l t . 6 8 )  3  

R e g a r d l e s s ,  i n  o n e  s t u d y,  a  t r a n s g e n i c  l i n e  c o m p l e t e l y  l a c k i n g  4  

i n  A u x / IA A s  w a s  g e n e r a t e d  i n  P.  p a t e n s ,  w h i c h  n o r m a l l y  o n l y  5  

h a s  t h r e e  A u x / IA A g e n e s .  T h e  r e s u l t i n g  l o s s  o f  a l l  t h r e e  6  

A u x / IA A g e n e s  c o m p l e t e l y  c o n f e r r e d  a n  a u x i n - i n s e n s i t i v e  7  

p h e n o t yp e ,  c l e a r l y  s u g g e s t i n g  t h a t  a u x i n - m e d i a t e d  8  

t r a n s c r i p t i o n a l  r e g u l a t i o n  o c c u r s  e x c l u s i v e l y  t h r o u g h  A u x / IA A 9  

p a t h w a ys  i n  P.  p a t e n s . 6 9 )  O t h e r  s t u d i e s  r e c e n t l y  r e v e a l e d  t h a t  M .  1 0  

p o l y m o r p h a  a l s o  p o s s e s s e s  a l l  t h e  r e q u i r e d  c o m p o n e n t s  f o r  1 1  

a u x i n - m e d i a t e d  t r a n s c r i p t i o n a l  r e g u l a t i o n  w i t h  m i n i m a l  g e n e t i c  1 2  

r e d u n d a n c y. 6 6 , 6 7 )  T h u s ,  t h e s e  t w o  b r y o p h yt e  m o d e l  s ys t e m s  a r e  1 3  

c a p a b l e  o f  p r o v i d i n g  g o o d  o p p o r t u n i t i e s  f o r  i n v e s t i g a t i n g  1 4  

p r i n c i p l e s  p e r t a i n i n g  t o  t h e  e v o l u t i o n  o f  a u x i n  a c t i o n s  a n d  i t s  1 5  

r e l a t e d  r o l e  i n  l a n d  p l a n t  m o r p h o g e n e s i s .  1 6  

 1 7  

I V.  i i i .  E v o l u t i o n  o f  n e w  t i s s u e s  a n d  o rg a n s   1 8  

T h e  a c q u i s i t i o n  o f  n e w  c e l l  t yp e s ,  i n c l u d i n g  t h o s e  t h a t  1 9  

f o r m  t i s s u e s  a n d  o rg a n s ,  r e p r e s e n t s  a  s i gn i f i c a n t  m i l e s t o n e  i n  2 0  

t h e  e v o l u t i o n a r y  a d a p t a t i o n  o f  p l a n t s  t o  t e r r e s t r i a l  e n v i r o n m e n t s .  2 1  

R e c e n t  c o m p a r a t i v e  g e n e t i c  s t u d i e s  u s i n g  b o t h  b r yo p h yt e s  a n d  2 2  

a n g i o s p e r m s  i n d i c a t e  p o t e n t i a l  r e c r u i t m e n t  o f  p r e - e x i s t i n g  g e n e  2 3  

r e g u l a t o r y  n e t w o r k s  t o  r e gu l a t e  s u b s e q u e n t  d e v e l o p m e n t  o f  2 4  

n o v e l  a r c h i t e c t u r e s .  Fo r  e x a m p l e ,  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  r o o t  h a i r s  2 5  

i n  t h e  m u l t i c e l l u l a r  r o o t s  o f  a n g i o s p e r m s  i s  p o s i t i v e l y  r e gu l a t e d  2 6  

b y  R O O T- H A IR  D E F E C T IV E  S IX - L I K E  ( R S L)  c l a s s  I  g e n e s ,  2 7  

w h i c h  a r e  c l a s s i f i e d  a s  m e m b e r s  o f  t h e  b H LH  V I I I c  2 8  
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s u b f a m i l y. 7 0 )  T h e s e  b H LH  m e m b e r s  i n  P.  p a t e n s  a r e  k n o w n  t o  b e  1  

i n v o l v e d  i n  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  r h i z o i d s  i n  t h e  g a m e t o p h yt e  2  

g e n e r a t i o n . 7 1 , 7 2 )  A d d i t i o n a l l y,  i n  M .  p o l y m o r p h a ,  a n  R S L c l a s s  I  3  

g e n e  f u n c t i o n s  n o t  o n l y  i n  r h i z o i d  f o r m a t i o n ,  b u t  a l s o  i n  t h e  4  

d e v e l o p m e n t  o f  g e m m a e  a n d  s l i m e  p a p i l l a e ,  b o t h  o f  w h i c h  a r e  5  

d i f f e r e n t i a t e d  f r o m  s i n g l e  e p i d e r m a l  c e l l s . 7 3 )  T h u s ,  t h e s e  r e s u l t s  6  

s u g g e s t  t h a t  t h e s e  b H LH  m e m b e r s  o r i g i n a l l y  f u n c t i o n e d  i n  t h e  7  

g a m e t o p h yt e  g e n e r a t i o n  t o  c o n t r o l  t h e  s t r u c t u r e s  d e r i v e d  f r o m  8  

s i n g l e  e p i d e r m a l  c e l l s  i n  t h e  c o m m o n  a n c e s t o r  o f  l a n d  p l a n t s ,  9  

a n d  t h a t  t h e s e  g e n e s  w e r e  t h e n  c o - o p t e d  f o r  t h e  s u b s e q u e n t  1 0  

d e v e l o p m e n t  o f  r o o t  h a i r s  i n  t h e  s p o r o p h yt e  g e n e r a t i o n  o f  1 1  

v a s c u l a r  p l a n t s .  1 2  

T h e  d e v e l o p m e n t  o f  v a s c u l a t u r e  w a s  a l s o  o n e  o f  t h e  m o s t  1 3  

c r i t i c a l  i n n o v a t i o n s  i n  t h e  e v o l u t i o n  o f  l a n d  p l a n t s ,  a s  i t  n o t  1 4  

o n l y  a l l o w s  f o r  l o n g - d i s t a n c e  n u t r i e n t  a n d  w a t e r  t r a n s p o r t ,  b u t  1 5  

a l s o  p r o v i d e s  r i g i d  s t r u c t u r a l  s u p p o r t  f o r  t h e  p l a n t .  Va s c u l a r  1 6  

p l a n t s  d i f f e r e n t i a t e  t h e s e  s p e c i a l i z e d  t r a n s p o r t  t i s s u e s  w i t h i n  1 7  

t h e  s p o r o p h yt e  b o d y,  a n d  a  s u b f a m i l y  o f  N A C  ( N A M ,  A TA F,  a n d  1 8  

C U C )  t r a n s c r i p t i o n  f a c t o r s ,  t h e  V N S  p r o t e i n s ,  p l a ys  a  k e y  r o l e  1 9  

i n  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  w a t e r - c o n d u c t i n g  c e l l s . 3 6 )  A l t h o u g h  2 0  

b r yo p h yt e s  a r e  c l a s s i f i e d  a s  n o n - v a s c u l a r  p l a n t s ,  s o m e  o f  t h e i r  2 1  

l i n e a g e s  d o  d e v e l o p  s p e c i a l i z e d  c e l l s  t h a t  c o n d u c t  n u t r i e n t s  a n d  2 2  

w a t e r  i n  t h e  g a m e t o p h yt e  b o d y.  R e c e n t  s t u d i e s  h a v e  a l s o  2 3  

d e m o n s t r a t e d  t h a t  t h e  g e n e t i c  b l u e p r i n t s  f o r  V N S - b a s e d  2 4  

t r a n s c r i p t i o n a l  r e g u l a t i o n  o f  c e l l  d i f f e r e n t i a t i o n  r e l a t e d  t o  w a l l  2 5  

t h i c k e n i n g  a r e  a l s o  c o n s e r v e d  i n  P.  p a t e n s . 7 4 )  In  f a c t ,  t h e  P.  2 6  

p a t e n s  g e n o m e  h a s  b e e n  s h o w n  t o  h a v e  e i g h t  V N S  g e n e s ,  a n d  2 7  

t r i p l e  m u t a n t s  o f  t h e s e  V N S  g e n e s  h a v e  c o n f e r r e d  a b n o r m a l  2 8  
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w a t e r - c o n d u c t i n g  a n d  s u p p o r t  c e l l s  i n  t h e  g a m e t o p h yt e s .  1  

Fu r t h e r m o r e ,  t r a n s c r i p t o m e  a n a l ys i s  o f  t h e  o v e r e x p r e s s i o n  o f  2  

t h e  P p V N S 7  g e n e  i n  P.  p a t e n s  i n d i c a t e s  t h a t  P p V N S  r e g u l a t e s  3  

m a n y o f  t h e  p u t a t i v e  o r t h o l o gs  o f  t h e  d i r e c t  t a rg e t s  o f  V N S  i n  4  

A r a b i d o p s i s . 7 4 )  T h u s ,  t h e  c o m b i n e d  r e s u l t s  o f  t h e s e  s t u d i e s  5  

i n d i c a t e  t h a t  t r a n s c r i p t i o n a l  r e gu l a t i o n  a n d  c e l l u l a r  f u n c t i o n s  o f  6  

w a t e r - c o n d u c t i n g  c e l l s  a r e  c o n s e r v e d  i n  t h e  e v o l u t i o n a r y  7  

l i n e a g e s  b e t w e e n  P.  p a t e n s  a n d  A .  t h a l i a n a ,  s u g g e s t i n g  t h a t  t h e  8  

a c q u i s i t i o n  o f  t h e  N A C - m e d i a t e d  m a c h i n e r y  f o r  d e v e l o p m e n t  o f  9  

w a t e r - c o n d u c t i n g  c e l l s  w a s  c r i t i c a l  t o  t h e  s u c c e s s f u l  a d a p t a t i o n  1 0  

o f  p l a n t s  t o  l a n d .      1 1  

P h o t o p e r i o d i c  c o n t r o l  i n  t h e  t r a n s i t i o n  f r o m  v e g e t a t i v e  1 2  

t o  r e p r o d u c t i v e  g r o w t h  p h a s e s  i s  a l s o  c r u c i a l  f o r  l a n d  p l a n t s .  In  1 3  

a n g i o s p e r m s ,  G IG A N T E A ( G I )  a n d  F LAV IN - B IN D IN G  K E LC H  1 4  

R E P E AT F - BO X 1  ( FK F 1 )  f o r m  a  p r o t e i n  c o m p l e x  t h a t  p l a ys  a  1 5  

c r i t i c a l  r o l e  i n  t h e  r e g u l a t i o n  o f  p h o t o p e r i o d i c  f l o w e r i n g .  1 6  

K u b o t a  e t  a l .  ( 2 0 1 4 )  r e v e a l e d  t h e  e x i s t e n c e  o f  G I  a n d  F K F 1  1 7  

o r t h o l o g s  i n  M .  p o l y m o r p h a ,  a n d  d e m o n s t r a t e d  t h e i r  e s s e n t i a l  1 8  

r o l e s  i n  t h e  p h o t o p e r i o d i c  c o n t r o l  o f  g r o w t h  p h a s e  t r a n s i t i o n s  i n  1 9  

t h e  g a m e t o p h yt e . 7 5 )  T h e  p r e s e n c e  a n d  f u n c t i o n  o f  t h e  G I - FK F 1  2 0  

c o m p l e x  w i t h i n  l i v e r w o r t  l i n e a g e s  s u g g e s t  t h a t  t h i s  s ys t e m  h a d  2 1  

a l r e a d y  b e e n  p r e v i o u s l y  a c q u i r e d  i n  t h e  c o m m o n  a n c e s t o r  o f  2 2  

l a n d  p l a n t s  a s  a  m e a n s  o f  r e g u l a t i n g  r e p r o d u c t i v e  p h a s e  2 3  

t r a n s i t i o n s  i n  t h e  g a m e t o p h yt e  g e n e r a t i o n .  T h u s ,  t h e  G I - FK F 1  2 4  

s ys t e m  w a s  m o s t  l i k e l y  c o - o p t e d  d u r i n g  t h e  c o u r s e  o f  l a n d  p l a n t  2 5  

e v o l u t i o n  t o  r e g u l a t e  r e p r o d u c t i v e  p h a s e  t r a n s i t i o n s  i n  t h e  2 6  

s p o r o p h yt e  g e n e r a t i o n  o f  v a s c u l a r  p l a n t s .   2 7  

 2 8  
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C o n c l u s i o n  a n d  f u t u re  p e r s p e c t i v e s  1  

Fo l l o w i n g  t h e  c o m p l e t i o n  o f  t h e  h u m a n  g e n o m e  p r o j e c t  i n  2  

2 0 0 3 ,  e n o r m o u s  p r o gr e s s  h a s  b e e n  m a d e  i n  D N A - s e q u e n c i n g  3  

t e c h n o l o g i e s ,  e s p e c i a l l y  c o n c e r n i n g  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  4  

n e x t - g e n e r a t i o n  s e q u e n c i n g  ( N G S )  t e c h n i q u e s .  T h i s  h a s  n o t  o n l y  5  

r e s u l t e d  i n  d e c r e a s e d  c o s t s  p e r  m e g a b a s e ,  b u t  a l s o  p r o d u c e d  a n  6  

o v e r a l l  i n c r e a s e  i n  t h e  n u m b e r  a n d  d i v e r s i t y  o f  s e q u e n c e d  7  

g e n o m e s .  A s  d i s c u s s e d  p r e v i o u s l y,  v a r i o u s  g r e e n  l i n e a g e s  h a v e  8  

b e e n  s e q u e n c e d ,  a n d  t h i s  h a s  a c c e l e r a t e d  t h e  i d e n t i f i c a t i o n  o f  9  

b o t h  g e n e  l o s s e s  a n d  a c q u i s i t i o n s  t h r o u gh o u t  t h e  c o u r s e  o f  1 0  

e v o l u t i o n  i n  l a n d  p l a n t s .  F u t u r e  p r o g r e s s  i n  g e n o m e  s e q u e n c i n g ,  1 1  

e s p e c i a l l y  i n  C h a r o p h yt a  a l g a e ,  b r yo p h yt e s ,  a n d  b a s a l  v a s c u l a r  1 2  

p l a n t s ,  w i l l  a l s o  h e l p  p r o m o t e  t h e  u s e  o f  c o m p a r a t i v e  g e n o m i c s  1 3  

i n  u n d e r s t a n d i n g  p l a n t  t a x a  a n d  r e f i n i n g  t h e i r  p h yl o g e n e t i c  1 4  

r e l a t i o n s h i p s .  In  a d d i t i o n  t o  w h o l e - g e n o m e  s e q u e n c i n g  1 5  

t e c h n i q u e s ,  N G S  t e c h n o l o g y h a s  a l s o  b e e n  a p p l i e d  i n  a  v a r i e t y  1 6  

o f  c o n t e x t s ,  i n c l u d i n g  t r a n s c r i p t o m e ,  C h IP - s e q ,  a n d  m e t h yl a t i o n  1 7  

p r o c e d u r e s .  C o m p a r a t i v e  g e n o m i c s  u s i n g  s u c h  N G S  a p p l i c a t i o n s  1 8  

w i l l  h e l p  p r o v i d e  n e w  i n s i g h t s  r e g a r d i n g  t h e  e v o l u t i o n  o f  ge n e  1 9  

r e g u l a t o r y  n e t w o r k s  i n  p l a n t s .  2 0  

E x p l o r a t i o n  o f  t h e  e v o l u t i o n a r y  p a t h  i n  l a n d  p l a n t s  i s  2 1  

i n d e e d  c h a l l e n g i n g ,  b e c a u s e  m a n y l i n e a g e s  c o n t a i n i n g  2 2  

i n f o r m a t i v e  i n t e r m e d i a t e  t r a i t s  a r e  e x t i n c t ,  e . g .  2 3  

P o l ys p o r a n g i o p h yt e s ,  t h e  t r a n s i t i o n a l  f o s s i l  p l a n t s  b e t w e e n  t h e  2 4  

n o n - v a s c u l a r  b r yo p h yt e s  a n d  t h e  v a s c u l a r  p l a n t s ,  o f  w h i c h  2 5  

s p o r o p h yt e  h a s  b r a n c h i n g  s t e m s  w i t h  n o  v a s c u l a r  t i s s u e .  A t  2 6  

p r e s e n t ,  t h e  m a j o r i t y  o f  g e n e  f u n c t i o n  d a t a  h a s  b e e n  a v a i l a b l e  2 7  

e x c l u s i v e l y  i n  a n g i o s p e r m s ,  t h e  m o s t  r e c e n t l y  d i v e rg e d  p l a n t  2 8  
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l i n e a g e .  H o w e v e r,  a s  h i gh l i gh t e d  i n  t h i s  a r t i c l e ,  f u n c t i o n a l  1  

s t u d i e s  i n  t h e  n o n - a n g i o s p e r m  m o d e l s  M .  p o l y m o r p h a  a n d  P.  2  

p a t e n s  h a v e  s t a r t e d  t o  p r o v i d e  v a l u a b l e  o p p o r t u n i t i e s  f o r  t e s t i n g  3  

k e y  h yp o t h e s e s  r e g a r d i n g  l a n d  p l a n t  e v o l u t i o n .  Fu r t h e r  4  

d e v e l o p m e n t  o f  e x p e r i m e n t a l  s ys t e m s  f o r  m o l e c u l a r  a n a l ys e s  i n  5  

v a r i o u s  e x t a n t  S t r e p t o p h yt a  l i n e a g e s  w i l l  c o n t r i b u t e  t o  o u r  6  

u n d e r s t a n d i n gs  o n  t h e  e v o l u t i o n  o f  u n d e r l y i n g  g e n e t i c  7  

r e g u l a t o r y  m e c h a n i s m s .  N e w  g e n e t i c  t r a n s f o r m a t i o n  t e c h n i q u e s  8  

h a v e  r e c e n t l y  b e e n  d e v e l o p e d  w i t h  r e s p e c t  t o  o t h e r,  9  

n o n - a n g i o s p e r m  l i n e a g e s ,  i n c l u d i n g  f e r n s 7 6 , 7 7 )  a n d  C h a r o p h yt a  1 0  

a l g a e . 7 8 , 7 9 )  P o w e r e d  b y  t h e  r e c e n t l y  e s t a b l i s h e d  g e n o m i c  1 1  

m o d i f i c a t i o n  t e c h n o l o g y k n o w n  a s  t h e  C R IS P R  ( c l u s t e r e d  1 2  

r e g u l a r l y  i n t e r s p a c e d  s h o r t  p a l i n d r o m i c  r e p e a t s )  /  C a s 9  1 3  

s ys t e m , 8 0 )  f u n c t i o n a l  g e n o m i c  s t u d i e s  a m o n g  v a r i o u s  1 4  

S t r e p t o p h yt e  l i n e a g e s  w i l l  a l s o  p r o v i d e  o p p o r t u n i t i e s  t o  1 5  

i n v e s t i g a t e  t h e  f u n c t i o n s  o f  g e n e s  h yp o t h e s i z e d  t o  b e  i n v o l v e d  1 6  

i n  t h e  e v o l u t i o n  o f  l a n d  p l a n t s .  1 7  

R e c e n t  s t u d i e s  h a v e  r e v e a l e d  t h a t  r e g u l a t o r y  g e n e s  h a v e  1 8  

o f t e n  e x i s t e d  b e f o r e  t h e  e m e rg e n c e  o f  t h e  m o r p h o l o g i c a l  1 9  

s t r u c t u r e s  t h a t  t h e y  c o n t r o l .  Fo r  e x a m p l e ,  t h e  F LO R IC A U LA 2 0  

( F LO ) / LE A FY ( LF Y )  g e n e s ,  w h i c h  a r e  t r a n s c r i p t i o n  f a c t o r s  2 1  

c r i t i c a l  f o r  f l o w e r  d e v e l o p m e n t ,  a r e  a l s o  f o u n d  i n  n o n - f l o w e r i n g  2 2  

S t r e p t o p h yt e s  ( i . e . ,  g ym n o s p e r m s ,  f e r n s ,  l yc o p h yt e s ,  b r yo p h yt e s ,  2 3  

a n d  C h a r o p h yt a  a l g a e ) . 8 1 )  In  P.  p a t e n s ,  t w o  L F Y  g e n e s  2 4  

r e d u n d a n t l y  r e g u l a t e  t h e  f i r s t  c e l l  d i v i s i o n  a f t e r  f o r m a t i o n  o f  2 5  

t h e  z yg o t e . 8 2 )  G e n e  d u p l i c a t i o n  i s  t h o u gh t  t o  b e  t h e  c o m m o n  2 6  

m e c h a n i s m  o f  n e o f u n c t i o n a l i z a t i o n ,  a s  i t  g e n e r a t e s  a d d i t i o n a l  2 7  

g e n e  c o p y t h a t  m a y  a c q u i r e  n e w  f u n c t i o n s ,  a n d  t h e  r e m a i n i n g  2 8  
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c o p y  c a n  c o v e r  t h e  f u n c t i o n  o f  t h e  o r i g i n a l  g e n e .  H o w e v e r,  L F Y  1  

e x i s t s  a s  a  s i n g l e - c o p y g e n e  i n  m o s t  p l a n t s ,  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  2  

o f  g ym n o s p e r m s  w h e r e  a  L F Y - l i k e  p a r a l o g ,  N E E D LY ,  e m e rg e d  3  

a f t e r  a  m a j o r  d u p l i c a t i o n  e v e n t .  W h i l e  r e m a i n i n g  a  h i g h l y  4  

c o n s e r v e d  a n d  e s s e n t i a l  s i n g l e - c o p y g e n e ,  L F Y  u n d e r w e n t  5  

c h a n g e s  t o  i t s  D N A b i n d i n g  s p e c i f i c i t y,  a c q u i r e d  n e w  6  

d o w n s t r e a m  t a rg e t  g e n e s ,  a n d  s h i f t e d  t h e  d e v e l o p m e n t a l  7  

f u n c t i o n  i n  t h e  c o u r s e  o f  l a n d  p l a n t  e v o l u t i o n . 8 1 )  T h u s ,  i t  i s  8  

l i k e l y  t h a t  r e g u l a t o r y  g e n e s  w e r e  r e c r u i t e d  f r o m  p r e - e x i s t i n g  9  

f u n c t i o n s  t o  c o n t r o l  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  n o v e l  a r c h i t e c t u r e s .  1 0  

B e c a u s e  m a n y r e g u l a t o r y  g e n e s  r e l a t e d  t o  s p o r o p h yt e s  o f  1 1  

a n g i o s p e r m s  h a v e  t h e i r  h o m o l o gu e s  i n  b a s a l  p l a n t s  w h o s e  l i f e  1 2  

h i s t o r i e s  a r e  g a m e t o p h yt e - d o m i n a n t ,  i n c r e a s e s  i n  m o r p h o l o g i c a l  1 3  

c o m p l e x i t y  o f  t h e  s p o r o p h yt e  b o d y c o u l d  b e  c a u s e d  b y,  a t  l e a s t  1 4  

i n  p a r t ,  t h e  c o - o p t i o n  o f  t h e  r e g u l a t o r y  g e n e s  f o r  g a m e t o p h yt e s  1 5  

t o  t h e  s p o r o p h yt e s . 2 1 )  Fu r t h e r  f u n c t i o n a l  g e n o m i c  s t u d i e s  i n  1 6  

d i v e r s e  S t r e p t o p h y t a  l i n e a g e s ,  i n c l u d i n g  t h e  l i v e r w o r t  M .  1 7  

p o l y m o r p h a ,  s h o u l d  s h e d  l i g h t  o n  t h e  c o - o p t i o n  a n d  r e a s s e m b l y  1 8  

o f  g e n e  r e g u l a t o r y  n e t w o r k s  t h r o u g h o u t  t h e  e v o l u t i o n  o f  l a n d  1 9  
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P h yt o h o r m o n e s  i n  a l g a e .  R u s s .  J .  P l a n t  P h ys i o l .  1 0  

2 0 0 7 ; 5 4 : 1 6 3 - 1 7 0 .  1 1  

[ 4 0 ]  L i g r o n e  R ,  D u c k e t t  J G,  R e n z a g l i a  K S .  M a j o r  t r a n s i t i o n s  1 2  

i n  t h e  e v o l u t i o n  o f  e a r l y  l a n d  p l a n t s :  a  b r yo l o g i c a l  1 3  

p e r s p e c t i v e .  A n n .  Bo t .  2 0 1 2 ; 1 0 9 : 8 5 1 - 8 7 1 .  1 4  

[ 4 1 ]  S c h a e f e r  D G.  A N E W M O S S  G E N E T I C S :  Ta rg e t e d  1 5  

M u t a g e n e s i s  i n  P h ys c o m i t r e l l a  p a t e n s .  A n n u .  R e v.  P l a n t  B i o l .  1 6  

2 0 0 2 ; 5 3 : 4 7 7 - 5 0 1 .  1 7  

[ 4 2 ]  S t r o t b e k  C ,  K r i n n i n ge r  S ,  F r a n k  W.  T h e  m o s s  1 8  

P h y s c o m i t re l l a  p a t e n s :  m e t h o d s  a n d  t o o l s  f r o m  c u l t i v a t i o n  t o  1 9  

t a rg e t e d  a n a l ys i s  o f  g e n e  f u n c t i o n .  In t .  J .  D e v.  B i o l .  2 0  

2 0 1 3 ; 5 7 : 5 5 3 - 5 6 4 .  2 1  

[ 4 3 ]  C h i yo d a  S ,  L i n l e y  P J ,  Ya m a t o  K T,  e t  a l .  S i m p l e  a n d  2 2  

e f f i c i e n t  p l a s t i d  t r a n s f o r m a t i o n  s ys t e m  f o r  t h e  l i v e r w o r t  2 3  

M a rc h a n t i a  p o l y m o r p h a  L .  s u s p e n s i o n - c u l t u r e  c e l l s .  2 4  

Tr a n s g e n i c  R e s .  2 0 0 7 ; 1 6 : 4 1 - 4 9 .  2 5  

[ 4 4 ]  I s h i z a k i  K ,  C h i yo d a  S ,  Ya m a t o  K T,  e t  a l .  2 6  

A g ro b a c t e r i u m - m e d i a t e d  t r a n s f o r m a t i o n  o f  t h e  h a p l o i d  2 7  

l i v e r w o r t  M a rc h a n t i a  p o l y m o r p h a  L . ,  a n  e m e rg i n g  m o d e l  f o r  2 8  
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p l a n t  b i o l o g y.  P l a n t  C e l l  P h ys i o l .  2 0 0 8 ; 4 9 : 1 0 8 4 - 1 0 9 1 .  1  

[ 4 5 ]  I s h i z a k i  K ,  J o h z u k a - H i s a t o m i  Y,  I s h i d a  S ,  e t  a l .  2  

H o m o l o go u s  r e c o m b i n a t i o n - m e d i a t e d  g e n e  t a rg e t i n g  i n  t h e  3  

l i v e r w o r t  M a rc h a n t i a  p o l y m o r p h a  L .  S c i .  R e p .  2 0 1 3 ; 3 : 1 5 3 2 .  4  

[ 4 6 ]  K u b o t a  A ,  I s h i z a k i  K ,  H o s a k a  M ,  e t  a l .  E f f i c i e n t  5  

A g ro b a c t e r i u m - m e d i a t e d  t r a n s f o r m a t i o n  o f  t h e  l i v e r w o r t  6  

M a rc h a n t i a  p o l y m o r p h a  u s i n g  r e g e n e r a t i n g  t h a l l i .  B i o s c i .  7  

B i o t e c h n o l .  B i o c h e m .  2 0 1 3 ; 7 7 : 1 6 7 - 1 7 2 .  8  

[ 4 7 ]  I s h i z a k i  K ,  N i s h i h a m a  R ,  U e d a  M ,  e t  a l .  D e v e l o p m e n t  o f  9  

G a t e w a y b i n a r y  v e c t o r  s e r i e s  w i t h  f o u r  d i f f e r e n t  s e l e c t i o n  1 0  

m a r k e r s  f o r  t h e  l i v e r w o r t  M a rc h a n t i a  p o l y m o r p h a .  P Lo S  O n e .  1 1  

2 0 1 5 ; 1 0 : e 0 1 3 8 8 7 6 .  1 2  

[ 4 8 ]  F l o r e s - S a n d o v a l  E ,  D i e r s c h k e  T,  F i s h e r  T J ,  e t  a l .  1 3  

E f f i c i e n t  a n d  i n d u c i b l e  u s e  o f  a r t i f i c i a l  m i c r o R N A s  i n  1 4  

M a rc h a n t i a  p o l y m o r p h a .  P l a n t  C e l l  P h ys i o l .  2 0 1 6 ; 5 7 : 2 8 1 - 2 9 0 .  1 5  

[ 4 9 ]  N i s h i h a m a  R ,  I s h i d a  S ,  U r a w a  H ,  e t  a l .  C o n d i t i o n a l  g e n e  1 6  

e x p r e s s i o n / d e l e t i o n  s ys t e m s  f o r  M a rc h a n t i a  p o l y m o r p h a  u s i n g  1 7  

i t s  o w n  h e a t - s h o c k  p r o m o t e r  a n d  C r e / l o x P - m e d i a t e d  1 8  

s i t e - s p e c i f i c  r e c o m b i n a t i o n .  P l a n t  C e l l  P h ys i o l .  1 9  

2 0 1 6 ; 5 7 : 2 7 1 - 2 8 0 .  2 0  

[ 5 0 ]  I s h i z a k i  K ,  N i s h i h a m a  R ,  Ya m a t o  K T,  e t  a l .  M o l e c u l a r  2 1  

g e n e t i c  t o o l s  a n d  t e c h n i q u e s  f o r  M a rc h a n t i a  p o l y m o r p h a  2 2  

r e s e a r c h .  P l a n t  C e l l  P h ys i o l .  2 0 1 6 ; 5 7 : 2 6 2 - 2 7 0 .  2 3  

[ 5 1 ]  S h i m a m u r a  M .  M a rc h a n t i a  p o l y m o r p h a :  Ta x o n o m y,  2 4  

p h yl o g e n y a n d  m o r p h o l o g y o f  a  m o d e l  s ys t e m .  P l a n t  C e l l  2 5  

P h ys i o l .  2 0 1 6 ; 5 7 : 2 3 0 - 2 5 6 .  2 6  

[ 5 2 ]  H a y A ,  Ts i a n t i s  M .  K N O X  g e n e s :  v e r s a t i l e  r e gu l a t o r s  o f  2 7  

p l a n t  d e v e l o p m e n t  a n d  d i v e r s i t y.  D e v e l o p m e n t .  2 8  
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2 0 1 0 ; 1 3 7 : 3 1 5 3 - 3 1 6 5 .  1  

[ 5 3 ]  S a k a k i b a r a  K ,  N i s h i ya m a  T,  D e gu c h i  H ,  e t  a l .  C l a s s  1  2  

K N O X  g e n e s  a r e  n o t  i n v o l v e d  i n  s h o o t  d e v e l o p m e n t  i n  t h e  3  

m o s s  P h y s c o m i t re l l a  p a t e n s  b u t  d o  f u n c t i o n  i n  s p o r o p h y t e  4  

d e v e l o p m e n t .  E v o l .  D e v.  2 0 0 8 ; 1 0 : 5 5 5 - 5 6 6 .  5  

[ 5 4 ]  S a k a k i b a r a  K ,  A n d o  S ,  Yi p  H K ,  e t  a l .  K N O X 2  g e n e s  6  

r e g u l a t e  t h e  h a p l o i d - t o - d i p l o i d  m o r p h o l o g i c a l  t r a n s i t i o n  i n  7  

l a n d  p l a n t s .  S c i e n c e .  2 0 1 3 ; 3 3 9 : 1 0 6 7 - 1 0 7 0 .  8  

[ 5 5 ]  Fu r u m i z u  C ,  A l v a r e z  J P,  S a k a k i b a r a  K ,  e t  a l .  9  

A n t a go n i s t i c  r o l e s  f o r  K N O X 1  a n d  K N O X 2  g e n e s  i n  1 0  

p a t t e r n i n g  t h e  l a n d  p l a n t  b o d y p l a n  f o l l o w i n g  a n  a n c i e n t  g e n e  1 1  

d u p l i c a t i o n .  P Lo S  G e n e t .  2 0 1 5 ; 11 : e 1 0 0 4 9 8 0 .  1 2  

[ 5 6 ]  O k a n o  Y,  A o n o  N ,  H i w a t a s h i  Y,  e t  a l .  A p o l yc o m b  1 3  

r e p r e s s i v e  c o m p l e x  2  g e n e  r e g u l a t e s  a p o g a m y a n d  g i v e s  1 4  

e v o l u t i o n a r y  i n s i g h t s  i n t o  e a r l y  l a n d  p l a n t  e v o l u t i o n .  P r o c .  1 5  

N a t l .  A c a d .  S c i .  U .  S .  A .  2 0 0 9 ; 1 0 6 : 1 6 3 2 1 - 1 6 3 2 6 .  1 6  

[ 5 7 ]  M o s q u n a  A ,  K a t z  A ,  D e c k e r  E L ,  e t  a l .  R e gu l a t i o n  o f  s t e m  1 7  

c e l l  m a i n t e n a n c e  b y  t h e  p o l yc o m b  p r o t e i n  F IE  h a s  b e e n  1 8  

c o n s e r v e d  d u r i n g  l a n d  p l a n t  e v o l u t i o n .  D e v e l o p m e n t .  1 9  

2 0 0 9 ; 1 3 6 : 2 4 3 3 - 2 4 4 4 .  2 0  

[ 5 8 ]  M a s h i gu c h i  K ,  Ta n a k a  K ,  S a k a i  T,  e t  a l .  T h e  m a i n  a u x i n  2 1  

b i o s yn t h e s i s  p a t h w a y i n  A r a b i d o p s i s .  P r o c .  N a t l .  A c a d .  S c i .  U .  2 2  

S .  A .  2 0 11 ; 1 0 8 : 1 8 5 1 2 - 1 8 5 1 7 .  2 3  

[ 5 9 ]  S t e p a n o v a  A N ,  Yu n  J ,  R o b l e s  LM ,  e t  a l .  T h e  A r a b i d o p s i s  2 4  

Y U C C A 1  f l a v i n  m o n o o x yg e n a s e  f u n c t i o n s  i n  t h e  2 5  

i n d o l e - 3 - p yr u v i c  a c i d  b r a n c h  o f  a u x i n  b i o s yn t h e s i s .  P l a n t  2 6  

C e l l .  2 0 11 ; 2 3 : 3 9 6 1 - 3 9 7 3 .  2 7  

[ 6 0 ]  Wo n  C ,  S h e n  X ,  M a s h i g u c h i  K ,  e t  a l .  C o n v e r s i o n  o f  2 8  
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t r yp t o p h a n  t o  i n d o l e - 3 - a c e t i c  a c i d  b y  T RY P TO P H A N  1  

A M IN O T R A N S FE R A S E S  O F  A R A B ID O P S IS  a n d  Y U C C A s  i n  2  

A r a b i d o p s i s .  P r o c .  N a t l .  A c a d .  S c i .  U .  S .  A .  3  

2 0 11 ; 1 0 8 : 1 8 5 1 8 - 1 8 5 2 3 .  4  

[ 6 1 ]  C o o k e  T J ,  P o l i  D ,  S z t e i n  A E ,  e t  a l .  E v o l u t i o n a r y  p a t t e r n s  5  

i n  a u x i n  a c t i o n .  P l a n t  M o l .  B i o l .  2 0 0 2 ; 4 9 : 3 1 9 - 3 3 8 .  6  

[ 6 2 ]  E k l u n d  D M ,  I s h i z a k i  K ,  F l o r e s - S a n d o v a l  E ,  e t  a l .  A u x i n  7  

p r o d u c e d  b y  t h e  i n d o l e - 3 - p yr u v i c  a c i d  p a t h w a y r e g u l a t e s  8  

d e v e l o p m e n t  a n d  g e m m a e  d o r m a n c y i n  t h e  l i v e r w o r t  9  

M a rc h a n t i a  p o l y m o r p h a .  P l a n t  C e l l .  2 0 1 5 ; 2 7 : 1 6 5 0 - 1 6 6 9 .  1 0  

[ 6 3 ]  F i n e t  C ,  J a i l l a i s  Y.  A u x o l o g y:  w h e n  a u x i n  m e e t s  p l a n t  1 1  

e v o - d e v o .  D e v.  B i o l .  2 0 1 2 ; 3 6 9 : 1 9 - 3 1 .  1 2  

[ 6 4 ]  P r i g g e  M J ,  La v y M ,  A s h t o n  N W,  e t  a l .  P h y s c o m i t re l l a  1 3  

p a t e n s  a u x i n - r e s i s t a n t  m u t a n t s  a f f e c t  c o n s e r v e d  e l e m e n t s  o f  1 4  

a n  a u x i n - s i g n a l i n g  p a t h w a y.  C u r r.  B i o l .  2 0 1 0 ; 2 0 : 1 9 0 7 - 1 9 1 2 .  1 5  

[ 6 5 ]  La v y M ,  P r i g g e  M J ,  Ti g yi  K ,  e t  a l .  T h e  c yc l o p h i l i n  1 6  

D IA G E O T R O P IC A h a s  a  c o n s e r v e d  r o l e  i n  a u x i n  s i g n a l i n g .  1 7  

D e v e l o p m e n t .  2 0 1 2 ; 1 3 9 : 111 5 - 11 2 4 .  1 8  

[ 6 6 ]  K a t o  H ,  I s h i z a k i  K ,  K o u n o  M ,  e t  a l .  A u x i n - m e d i a t e d  1 9  

t r a n s c r i p t i o n a l  s ys t e m  w i t h  a  m i n i m a l  s e t  o f  c o m p o n e n t s  i s  2 0  

c r i t i c a l  f o r  m o r p h o g e n e s i s  t h r o u g h  t h e  l i f e  c yc l e  i n  2 1  

M a rc h a n t i a  p o l y m o r p h a .  P Lo S  G e n e t .  2 0 1 5 ; 11 : e 1 0 0 5 0 8 4 .  2 2  

[ 6 7 ]  F l o r e s - S a n d o v a l  E ,  E k l u n d  D M ,  Bo w m a n  J L .  A s i m p l e  2 3  

a u x i n  t r a n s c r i p t i o n a l  r e s p o n s e  s ys t e m  r e gu l a t e s  m u l t i p l e  2 4  

m o r p h o g e n e t i c  p r o c e s s e s  i n  t h e  l i v e r w o r t  M a rc h a n t i a  2 5  

p o l y m o r p h a .  P Lo S  G e n e t .  2 0 1 5 ; 11 : e 1 0 0 5 2 0 7 .  2 6  

[ 6 8 ]  Ve r n o u x  T,  B r u n o u d  G,  F a r c o t  E ,  e t  a l .  T h e  a u x i n  2 7  

s i gn a l l i n g  n e t w o r k  t r a n s l a t e s  d yn a m i c  i n p u t  i n t o  r o b u s t  2 8  
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p a t t e r n i n g  a t  t h e  s h o o t  a p e x .  M o l .  S ys t .  B i o l .  2 0 11 ; 7 : 5 0 8 .  1  

[ 6 9 ]  La v y M ,  P r i g g e  M J ,  Ta o  S ,  e t  a l .  C o n s t i t u t i v e  a u x i n  2  

r e s p o n s e  i n  P h y s c o m i t re l l a  r e v e a l s  c o m p l e x  i n t e r a c t i o n s  3  

b e t w e e n  A u x / IA A a n d  A R F p r o t e i n s .  e L i f e .  2 0 1 6 ; 5 : e 1 3 3 2 5 .  4  

[ 7 0 ]  P i r e s  N ,  D o l a n  L .  O r i g i n  a n d  d i v e r s i f i c a t i o n  o f  5  

b a s i c - h e l i x - l o o p - h e l i x  p r o t e i n s  i n  p l a n t s .  M o l .  B i o l .  E v o l .  6  

2 0 1 0 ; 2 7 : 8 6 2 - 8 7 4 .  7  

[ 7 1 ]  M e n a n d  B ,  Yi  K ,  J o u a n n i c  S ,  e t  a l .  A n  a n c i e n t  m e c h a n i s m  8  

c o n t r o l s  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  c e l l s  w i t h  a  r o o t i n g  f u n c t i o n  i n  9  

l a n d  p l a n t s .  S c i e n c e .  2 0 0 7 ; 3 1 6 : 1 4 7 7 - 1 4 8 0 .  1 0  

[ 7 2 ]  J a n g  G,  Yi  K ,  P i r e s  N D ,  e t  a l .  R S L g e n e s  a r e  s u f f i c i e n t  1 1  

f o r  r h i z o i d  s ys t e m  d e v e l o p m e n t  i n  e a r l y  d i v e rg i n g  l a n d  p l a n t s .  1 2  

D e v e l o p m e n t .  2 0 11 ; 1 3 8 : 2 2 7 3 - 2 2 8 1 .  1 3  

[ 7 3 ]  P r o u s t  H ,  H o n k a n e n  S ,  J o n e s  Vi c t o r  A S ,  e t  a l .  R S L c l a s s  1 4  

I  g e n e s  c o n t r o l l e d  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  e p i d e r m a l  s t r u c t u r e s  i n  1 5  

t h e  c o m m o n  a n c e s t o r  o f  l a n d  p l a n t s .  C u r r.  B i o l .  1 6  

2 0 1 6 ; 2 6 : 9 3 - 9 9 .  1 7  

[ 7 4 ]  X u  B ,  O h t a n i  M ,  Ya m a gu c h i  M ,  e t  a l .  C o n t r i b u t i o n  o f  1 8  

N A C  t r a n s c r i p t i o n  f a c t o r s  t o  p l a n t  a d a p t a t i o n  t o  l a n d .  S c i e n c e .  1 9  

2 0 1 4 ; 3 4 3 : 1 5 0 5 - 1 5 0 8 .  2 0  

[ 7 5 ]  K u b o t a  A ,  K i t a  S ,  I s h i z a k i  K ,  e t  a l .  C o - o p t i o n  o f  a  2 1  

p h o t o p e r i o d i c  g r o w t h - p h a s e  t r a n s i t i o n  s ys t e m  d u r i n g  l a n d  2 2  

p l a n t  e v o l u t i o n .  N a t  C o m m u n .  2 0 1 4 ; 5 : 3 6 6 8 .  2 3  

[ 7 6 ]  M u t h u k u m a r  B ,  J o yc e  B L,  E l l e s s  M P,  e t  a l .  S t a b l e  2 4  

t r a n s f o r m a t i o n  o f  f e r n s  u s i n g  s p o r e s  a s  t a rg e t s :  P t e r i s  v i t t a t a  2 5  

a n d  C e r a t o p t e r i s  t h a l i c t ro i d e s .  P l a n t  P h ys i o l .  2 6  

2 0 1 3 ; 1 6 3 : 6 4 8 - 6 5 8 .  2 7  

[ 7 7 ]  P l a c k e t t  A R G,  H u a n g  L ,  S a n d e r s  H L,  e t  a l .  2 8  
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H i gh - e f f i c i e n c y  s t a b l e  t r a n s f o r m a t i o n  o f  t h e  m o d e l  f e r n  1  

s p e c i e s  C e r a t o p t e r i s  r i c h a rd i i  v i a  m i c r o p a r t i c l e  b o m b a r d m e n t .  2  

P l a n t  P h ys i o l .  2 0 1 4 ; 1 6 5 : 3 - 1 4 .  3  

[ 7 8 ]  A b e  J ,  H o r i  S ,  Ts u c h i k a n e  Y,  e t  a l .  S t a b l e  n u c l e a r  4  

t r a n s f o r m a t i o n  o f  t h e  C l o s t e r i u m  5  

p e r a c e ro s u m – s t r i g o s u m – l i t t o r a l e  c o m p l e x .  P l a n t  C e l l  P h ys i o l .  6  

2 0 11 ; 5 2 : 1 6 7 6 - 1 6 8 5 .  7  

[ 7 9 ]  S ø r e n s e n  I ,  F e i  Z ,  A n d r e a s  A ,  e t  a l .  S t a b l e  t r a n s f o r m a t i o n  8  

a n d  r e v e r s e  g e n e t i c  a n a l ys i s  o f  P e n i u m  m a rg a r i t a c e u m :  a  9  

p l a t f o r m  f o r  s t u d i e s  o f  c h a r o p h yt e  g r e e n  a l g a e ,  t h e  i m m e d i a t e  1 0  

a n c e s t o r s  o f  l a n d  p l a n t s .  T h e  P l a n t  J o u r n a l .  2 0 1 4 ; 7 7 : 3 3 9 - 3 5 1 .  1 1  

[ 8 0 ]  D o u d n a  J A ,  C h a r p e n t i e r  E .  G e n o m e  e d i t i n g .  T h e  n e w  1 2  

f r o n t i e r  o f  g e n o m e  e n g i n e e r i n g  w i t h  C R IS P R - C a s 9 .  S c i e n c e .  1 3  

2 0 1 4 ; 3 4 6 : 1 2 5 8 0 9 6 .  1 4  

[ 8 1 ]  S a yo u  C ,  M o n n i a u x  M ,  N a n a o  M H ,  e t  a l .  A p r o m i s c u o u s  1 5  

i n t e r m e d i a t e  u n d e r l i e s  t h e  e v o l u t i o n  o f  LE A FY D N A b i n d i n g  1 6  

s p e c i f i c i t y.  S c i e n c e .  2 0 1 4 ; 3 4 3 : 6 4 5 - 6 4 8 .  1 7  

[ 8 2 ]  Ta n a h a s h i  T,  S u m i k a w a  N ,  K a t o  M ,  e t  a l .  D i v e r s i f i c a t i o n  1 8  

o f  g e n e  f u n c t i o n :  h o m o l o g s  o f  t h e  f l o r a l  r e gu l a t o r  F LO / L F Y 1 9  

c o n t r o l  t h e  f i r s t  z yg o t i c  c e l l  d i v i s i o n  i n  t h e  m o s s  2 0  

P h y s c o m i t re l l a  p a t e n s .  D e v e l o p m e n t .  2 0 0 5 ; 1 3 2 : 1 7 2 7 - 1 7 3 6 .  2 1  
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F i g u re  l e g e n d s  1  

 2  

F i g .  1 .  P h yl o g e n e t i c  r e l a t i o n s h i p s  b e t w e e n  m a j o r  g r o u p s  o f  3  

e x t a n t  g r e e n  p l a n t s .  K e y m o r p h o l o g i c a l  i n n o v a t i o n s  t h a t  4  

o c c u r r e d  d u r i n g  p l a n t  e v o l u t i o n  a r e  i n d i c a t e d .  E s t i m a t e d  d a t e s  5  

f o r  s o m e  n o d e s  a r e  l i s t e d  i n  m i l l i o n s  o f  ye a r s  b e f o r e  p r e s e n t .  6  

 7  

F i g .  2 .  A l t e r n a t i o n  o f  g e n e r a t i o n s  a n d  t h e  e v o l u t i o n  o f  l a n d  8  

p l a n t s .  C h l o r o p h yc e a n  a n d  C h a r o p h yc e a n  a l g a e  d o  n o t  h a v e  a  9  

m u l t i c e l l u l a r  s p o r o p h yt e  g e n e r a t i o n ,  a s  t h e i r  z yg o t e s  u n d e rgo  1 0  

m e i o s i s  d i r e c t l y  f o l l o w i n g  f e r t i l i z a t i o n .  In  c o n t r a s t ,  b o t h  1 1  

g a m e t o p h yt e  a n d  s p o r o p h yt e  g e n e r a t i o n s  i n  a l l  l a n d  p l a n t s  a r e  1 2  

m u l t i c e l l u l a r ,  w i t h  t h e i r  l i f e  c yc l e s  d e m o n s t r a t i n g  a l t e r n a t i o n  o f  1 3  

g e n e r a t i o n s .  T h e  m u l t i c e l l u l a r  d i p l o i d  p l a n t  ( s p o r o p h yt e )  1 4  

p r o d u c e s  s p o r e s  t h r o u g h  m e i o s i s ,  w h e r e a s  t h e  m u l t i c e l l u l a r  1 5  

h a p l o i d  p l a n t  ( g a m e t o p h yt e )  d e v e l o p s  f r o m  s p o r e s  a n d  g i v e s  1 6  

r i s e  t o  h a p l o i d  g a m e t e s  t h r o u g h  m i t o s i s .  In  b r yo p h yt e s ,  1 7  

i n c l u d i n g  l i v e r w o r t s  a n d  m o s s e s ,  t h e  d o m i n a n t  g e n e r a t i o n  i s  1 8  

h a p l o i d .  T h e  o p p o s i t e  i s  t r u e  f o r  v a s c u l a r  p l a n t s  ( t r a c h e o p h yt e s ) ,  1 9  

i n  w h i c h  t h e  d i p l o i d  g e n e r a t i o n  i s  d o m i n a n t  a n d  t h e  s p o r o p h yt e  2 0  

c o m p r i s e s  t h e  m a i n  p l a n t .  2 1  
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