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STRESZCZENIE

Uk∏ad elementów trachealnych i wyd∏u˝o-
nych komórek parenchymatycznych wskazuje
na pewne aspekty polarnoÊci tkanek. W niektó-
rych regionach parenchymy rdzeniowej umiesz-
czonej pomi´dzy êród∏em a ujÊciem auksyny
pierwotna polarnoÊç zostaje zachowana w kul-
turach in vitro i przejawia si´ powstawaniem
d∏ugich naczyƒ z dobrze wykszta∏conymi cecha-
mi osiowymi. Parenchyma rdzeniowa poddana
dzia∏aniu egzogennej auksyny przekszta∏ca si´
w kalus i nie zachowuje osiowego wzoru wzro-
stu. W kalusie nie powstawa∏y liniowe naczynia
a jedynie naczynia ko∏owe lub spiralne. 

WST¢P

Wykszta∏cenie si´ polarnoÊci roÊliny jest in-
tegralnà sk∏adowà rozwoju ontogenetycznego
i odzwierciedla polarnoÊç zygoty (Steinmann
i wsp.1999, Hamann 2001). We wczesnych sta-
diach embriogenezy organogeneza i histogene-
za zachodzà równoczeÊnie; w wyniku organo-
genezy zostajà ukszta∏towane i odpowiednio
wzgl´dem siebie rozmieszczone merystem
wierzcho∏kowy p´du, hipokotyl, liÊcienie, radi-
kula i merystem wierzcho∏kowy korzenia, nato-
miast w wyniku histogenezy powstajà prekur-
sory tkanki okrywajàcej, mi´kiszowej i wasku-
larnej, dajàce si´ wyró˝niç dzi´ki szczególnym
wzorom wzrostu i orientacji podzia∏ów (Den-
gler 2001). 

PolarnoÊç uwidacznia si´ na ró˝nych pozio-
mach organizacji cia∏a roÊliny, zarówno na po-

ziomie organów (odmiennoÊç p´dów i korzeni)
jak i ultrastruktury komórek (asymetryczne roz-
mieszczenie organelli komórkowych, asyme-
tryczne rozmieszczenie bia∏ek w b∏onie komór-
kowej); jej przejawy mo˝na obserwowaç tak˝e
w zjawiskach transportu substancji. Odbiciem
osi polarnoÊci roÊliny na poziomie tkankowym
i komórkowym jest osiowy uk∏ad tkanek prze-
wodzàcych, orientacja d∏ugich osi komórek,
zgrubienia wtórnej Êciany elementów tracheal-
nych prostopad∏e do d∏ugiej osi komórki (i or-
ganu) oraz umiejscowienie perforacji (Gersani
i Sachs 1984, Sachs 1981a, Sachs 1991, War-
ren-Wilson i wsp. 1991). 

Auksyna, która reguluje wiele procesów od
embriogenezy do starzenia (Estelle 1992) odpo-
wiada za wykszta∏cenie osi polarnoÊci (Chen
i wsp. 2001, Benjamins i wsp. 2001, Mayer
i wsp. 1993, Berleth Juergens 1993) i jej utrzy-
manie w dalszych etapach rozwoju. Uwa˝a si´,
˝e za utrzymanie polarnoÊci odpowiedzialny
jest polarny transport auksyny, którego pod∏o-
˝em jest asymetryczne rozmieszczenie bia∏ek
transportujàcych auksyn´ (Estelle 1998, Muller
i wsp. 1998).

Auksyna jest hormonem, który mo˝e stymu-
lowaç w∏asny transport i czyniç go „bardziej
polarnym” (Rayle i wsp. 1969). Ta autokatali-
tyczna w∏asnoÊç transportu auksyny ma bardzo
powa˝ne konsekwencje dla inicjowania polar-
noÊci transportu w tkance poczàtkowo nie wy-
kazujàcej cech polarnoÊci. Przypuszcza si´, ˝e
poczàtkowo dyfuzyjny transport auksyny od
êród∏a do ujÊcia dzi´ki samowzmocnieniu indu-
kuje polarnoÊç w tkance (Sachs 1981b, c, War-
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ren-Wilson i Warren-Wilson 1991, 1993).
W organach roÊlinnych auksyna produkowana
w wierzcho∏ku p´du przemieszcza si´ dyfuzyj-
nie w kierunku ujÊcia, którym sà wiàzki prze-
wodzàce; wraz z przetransportowaniem pewnej
porcji auksyny ustala si´ preferowany kierunek
transportu i pojawia si´ polarnoÊç transportu
(Sachs 1981a). Ustanowiona polarnoÊç jest
utrzymywana dzi´ki dodatniemu sprz´˝eniu
zwrotnemu. Poniewa˝ polarny transport jest
szybszy i bardziej wydajny ni˝ dyfuzja, to pre-
ferowane jest utrzymanie kierunku transportu
wzd∏u˝ ustalonej osi polarnoÊci, nawet wbrew
gradientowi egzogennej auksyny (Sachs
1981c). PolarnoÊç transportu jest s∏abiej wyra-
˝ona i mniej trwa∏a w parenchymie podstawo-
wej, ni˝ w dojrzewajàcych elementach tkanek
przewodzàcych i prokambium oraz kambium
(Sheldrake 1973).

Postuluje si´, ˝e polarny transport auksyny
w okreÊlonym kierunku przez tkank´ poczàtko-
wo nie transportujàcà auksyny polarnie mo˝e
byç zapoczàtkowany przez dyfuzj´ (Mitchinson
1980, Sachs 1991, Warren-Wilson i Warren-
Wilson 1993). Markerem osi polarnoÊci jest
orientacja d∏ugich osi komórek i przebieg cià-
gów elementów trachealnych. Wielu przyk∏a-
dów indukcji polarnoÊci pod wp∏ywem przep∏y-
wu auksyny dostarczajà prace Sachsa (na przy-
k∏ad 1968, 1991) nad przebiegiem wiàzek prze-
wodzàcych od punktowego êród∏a. Wiàzki ró˝-
nicowa∏y si´ wzd∏u˝ domniemanego kierunku
przep∏ywu auksyny od êród∏a (na przyk∏ad pa-
sty lanolinowej zawierajàcej auksyn´) do uj-
Êcia, którym by∏y istniejàce wiàzki przewodzà-
ce lub korzenie.

W uk∏adach doÊwiadczalnych stosowanych
przez Warren-Wilson i Warren-Wilson oraz
Sachsa indukowano ksylogenez´ w tkance mi´-
kiszowej, znajdujàcej si´ w organie, a tym sa-
mym poddanej oddzia∏ywaniom mi´dzykomór-
kowym, bàdê w tkance eksplantatów pierwot-
nych (rdzeƒ ∏odygi) z regularnym uk∏adem ko-
mórek, które mog∏y zachowaç pami´ç o po∏o˝e-
niu w roÊlinie i oryginalnej polarnoÊci. 

Kalus nie transportuje auksyny polarnie,
lecz w drodze dyfuzji zgodnie z gradientem
koncentracji, co pokazano badajàc charaktery-
styk´ przep∏ywu radioaktywnej auksyny poda-
nej na kalus w bloczku agarowym (Jeffs i Nor-
thcote 1967). Tkanka kalusa oprócz braku zdol-
noÊci do transportowania auksyny w sposób po-

larny, charakteryzuje si´ brakiem preferowane-
go kierunku wyd∏u˝ania komórek, orientacji
Êcian podzia∏owych, uporzàdkowania mikrotu-
bul oraz mikrofibryli celulozy w Êcianach
(Warren-Wilson i Warren-Wilson 1993). Tym
samym mo˝e byç dobrym uk∏adem do badania,
w jakim stopniu mo˝liwe jest indukowanie po-
larnego transportu auksyny dzi´ki poczàtkowej
dyfuzji od êród∏a do ujÊcia.

W pracy postanowiono zbadaç czy w kalusie
rosnàcym pomi´dzy êród∏em i ujÊciem auksyny
pojawiajà si´ komórkowe przejawy osiowoÊci
wyra˝one przebiegiem ciàgów elementów tra-
chealnych, rozmieszczeniem perforacji, organi-
zacjà podzia∏ów komórkowych i wzrostu elon-
gacyjnego. 

MATERIA¸Y I METODY

Nasiona Zinnia elegans cv. multiflora zaku-
pione w firmie Coleus Poznaƒ, po namoczeniu
przez 10 h w wodzie wodociàgowej wysiewano
do donic z ziemià umieszczonych na regale ho-
dowlanym pod oÊwietleniem lamp halogeno-
wych OSRAM Fluora 18 W, przy fotoperiodzie
14 h Êwiat∏o/10 h ciemnoÊç. RoÊliny podlewano
wodà wodociàgowà. Odcinki mi´dzyw´êli b´-
dàce êród∏em eksplantatów pierwotnych stery-
lizowano przez 20 min w 3% podchlorynie so-
du. Stosowano zestawy mikro-, makroelemen-
tów i witamin wed∏ug Murashige, Skooga
(1962). St´˝enie sacharozy w po˝ywce wynosi-
∏o 2%. Po˝ywki zestalano 0,8 lub 1% agarem.

W celu izolacji rdzenia ∏odyg ze sterylnych
odcinków trzeciego mi´dzyw´êla 10-tygodnio-
wych roÊlin (o Êrednicy oko∏o 4 mm), odcinano
tkanki korowe i przewodzàce. (Poniewa˝ w ∏o-
dygach istniejà silne napr´˝enia tkankowe, któ-
re powodujà wyginanie wycinka jednostronnie
pozbawionego tkanek zewn´trznych, konieczne
by∏o szybkie, naprzemienne odcinanie frag-
mentów tkanek korowych i przewodzàcych, raz
z jednej, raz z drugiej strony ∏odyg). Otrzyma-
ne eksplantaty o Êrednicy oko∏o 1 mm umiesz-
czano pomi´dzy po∏ówkami szalek Petriego,
zawierajàcymi po˝ywk´ zestalonà agarem 1%
(Ryc. 1). IAA w st´˝eniu 1,25 10-4  M znajdowa∏
si´ w po˝ywce podanej na koniec apikalny lub
bazalny odcinków rdzenia. W wariantach kon-
trolnych po˝ywka nie zawiera∏a auksyny. 

W celu otrzymania kalusa pozbawionego
elementów trachealnych na apikalny koniec od-
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cinka epikotylu podawano bloczek agarowy,
zawierajàcy 10-8 M auksyny, który po tygodniu
usuwano (Ryc. 2). Kalus pierwotny powsta∏y
po kolejnych trzech tygodniach na apikalnym
koƒcu eksplantatu pasa˝owano na nowà po-
˝ywk´. Pasa˝owane fragmenty mia∏y kszta∏t
pó∏kuli o Êrednicy oko∏o 4 mm i wysokoÊci
oko∏o 2 mm. W celu indukcji ró˝nicowania ele-
mentów trachealnych w kalusie na szczycie ko-

pu∏y kalusa pierwotnego umieszczono kulki
anionitu DOWEX X 100, nasàczonego auksy-
nà, które wymieniano co 24 h. ZawartoÊç au-
ksyny w kulce anionitu o Êrednicy 250 µm wy-
nosi∏a 30 pg. 

Materia∏ utrwalono 2,5% aldehydem glutaro-
wym w 0,7 M buforze fosforanowym o pH 6,8.
Odr´czne przekroje przeÊwietlono 80% kwasem
mlekowym. Pó∏cienkie skrawki przez materia∏

107

Ryc. 1. Sposób umieszczenia izolowanego rdzenia ∏odygi mi´dzy dwiema po∏ówkami szalek Petriego zawiera-
jàcymi po˝ywk´ zestalonà agarem 
Fig. 1. The technique of culture of pith parenchyma between two halves of Petri dishes containing culture medium

Ryc. 2. Zestawienie zabiegów s∏u˝àcych do otrzymania kalusa pozbawionego elementów trachealnych na koƒcu
apikalnym wycinka ∏odygi oraz indukcji ró˝nicowania elementów trachealnych w tkance kalusowej
pasa˝owanej na nowà po˝ywk´ 
Fig. 2. The technique of obtaining primary callus deprived of the tracheary elements and induction of xyloge-
nesis in the callus passaged to the new medium



zatopiony w eponie wykonano przy u˝yciu 
ultramikrotomu, zabarwiono metodà PAS i do-
barwiano b∏´kitem toluidyny i zamkni´to 
w euparalu. Obserwacje mikroskopowe prowa-
dzano przy u˝yciu mikroskopu OLYMPUS
AX70 PROVIS. Elementy trachealne obserwo-
wano w mikroskopie skaningowym.

WYNIKI

Pod wp∏ywem egzogennej auksyny tkanka
izolowanego rdzenia ∏odyg stawa∏a si´ dosyç
luêna – komórki rozkleja∏y si´ i jednoczeÊnie
pojawia∏a si´ du˝a aktywnoÊç mitotyczna, przy
czym Êciany podzia∏owe zak∏ada∏y si´ we
wszystkich kierunkach (Ryc. 3a, b; Ryc. 4).
Prowadzi∏o to do powstania kalusa o guze∏ko-
watej strukturze. 

IntensywnoÊç podzia∏ów komórkowych za-
chodzàcych w komórkach rdzenia by∏a ró˝na
u ró˝nych eksplantatów. Zaobserwowano, ˝e
w obszarach, w których podzia∏y by∏y mniej
liczne (a do takich nale˝a∏y rdzeƒ ∏odyg, na któ-
ry nie podano auksyny i niektóre obszary rdze-
nia ∏odyg, na który podano auksyn´) Êciany po-
dzia∏owe zak∏ada∏y si´ prostopadle lub równo-
legle do d∏ugiej osi ∏odygi. W takich obszarach
przypominajàcych uk∏adem komórek struktur´
rdzenia mog∏a zajÊç regeneracja liniowych na-
czyƒ. 

Intensywnie dzielàce si´ komórki da∏y nato-
miast poczàtek guze∏kom kalusa. W wyniku po-
dzia∏ów komórek rdzenia powsta∏y kilku – kil-
kudziesi´ciokomórkowe kompleksy. Âciany
podzia∏owe, które zak∏ada∏y si´ w ró˝nych
orientacjach wzgl´dem pierwotnej osi ∏odygi,
by∏y jednak prostopad∏e lub równoleg∏e do po-
wierzchni guze∏ków. Poniewa˝ wzrost komó-
rek poszczególnych guze∏ków kalusa nie za-
chodzi∏ wzd∏u˝ wybranej osi, powstawa∏y
struktury w przybli˝eniu kuliste.

W poszczególnych „jednostkach” kalusa,
(w poszczególnych guze∏kach), nie mo˝na by∏o
wyró˝niç preferowanego kierunku wzrostu, po-
mimo ˝e tak powsta∏y kalus znajdowa∏ si´
w uk∏adzie przep∏ywowym, to znaczy êród∏o
auksyny wcià˝ znajdowa∏o si´ na jednym koƒ-
cu tkanki, a ujÊcie (czyli agar bez auksyny, do
którego mog∏a ona dyfundowaç) na drugim.
Komórki w obr´bie guze∏ków ró˝ni∏y si´
kszta∏tem: komórki na powierzchni guze∏ków
by∏y izodiametryczne, natomiast pod po-

wierzchnià wyst´powa∏y wyd∏u˝one komórki
mi´kiszowe, a jeszcze g∏´biej wyd∏u˝one ele-
menty trachealne. W samym centrum guze∏ka
wyst´powa∏y izodiametryczne komórki mi´ki-
szowe (Fig. 3c). 

W elementach trachealnych powsta∏ych
w kalusie pierwotnym i wtórnym wyst´pujà
otwarte perforacje (Fig. 3d). WielkoÊç perfora-
cji cz∏onów naczyƒ kalusa jest zró˝nicowana.
W kalusie istnieje równie˝ zró˝nicowanie typu
perforacji: wyst´pujà zarówno perforacje proste
jak i perforacje z∏o˝one, podczas gdy w p´dzie
wyst´pujà wy∏àcznie perforacje proste.

Ciàgi elementów trachealnych w izolowanym
rdzeniu ∏odyg i kalusie pierwotnym

Wyró˝nicowane w eksplantatach ciàgi ele-
mentów trachealnych mia∏y ró˝ny przebieg
przestrzenny, tak wi´c wyró˝niono kilka ty-
pów, które by∏y wykorzystywane w dalszej
charakterystyce materia∏u (Ryc. 5).

Liniowe ciàgi zbudowane z komórek z do-
brze wyra˝onà osiowoÊcià (Typ 1), powstawa∏y
w wielu eksplantatach po podaniu auksyny 
na koniec apikalny (90% eksplantatów),
a w znacznie mniejszej liczbie eksplantatów,
u których auksyn´ podano na koniec bazalny
(35%). Uk∏ady liniowe o d∏ugoÊci od 200 µm
do 800 µm, z∏o˝one z kilku – kilkunastu izodia-
metrycznych komórek ze s∏abo zaznaczonà po-
larnoÊcià (Typ 2), biegnàce wzd∏u˝ osi eksplan-
tatu powstawa∏y w koƒcu, na który podawano
auksyn´. Ró˝nicowanie elementów tracheal-
nych poprzedzone by∏o w tym wypadku kilko-
ma, przewa˝nie poprzecznymi, podzia∏ami ko-
mórek rdzenia. W wyniku tych podzia∏ów po-
wsta∏y prawie izodiametryczne komórki, które
nast´pnie podj´∏y ró˝nicowanie. Wzór zgrubieƒ
wtórnej Êciany nie pozwala∏ na wyznaczenie osi
polarnoÊci tych komórek.

W przypadku podania IAA na koniec bazal-
ny pojawia∏y si´ uk∏ady wielokszta∏tne (Typ 4),
dla których niemo˝liwe by∏o okreÊlenie
uporzàdkowania w ciàgi (d∏ugie osie i zgrubie-
nia Êciany wtórnej u∏o˝one by∏y w ró˝nych ori-
entacjach).

Uk∏ady elementów trachealnych u podstawy
korzeni (Typ 5) tworzy∏y lejkowate rozszerze-
nia; mo˝na powiedzieç, ˝e elementy trachealne
„kierowa∏y” si´ do korzenia, jednak poza tym
lokalnym uporzàdkowaniem elementów trache-
alnych nie zaobserwowano wp∏ywu korzeni na
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Ryc. 3. A i B – pó∏cienkie przekroje pod∏u˝ne przez tkank´ izolowanego rdzenia ∏odygi w hodowli in vitro. 
A. z auksynà B. bez auksyny; pasek skali – 50 µm. C. Pó∏cienki przekrój przez guze∏ek kalusa; pasek skali – 
50 µm. D. Cz∏on naczynia powsta∏ego w kalusie. W mikroskopie skaningowym; pasek skali – 4 µm
Fig. 3. A-B Semi-thin longitudinal sections of stem pith parenchyma cultured in vitro A. with auxin, B. without
auxin; scale bar – 50 µm. C. semithin section of callus nodule; scale bar – 50 µm. D. Vessel member formed in
callus under scanning electron microscope; scale bar 4 µm
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w korzeniu mia∏y orientacj´ zgodnà z osià ko-
rzenia, natomiast u podstawy korzeni wyst´po-
wa∏y charakterystyczne lejkowate rozszerzenia
wiàzek; elementy trachealne zorientowane
w ró˝nych kierunkach „kierowa∏y” si´ do ko-
rzenia. Nie zaobserwowano ciàgów ∏àczàcych
korzeƒ ze êród∏em auksyny, czyli kulkà anioni-
tu umieszczonà na szczycie kopu∏y kalusa pier-
wotnego.

DYSKUSJA

1. Wzrost tkanki umieszczonej pomi´dzy
êród∏em i ujÊciem ausyny

Powszechnie przyj´ty jest poglàd, ˝e w po-
wstawaniu i utrzymywaniu osi polarnoÊci roÊli-
ny kluczowà rol´ pe∏ni polarny transport auksy-
ny (Estelle 1998; Hamann 2001; Fischer i wsp.
1997; Hadfi i wsp. 1998). W organach roÊlin-
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Ryc. 5. Wyró˝nione typy uk∏adów elementów trachealnych powsta∏ych w tkance izolowanego rdzenia i powsta-
jàcym kalusie pod wp∏ywem auksyny podanej na jeden koniec eksplantatu
Typ 1. liniowe ciàgi, o d∏ugoÊci przekraczajàcej 1000 µm, utworzone z komórek z wyraênie zaznaczonà d∏ugà
osià le˝àcà zgodnie z kierunkiem przebiegu ciàgu. Typ 2. krótkie, liniowe ciàgi z∏o˝one z komórek izodiame-
trycznych. Typ 3. ciàgi spiralne. Typ 4. krótkie, rozga∏´zione ciàgi z∏o˝one z komórek o ró˝nym kszta∏cie
i orientacji. Typ 5. ciàgi charakterystyczne dla miejsc inicjacji korzeni przybyszowych
Fig. 5. Different types of arrangement of tracheary elements formed in isolated pith parenchyma and in arising
callus under the influence of auxin supplied to the one end of explant
Type 1. linear strands of a length exceeding 1000 µm, consisted of cells with long axis parallel to the direction
of strands. Type 2. short, linear strands consisted of isodiametrical cells. Type 3. spiral strands. Type 4. short,
branched strands consisted of cells of different shapes and orientation. Type 5. strands characteristic for the pla-
ce of origin of of the initiation of adventitious roots 



nych odpowiednimi zabiegami mo˝na lokalnie
zmieniç oÊ polarnoÊci poprzez podanie auksyny
(Sachs1991). Pojawia si´ jednak pytanie: w ja-
kim stopniu utrzymanie polarnoÊci lub indukcja
polarnoÊci w poczàtkowo niepolarnej tkance
zale˝y wy∏àcznie od polarnego transportu au-
ksyny, a w jakim stopniu od innych czynników
pochodzàcych ze Êrodowiska zewn´trznego
i wewn´trznego organizmu lub jego cz´Êci.

W doÊwiadczeniach prezentowanych w ni-
niejszej pracy utrzymanie polarnoÊci w tkance
eksplantatu pierwotnego umieszczonego po-
mi´dzy êród∏em auksyny, a jej ujÊciem przeja-
wia si´ wytwarzaniem liniowych ciàgów ele-
mentów trachealnych wzd∏u˝ pierwotnej osi

polarnoÊci. W znacznej jednak cz´Êci kalusa
powsta∏ego w wyniku podzia∏ów eksplantatu
pierwotnego nie powstajà ciàgi liniowe, lecz
ko∏owe i spiralne, a uk∏ad komórek jest bardzo
silnie zmieniony w stosunku do uk∏adu wyj-
Êciowego. Dlaczego zatem, pomimo potencjal-
nych mo˝liwoÊci utrzymania polarnego trans-
portu auksyny (uk∏ad êród∏o i ujÊcie na prze-
ciwleg∏ych koƒcach tkanki), w znacznej cz´Êci
eksplantatu dochodzi do ca∏kowitego znie-
kszta∏cenia oryginalnego wzoru komórek? 

W tym sztucznym uk∏adzie doÊwiadczalnym
tkanka rdzenia jest pozbawiona relacji mi´dzy-
komórkowych, jakie wyst´powa∏y w organie.
Jednà ze zmian, jakiej tkanka rdzenia dozna∏a
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Ryc. 6. Rekonstrukcje budowy guze∏ka kalusa z ciàgami elementów trachealnych (kolor niebieski) otaczajàcy-
mi mi´kiszowy rdzeƒ (kolor bia∏y). Kolorem ˝ó∏tym zaznaczono Êwiat∏o elementów trachealnych 
A-B – Uk∏ad ko∏owy
C-D – Uk∏ad spiralny
Fig. 6. Reconstruction of structure of callus nodule with tracheary strands (blue color), surrounding parenchy-
matous pith (white color). Lumina of tracheary elements are coloured with yellow 
A-B Circular arrangement of tracheary elements
C-D Spiral arrangement of tracheary elements
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po izolacji z ∏odygi jest uwolnienie jej od wp∏y-
wu tkanek zewn´trznych. Zgodnie z obserwa-
cjà Lintilhaca (1984) orientacja Êcian podzia∏o-
wych zale˝y od rozk∏adu napr´˝eƒ mechanicz-
nych, mianowicie Êciany podzia∏owe wykazujà
tendencj´ do uk∏adania si´ prostopadle do jed-
nego z napr´˝eƒ g∏ównych (minimalnego lub
maksymalnego). Innymi s∏owy Êciana podzia-
∏owa zak∏ada si´ w p∏aszczyênie wolnej od na-
pr´˝eƒ Êcinajàcych. Trajektorie napr´˝eƒ g∏ów-
nych sà prostopad∏e oraz równoleg∏e do po-
wierzchni, wi´c rozk∏ad napr´˝eƒ mechanicz-
nych w tkance zale˝ny jest bezpoÊrednio od
kszta∏tu danej struktury (Lintilhac i Vesecky
1980). W izolowanych na skutek rozklejenia
komórkach rdzenia orientacja Êcian podzia∏o-
wych by∏a przypadkowa wzgl´dem pierwotnej
osi organu, ale zale˝na od kszta∏tu poszczegól-
nych struktur – na poczàtku komórek rdzenia,
a póêniej guze∏ków kalusa. Kszta∏t guze∏ków
kalusa zwykle odbiega∏ mniej lub bardziej od
kszta∏tu kulistego: by∏y one nieznacznie wyd∏u-
˝one, mo˝na w nich by∏o wyró˝niç p∏aty lub lo-
kalne uwypuklenia. Zmiana kszta∏tu po-
wierzchni organu wywo∏ywa∏a zmian´ rozk∏a-
du napr´˝eƒ g∏ównych, co z kolei pociàga∏o za
sobà odpowiednià orientacj´ podzia∏ów. Tak
wi´c organizacja podzia∏ów komórkowych jest
cz´Êciowo samoorganizujàcym si´ procesem. 

Poniewa˝ guze∏ki kalusa sà ze sobà luêno
po∏àczone, to ka˝dy z guze∏ków mo˝na trakto-
waç jak niezale˝ne centrum morfogenetyczne.
Auksyna niewàtpliwie tworzy system informa-
cji pozycyjnej, jednak mieÊci si´ on w grani-
cach okreÊlonych kszta∏tem cia∏a roÊliny (orga-
nu). W przypadku kalusa pole morfogenetycz-
ne ogranicza si´ przypuszczalnie do poszcze-
gólnych guze∏ków.

2. PolarnoÊç transportu auksyny i ró˝nico-
wanie naczyƒ

Jednà ze szczególnych cech indukcji tkanki
waskularnej przez auksyn´ jest to, ˝e podanie
êród∏a auksyny wywo∏uje pojawienie si´ linio-
wego ciàgu, przed∏u˝ajàcego si´ w kierunku ba-
zalnym od miejsca podania (Sachs 1981a). Jest
to intrygujàca w∏aÊciwoÊç, poniewa˝ ró˝nico-
wanie zachodzi wzd∏u˝ nitki czy wiàzki komó-
rek (wzd∏u˝ „kana∏u”, sàsiadujàcego z paren-
chymatycznà tkankà). Kanalizacja prowadzi do
pojawianie si´ kana∏ów, a nie ca∏ych „p∏atów”
lub przestrzeni obj´tych ró˝nicowaniem. Praca

Mattsona i wsp. (1999) z zastosowaniem inhibi-
torów polarnego transportu auksyny stanowi
doskona∏e eksperymentalne potwierdzenie roli,
jakà pe∏ni polarny transport auksyny w ciàg∏o-
Êci wiàzek przewodzàcych oraz ograniczeniu
ró˝nicowania ciàgów do wàskich pasm, czyli
w∏aÊnie w kanalizacji. Na gruncie hipotezy ka-
nalizacji mo˝na wyjaÊniç powstanie liniowych
naczyƒ, zbudowanych z komórek o dobrze wy-
ró˝nionej osi.

a) èród∏o polarnoÊci komórek rdzenia
Pojawia si´ w zwiàzku z tym pytanie, czy

polarnoÊç ta zosta∏a indukowana przez auksy-
n´ podanà na jeden koniec i przemieszczajàcà
si´ poczàtkowo dyfuzyjnie przez tkank´ rdze-
nia w dó∏ gradientu koncentracji (od êród∏a
auksyny – koralik anionitu, do jej ujÊcia –
agar nie zawierajàcy auksyny), czy te˝ jest
pierwotnà w∏aÊciwoÊcià komórek rdzenia, od-
powiadajàcà polarnoÊci wyst´pujàcej w ∏ody-
dze in situ. 

Gdyby polarny transport auksyny by∏ wyni-
kiem indukcji pod wp∏ywem poczàtkowo dyfu-
zyjnego przemieszczania si´ auksyny przez
tkank´ parenchymy, to nale˝a∏oby oczekiwaç
porównywalnych cz´stoÊci eksplantatów z re-
generacyjnymi ciàgami elementów tracheal-
nych, bez wzgl´du na to czy auksyn´ podano na
koniec bazalny, czy apikalny. Tymczasem cz´-
stoÊç eksplantatów, w których powsta∏y d∏ugie,
liniowe ciàgi zbudowane z komórek o dobrze
wyra˝onej osiowoÊci, penetrujàce ca∏y wycinek
rdzenia by∏a wy˝sza po podaniu auksyny na ko-
niec apikalny w porównaniu z cz´stoÊcià po-
wstawania takich ciàgów po podaniu auksyny
na koniec bazalny, co wskazuje, ˝e powstanie
tego typu ciàgów jest raczej przejawem istnie-
nia pami´ci o oryginalnej polarnoÊci. Pojawie-
nie si´ obserwowanej ró˝nicy mo˝na wyjaÊniç
w oparciu o zdolnoÊç do polarnego transportu
auksyny przez tkank´ rdzenia ∏odygi i zacho-
wanie tej zdolnoÊci po izolacji. Istnienie trudnej
do odwrócenia silnej polarnoÊci, której pod∏o-
˝em jest transport auksyny jest doÊç zaskakujà-
ce. Co prawda, badania nad zdolnoÊcià rdzenia
∏odyg cynii do polarnego transportu auksyny
nie by∏y prowadzone, jednak wyniki badaƒ nad
innymi obiektami wskazujà, ˝e rdzeƒ albo nie
transportuje auksyny polarnie, albo polarnoÊç
jest s∏aba (Warren-Wilson i wsp. 1991; Shel-
drake 1973).
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b) lokalna polarnoÊç w kalusie
Wyniki badaƒ nad istnieniem polarnoÊci

transportu auksyny w tkance kalusowej Êwiad-
czà o tym, ˝e przemieszczanie si´ auksyny w tej
tkance ma charakter dyfyzji (Jeffs i Northcote
1967), a tkanka kalusowa jest jednorodna pod
wzgl´dem kierunku transportu auksyny. Wyni-
ki doÊwiadczeƒ Wetmora i Riera (1963) nad
ró˝nicowaniem elementów trachealnych w ka-
lusie, na którego szczycie umieszczano bloczek
agarowy z auksynà tak˝e Êwiadczà o braku in-
dukcji d∏ugodystansowej polarnoÊci w kalusie.

Opisane w pracy wyst´powanie naczyƒ
w kalusie dostarcza poÊrednich dowodów, ˝e
w tej tkance istnia∏a lokalna polarnoÊç ko∏owa,
a przebieg naczyƒ odzwierciedla drogi polarne-
go transportu auksyny, jaki dokonywa∏ si´
w komórkach podczas ró˝nicowania (Sachs
i Cohen 1982, Kurczyƒska 1989, Kurczyƒska
i Hejnowicz 1991). 

Wyniki badaƒ nad charakterem transportu
auksyny w wi´kszym fragmencie tkanki kalu-
sowej, na podstawie których stwierdzono brak
polarnoÊci transportu (Jeffs i Northcote 1967)
nie mogà byç interpretowane jako brak polar-
noÊci w ogóle. Nie uwzgl´dniajà one lokalnych
warunków i trwa∏ej polarnoÊci ko∏owej, która
nie jest zjawiskiem wyjàtkowym w tkankach
roÊlinnych (Hejnowicz i Kurczyƒska 1987;
Lev-Yadun i Aloni 1990).

3. Umiejscowienie ksylemu w kalusie
W nienaruszonych roÊlinach pasma prokam-

bium i wiàzki przewodzàce pojawiajà si´ zgod-
nie z charakterystycznym dla gatunku wzorem
w okreÊlonych miejscach. Hipoteza kanalizacji
Sachsa wyjaÊnia rol´, jakà pe∏ni polarny trans-
port auksyny w tworzeniu ciàgów elementów
przewodzàcych w postaci pod∏u˝nych pasm
oraz w zapobieganiu indukcji ró˝nicowania
w parenchymie, nie t∏umaczy jednak lokalizacji
prokambium. Warren-Wilson i Warren-Wilson
(1984), nie ujmujàc nic ze znaczenia kanaliza-
cji transportu auksyny w powstawaniu linio-
wych ciàgów komórek przewodzàcych wzd∏u˝
szlaków jej transportu zaproponowali, ˝e
w umiejscowieniu prokambium dzia∏a jakiÊ
mechanizm rozpoznawania wspó∏rz´dnych po-
larnych komórek. Na podstawie doÊwiadczeƒ
z zakrywaniem powierzchni zranienia stworzy-
li oni ’teori´ wolnej powierzchni’ (’free surface
theory’) (Warren-Wilson i Warren-Wilson

1961, Warren-Wilson i Warren-Wilson 1984),
wed∏ug której prokambium czy kambium two-
rzy si´ równolegle do ka˝dej (sztucznej i natu-
ralnej) wolnej powierzchni, w pewnej odleg∏o-
Êci od niej; floem odk∏adany jest na stron´
zwróconà do powierzchni, a ksylem na stron´
przeciwnà. W materiale doÊwiadczalnym opra-
cowanym w niniejszej pracy naczynia nie do-
chodzi∏y do powierzchni guze∏ków, lecz ró˝ni-
cowa∏y si´ w ich wn´trzu, przy czym nie obser-
wowano uk∏adu promienistego, lecz koncen-
tryczny, co w∏aÊnie mo˝e byç skutkiem za∏o˝e-
nia si´ prokambium równolegle do powierzch-
ni guze∏ka. 

Warren-Wilson i Warren Wilson (1984) sta-
wiajà za∏o˝enie, ˝e oddzia∏ywanie wolnej po-
wierzchni na tkanki le˝àce g∏´biej odbywa si´
poprzez powstajàcy w tkance gradient jakiegoÊ
nieokreÊlonego bli˝ej czynnika rozchodzàcego
si´ od odkrytej powierzchni do wn´trza; kam-
bium mo˝e powstaç tylko w jednym po∏o˝eniu,
okreÊlonym st´˝eniem (poziomem) tego czyn-
nika, natomiast produkowanie ksylemu i flo-
emu przez kambium jest zale˝ne od rozpozna-
nia kierunku tego gradientu (Warren-Wilson
i Warren-Wilson 1984). Zaproponowana przez
Warren-Wilsonów teoria gradientu indukcyjne-
go ma pewne mankamenty: 
– nie okreÊlono jaki czynnik uczestniczy

w przekazywaniu informacji pozycyjnej, 
– nie mo˝na wyjaÊniç w jaki sposób gradient

substancji mia∏by okreÊlaç kierunki podzia-
∏ów w tkance, 

– co stanowi êród∏o morfogenu, a co jego uj-
Êcie. Wspomniane problemy wymagajà dal-
szych badaƒ, które ujawnià mechanizm regu-
lujàcy pozycj´ prokambium. Byç mo˝e bada-
nia te b´dà wymaga∏y odmiennego podejÊcia
badawczego: informacja pozycyjna nie musi
mieç charakteru chemicznego – lecz fizycz-
ny, zwiàzany z oddzia∏ywaniami mechanicz-
nymi. 

SUMMARY

The arrangement of tracheary elements and
elongated parenchymateous cells reflects some
aspects of tissue polarity. In some regions of
pith parenchyma placed between source and
sink of auxin original polarity lasts in culture,
and it is expressed in formation of long vessels
composed of cells with well expressed axial
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features. However, large mass of callus arising
from pith parenchyma in the system of the
exogenous auxin gradient does not exhibit any
axial pattern of growth: division walls are posi-
tioned in any orientation to the organ axis and
elongational growth is not axial, which leads to
the formation of globular nodules of callus. In
the tracheary elements differentiated in callus
perforation plates are opened, thus they are ves-
sel members. In callus there was no formation
of linear vessels, only circular or spiral vessels
were formed. The route of vessels formed
inside nodules of callus depends on the shape of
nodule. 

LITERATURA

Benjamins R., Quint A., Weijers D., Hooykaas
P., Offringa R. 2001, The PINOID protein ki-
nase regulates organ development in Arabidop-
sis by enhancing polar auxin transport. Deve-
lopment 128: 4057-4067. 

Berleth T., Juergens G. 1993, The role of MO-
NOPTEROS gene in organising the basal body
region of the Arabidopsis embryo. Develop-
ment 118: 575-587.

Chen J.G., Ullah H., Young J.C., Susmann M.R.,
Jones A.M. 2001, ABP1 is required for for or-
ganized cell elongation and division in Arabi-
dopsis. Genes and Development 15: 902-911. 

Dengler N. 2001, Regulation of vascular develop-
ment. Journal of Plant Growth Regulation 20:
1-13.

Estelle M. 1992, The plant hormone auxin: Insight
in sight. BioEssays 14: 439-444m

Estelle M. 1998, Polar auxin transport: new sup-
port for an old model. The Plant Cell 10: 1775-
1778m

Fischer Ch., Speth V., Fleig-Eberenz S., Neu-
haus G. 1997, Induction of zygotic polyembryos
in wheat: influence of auxin polar transport.
The Plant Cell 9: 1767-1780.

Gersani M., Sachs T. 1984, Polarity reorientation in
beans expressed by vascular differentiation and
polar auxin transport. Differentiation 25: 205-208. 

Hadfi K., Speth V., Neuhaus G. 1998, Auxin-in-
duced developmental patterns in Brassica jun-
cea embryos. Development 125: 879-887.

Hamann T. 2001, The role of auxin in apical-ba-
sal pattern formation during Arabidopsis em-
bryogenesis. Journal of Plant Growth Regula-
tion 20: 292-299.

Hejnowicz Z., Kurczyƒska E.U. 1987, Occurren-
ce of circular vessels above axillary buds in
stems of woody plants. Acta Societatis Botani-
corum Poloniae 56: 415-419.

Jeffs R.A., Northcote D.H. 1967, The influence
of indole-3-acetic acid and sugar on the pattern
of induced differentiation in plant tissue cultu-
re. Journal of Cell Science 2: 77-88.

Kurczyƒska E. 1989, Polarny przep∏yw auksyny
a ró˝nicowanie naczyƒ na przyk∏adzie izolowa-
nych odcinków ∏odyg jesionu (Fraxinus excel-
sior L). Praca doktorska. Uniwersytet Âlàski
w Katowicach.

Kurczyƒska E.U., Hejnowicz Z. 1991, Differen-
tiation of circular vessels in isolated segments
of Fraxinus excelsior. Physiologia Plantarum
83: 275-280.

Lev-Yadun S., Aloni R. 1990, Vascular differen-
tiation in branch junctions of trees: circular 
patterns and functional significance. Trees 4:
49-54. 

Lintilhac P.M. 1984, Positional controls in meri-
stem development: a caveat and an alternative.
W: Positional Controls in Plant Development.
Wyd. P.B. Barlow D.J. Carr str. 83-106 Cam-
bridge University Press.

Lintilhac P.M., Vesecky T. 1980, Mechanical
stress and cell wall orientation in plants I. Pho-
toeleastic derivation of principal stresses in
a model. With a discussion of a concept of 
axillarity and the significance of the „arcuate
shell zone”. American Journal of Botany 67: 
1477-83. 

Mattson J., Sung Z.R., Berleth T. 1999, Respon-
ses of plant vascular systems to auxin transport
inhibition. Development 126: 2979-2991.

Mayer U., Buttner G., Jurgens G. 1993, Apical-
basal pattern formationin the Arabidopsis em-
bryo: studies of the role of the gnom gene. De-
velopment 117: 149-162. 

Mitchison G.J. 1980, A model for vein formation
in higher plants. Proceedings of the Royal So-
ciety of London B. 207: 79-109.

Muller A., Guan C., Galveiler L., Tanzler P.,
Huijser P., Marchant A., Parry G., Bennett
M., Wisman E., Palme K. 1998, AtPIN2 defi-
nes a locus of Arabidopsis for root gravitro-
pism control. EMBO J. 17: 6903-6911.

Murashige T., Skoog F. 1962, A revised medium
for rapid growth and bioessays with tobacco
tissue cultures. Physiologia Plantarum 15: 
473-497.

115



Rayle D.L., Quitrkul R., Hertel R. 1969, Effects
of auxins on the auxin transport system in cole-
optiles. Planta 87: 49-53. 

Sachs T. 1968, The role of the root in the induc-
tion of xylem differentiation in peas. Annals of
Botany 32: 391-399. 

Sachs T. 1981a, Patterned Differentiation of 
Vascular Tissues. Academic Press Inc., str.
181-192.

Sachs T. 1981b, The controls of patterned diffe-
rentiation of vascular tissues. Advances in Bo-
tanical Research 9: 151-262. 

Sachs T. 1981c, Polarity changes and tissue orga-
nization in plants. In Cell Biology 1980-1981
Ed. H.G. Schweiger, str. 489-96, Springer Ver-
lag, Berlin.

Sachs T. 1991, Pattern Formation in Plant Tissu-
es, Cambridge University Press, Developmen-
tal and Cell Biology Series.

Sachs T., Cohen D. 1982, Circular vessels and the
control of vascular differentiation in plants.
Differentiation 21: 22-26.

Scheldrake A.R. 1973, Auxin transport in secon-
dary tissues. Journal of Experimental Botany
24: 87-96.

Steinmann T., Geldner N., Grebe M., Mangold
S., Jackson C.L., Paris S., Galweiler L., Pal-
me K., Jurgens G. 1999, Coordinated Polar
Localization of Auxin Efflux Carrier PIN1 by
GNOM ARF GEF. Science 286: 316-318. 

Warren-Wilson J., Warren-Wilson P.M. 1961,
The position of regenerating cambia – a new
hypothesis. The New Phytologist 60: 63-73. 

Warren-Wilson J., Warren-Wilson P.M. 1984,
Control of tissue patterns in normal development
and in regeneration. W: Positional Controls in
Plant Development Wyd. P.B. Barlow D.J. Carr,
str. 225-280, Cambridge University Press.

Warren-Wilson J., Warren-Wilson P.M. 1993,
Mechanisms of auxin regulation of structural
and physiological polarity in plants, tissues,
cells and embryos. Australian Journal of Plant
Physiology 20: 555-71.

Warren-Wilson J., Warren-Wilson P.M., Wal-
ker E.M. 1991, Patterns of tracheary differen-
tiation in lettuce pith explants: positional con-
trol and temperature effects Annals of Botany
68: 109-128.

Wetmore R.H., Rier J.P. 1963, Experimental induc-
tion of vascular tissues in callus of angiosperms.
American Journal of Botany 50: 418-430.

116

Aleksandra Rusin, Pawe∏ Kojs, Wies∏aw W∏och


		2017-08-04T19:13:26+0100
	Piotr  Otręba




