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Pierwsze wiadomosci o centrum twoérczym korzeni podali Trécul (1845)
1 niezaleznie od niego Karsten (1847). Wedlug Karstena korzenie palm (Iriartea)
oraz korzenie paprotnikéw (Lycopodium) rozwijalyby si¢ za podrednictwem dzia-
lalnosci tkanki tworczej nazywanej miazga (cambium). Nie znajac organizacji
merysteméw wierzcholkowych korzeni sadzit on, ze miazga ta funkcjonowalaby
podobnie jak miazga lykodrzewna w kierunku szczytowym oddzielajac czepek
( Wurzelmiiize), ku wewnatrz za§ wszystkie pozostale tkanki korzenia.

W tym samym czasie Nageli (1845) po raz pierwszy w merystemach korzeni
paproci dostrzega komorke szczytowa i opisuje zwigzki genetyczne miedzy ko-
moérkami potomnymi. W oparciu o analiz¢ tych zwiazkow Hofmeister (1851)
jako pierwszy sformutowal mysl, ze wzrost szczytowy korzeni paprotnikéw odbywa
si¢ przez powtarzajace si¢ (wiederholte) podzialy komoérki szczytowej. Dla pod-
kreélenia znaczenia szczytowych cze$ci pedu 1 korzenia w rozwoju rosliny, Nigeli
(1858) wprowadza termin pramerystem (Urmeristem) rozumiejac pod nim nie-
zroznicowana tkanke tworcza, ktéra daje poczatek wszystkim innym tkankom.
Nieco pdzniej Pringsheim (1858) wprowadza termin «Segmente» na oznaczenie
pierwotnych komorek siostrzanych wytworzonych przez komoérke szczytowa.

W oparciu o analiz¢ ukiadu komérkowego Hofmeister (1867, str. 96) wysunat
poglad, ze uklad segmentowy z jedna komoérka szczytowa na wierzchotku jest
mozliwy do przyjecia jedynie przy zalozeniu, ze komorka szczytowa roénie i dzieli
sie szybciej niz partie bazalne. Réwniez Nigeli i Leitgeb (1867) sadzili, ze
najsilniejszy wzrost musialby wystepowaé w czedciach szczytowych, gdyz za tym
przemawialby ich zdaniem slaby przyrost w dalszych cze$ciach merystemu, oraz
regularne tempo podzialéow komoérki szczytowej. Jednakze zdaniem Nigeliego
i Leitgeba maksimum wzrostu moze wystepowaé u tego samego gatunku albo
w samej komorce szczytowej, albo w jednym z mlodszych segmentéw. (Maksimum
wzrostu moze wystepowaé niekiedy w czwartym lub piatym kolejnym segmencie,
czyli stosunkowo daleko od szczytu). Obaj badacze odrézniaja juz wzrost podtuzny
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i poprzeczny i uwazaja, ze wzrost poprzeczny znajduje si¢ w Scistym zwiazku
ze wzrostem podluznym. Gdyby wzrost podiuzny byt wszedzie réwnomierny,
to zdaniem wymienionych autoréw, wzrost poprzeczny bylby jedynie funkcja
kata nachylenia «den die Oberfliche mit der Achse bildet: es wire ndmlich am
grossten da, wo die Oberfliche mit der Achse einen rechten Winkel bildet, und
um so kleiner, je mehr sie sich der parallelen Richtung nédhert» (Nigeli i Leitgeb.
1867, str. 93).

Wprawdzie badania nad rozmieszczeniem wzrostu w merystemie Nageli
i Leitgeb przeprowadzili gtéwnie na korzeniach paprotnikéw, wydaje si¢ jednak,
ze poglady przez nich na tej drodze uzyskane dotyczyly rowniez ro$lin okrytona-
siennych. Tym bardziej, ze ich zdaniem merystemy korzeni okrytonasiennych
mialyby réwniez segmentowa organizacj¢ z komoérka szczytowa, podobnie jak
u paprotnikow.

Poglady Hofmeistera i Nigeliego o intensywnej dziatalno$ci komorek
zaczatkowych nie utrzymaly si¢ dtugo. Poglad przeciwstawny zainicjowat w 1872 r.
Sachs. W oparciu o znana powszechnie metod¢ znakowania korzenia na rowne
odcinki Sachs (1874) wykazal, ze w obrebie strefy zaczatkowej korzen roénie bardzo
wolno, w miar¢ oddalania si¢ od szczytu szybko$¢ wzrostu stopniowo wzrasta,
osiaga maksimum i nastgpnie stopniowo maleje, az wreszcie spada do zera.
W pozniejszych badaniach Sachs (1878) zauwazyl, ze w rysunkach podanych
miedzy innymi przez Nidgeliego i Leitgeba objetosci segmentow wzrastaja tym
bardziej, im bardziej kolejne segmenty sa oddalone od szczytu. Na podstawie
krytycznej analizy ukiadu komoérkowego, przeprowadzonej na materiale whasnym.
na modelach sztucznych oraz na rysunkach w dost¢gpnych mu publikacjach Sachs
doszedt do przekonania, ze komorka szczytowa u paprotnikow nie ro$nie inten-
sywniej w poréwnaniu z cz¢$ciami dalszymi. Zdaniem Sachsa dawniejsze poglady
o0 szybszym wzroécie komorki szczytowej opieraly si¢ na niedostatecznej znajomosci
wszystkich konsekwencji, wynikajacych z segmentowego ukladu komoérkowego.

Jednakze wbrew pogladom Sachsa na podstawie badan, prowadzonych rowniez
na wierzchotkach pedu, niektérzy badacze w dalszym ciagu opowiadali si¢ za wy-
stepowaniem maksymalnego wzrostu badz w komoérkach szczytowych, badz tez
w najmiodszych segmentach (Westermaier 1879—1881).

Zdaniem Kleina (1884) réznice w pogladach na aktywno$¢ zaczatkowych
komoérek wynikly z nieporozumienia. Poprzednicy jego nie rozrézniali bowiem
w zasadzie wzrostu wzglednego i bezwzglednego (absolutnego). W oparciu o ba-
dania wlasne, przeprowadzone gléwnie na wierzchotkach pedu Polypodium vulgare
i Pteris aquilina oraz na podstawie krytycznej analizy prac swoich poprzednikow
Klein wskazal, ze «<Am Vegetationspunkt nimmt in den ersten drei bis vier Seg-
menten im Durchschnitt das absolute Wachsthum von der Scheitelzelle aus conti-
nuirlich zu, das relative ab». Do podobnych wnioskéw pod wplywem publikacji
Westermaiera doszedl rowniez nieco wczeSniej Goebel (1882 i 1881).

Badania nad wzrostem merystemow wierzchotkowych w tym okresie byly pro-
wadzone gtéwnie w oparciu o analiz¢ ukladu, rozmieszczenia i wielkosci komorek
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(Nigeli, Leitgeb, Hofmeister, Sachs, Westermaier, Klein . ¢.). Ponadto
dosé¢ czesto opierano si¢ rowniez na rozwazaniach teoretycznych (Westermaier,
Sachs, Reinke 1. c.). O intensywnoéci wzrostu komorek zaczatkowych wniosko-
wano takze na podstawie liczby wyksztalconych lisci (Klein u Pteris I. c.). Do
badan nad rozmieszczeniem intensywnosci wzrostu korzeni Askenazy (1880) probo-
wal nawet zastosowaé swoja metode «Plastochronu». Jednakze metoda ta, jego
zdaniem, dla korzeni Zea okazala si¢ bezuzyteczna.

Z biegiem czasu w badaniach rozwojowych pojawiaja si¢ nowe metody.
Nemeé (1897) w analizie wzrostu merysteméw wierzchotkowych korzeni opart
si¢ glownie na rozmieszczeniu mitoz. Na tej podstawie doszedt do wniosku «dass
sich in dem eigentlichen Vegetationspunkt aut. die Zellen iiberhaupt nicht theilen.
Die Theilungen gehen vielmehr in den die Initialen umgebenden Zellen vor sich,
weiter in einer ziemlich langen embryonalen Zone, die bei Allium die Lange von
2 mm erreichen kann». (Cytat z pracy Nemeca, przytoczony przez Hofa, 1898,
str. 115). Na stabszy wzrost centrum tworczego w merystemie wierzchotkowym
korzenia wykazywalyby réwniez wyniki Nemeca (1905) uzyskane na podstawie
pomiaréw dlugosci kolejnych segmentéw u Asplenium.

Hof (1898) zaobserwowal, ze komorki inicjalne w badanych przez niego korze-
niach miedzy innymi Pteris gigantea, Ephedra i Vicia byly ubozsze w cytoplazme
i dzielity si¢ bardzo rzadko.

Rosen (1896) w badaniach poréwnawczych nad struktura jadra komérkowego,
przeprowadzonych migdzy innymi na korzeniach paproci Oleandra oraz na Korze-
niach Vicia, Hyacinthus i Zea, zwrocil uwage na zasadniczo identyczne zachowanie
sic merystemoéw wszystkich tych korzeni wzgledem stosowanych przez niego barw-
nikéw. Wykazat on takze, ze jadra i jaderka w komérkach grupy inicjalnej u Hyacin-
thus. Vicia i Zea sa znacznie mniejsze niz w pozostatych czgSciach merystemu.
Ponadto wskazal na slabiej zaznaczona «Kyanophilie» jadra komorki szczytowej
u Oleandra, przejawiajaca si¢ w slabszym powinowactwie do zieleni jodowej. Na
tej podstawie przypuszczal on, ze komoérka szczytowa dzielilaby si¢ raczej rzadko.
Mozliwoé¢ taka, zdaniem Rosena, potwierdzalby fakt nie zaobserwowania przez
niego ani jednej mitozy w komorce szczytowej.

O jednakowym tempie wzrostu i podzialéw komérek zaczatkowych u paproci
i u roélin okrytonasiennych byl przekonany réwniez Wagner (1938 i 1939—40).
Jego zdaniem jednakze komorki zaczatkowe zar6wno u paprotnikéw, jak i u rolin
okrytonasiennych rostyby i dzielityby si¢ szybciej niz komérki w czeSciach bazal-
nych merystemu.

Probie uchwycenia jednolitego schematu rozwojowego wszystkich korzeni
w obrebie réznych grup ro$linnych poswiecit wiele uwagi Guttenberg. Zapowiedz
dazen Guttenberga zaznacza si¢ juz w jego «Primédre Bau der Angiospermen-
wurzel» (1940). W monografii tej wysunal sugestie, ze rdzne typy organizacji mery-
steméw wyrézniane dawniej przez ich tworcéw (Janczewski 1874, Eriksson 1878,
Haberlandt 1818, Kroll 1912 i inni), moznaby sprowadzi¢ do dwoch typow za-
sadniczych. Inne korzenie z odmienna organizacja sktonny byt traktowaé jedynie
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jako pewne modyfikacje typu podstawowego. (Przykladem podstawowego typu dla
roélin dwuliSciennych bylyby korzenie Brassica, dla jednoliSciennych za$ korzenie
traw (Guttenberg 1940).

Nieco pézniej autor ten (1947) na podstawie badarn wlasnych przeprowadzonych
na roéznych korzeniach ro$lin okrytonasiennych doszedt do przekonania, Ze centrum
tworcze korzeni tych ro$lin mozna sprowadzi¢ do jednej komorki centralnej, analo-
gicznej do komorki szczytowej u paprotnikéw. Komorka centralna bylaby zasad-
nicza komorka inicjalng dla wszystkich stref histogenetycznych, chociaz w rozwoju
ontogenetycznym moze by¢ ona czesto zamaskowana wytworzonymi przez nig
komérkami potomnymi, ktére przez pewien czas petnityby funkcje histogenow.
Stanowisko Guttenberga, poczatkowo w istotny sposob odrgbne od wszystkich
dotychczasowych, w nastgpnych latach zostalo nieco zmodyfikowane. W ostatnich
latach zaréwno on, jak i jego wspoélpracownicy unikaja najczesciej terminu ko-
morki centralnej i jej analogizowania z komoérka szczytowa paprotnikow. Komorka
centralna mialaby raczej znaczenie historyczne. Jej rola przejawialaby si¢ jedy-
nie w najmlodszych fazach rozwoju korzeni (Guttenberg, Burmeister,
Brossel 1955). Stosuja oni rowniez termin «Verbindungszellen». Znaczenie tych
komérek dla rozwoju korzenia nie jest jednak dos¢ jasno sprecyzowane. Najczesciej
przez termin ten rozumieja oni komoérki zajmujace centralne miejsce wsroéd grupy
komérek zaczatkowych kory pierwotnej. Ostatecznie jednak wedlug Gutten-
berga (1960) i jego wspotpracownikow (1957) rozwdj merystemoéw wierzchotkowych
korzeni bylby zwiazany z tworcza dzialalnoscia wszystkich elementéw centrum
tworczego niezaleznie od tego, czy poszczegdlne jego komoérki rosna szybciej czy
tez wolniej.

Na istnienie niewielkiego centrum tworczego, ograniczonego u Vicia i Crepis
najwyzej do trzech lub czterech komorek, wskazywal rowniez Brumfield (1943)
na podstawie rezultatow uzyskanych przy uzyciu metody aberacji chromosomowych
wywolanych promieniami X.

W latach 1951 i 1953 Clowes w oparciu o badania uktadu komoérek w me-
rystemach wierzchotkowych korzeni Fagus wystapit z pogladem, wedlug ktorego
strefa inicjalna w merystemach wierzchotkowych korzeni roélin okrytonasiennych
bylaby do$é obszerna i mialaby ksztalt odwroconej filizanki. Wiasciwa rolg ini-
cjalna penityby komorki lezace na peryferiach tej filizanki. Centrum konstrukcjane,
czyli tzw. «minimal constructional centre» byloby nieczynne (quiescent centre)
i nie odgrywaloby wigkszej roli w produkcji nowych komérek.

Na istnienie szerokiego promerystemu z nieczynnym centrum w $rodku zdaniem
Clowesa wskazywalyby réznice strukturalne, jakie wystgpuja w obu poléwkach
merystemu podczas regeneracji korzenia Zea i Triticum po uprzednim uko$nym
odcieciu polowy «minimal constructional centre».

Powaznych argumentéw na istnienie centrum nieczynnego dostarczyl Clowes
réwniez w nowszych badaniach, analizujac intensywnos$¢ wlaczania radioaktywnych
prekursoréw kwaséw nukleinowych (Clowes, 1956a, 1956b, 1958a, 1958b).
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Istnienie centrum nieczynnego w korzeniach roslin okrytonasiennych poza
badaniami Clowesa zdaja si¢ ponadto potwierdza¢ badania oparte giéwnie o me-
tody histochemiczne, a zwlaszcza autoradiograficzne, ktére w ostatnich latach
na Allium i Vicia przeprowadzili Jensen i jego wspolpracownicy (Jensen 1955a,
1955b, 1956a, 1956b, 1957, 1958a, 1958b, 1960, Jensen i Kavaljian 1956, 1958,
Jensen i Ashton 1960 oraz Jensen, Kavaljian i Martinot 1960).

O istnieniu centrum nieczynnego na podstawie czestotliwosci mitoz u Allium
jest takze przekonany Buvat i Geneves (1951) oraz Buvat i Liard (1953a)
u Triticum.

Z pogladami Clowesa, w oparciu o analiz¢ struktury merystemu Hordeum
zgadza si¢ réwniez Hageman (1956 1 1957).

Wreszcie z istnieniem centrum nieczynnego u Vicia faba wiaze wyniki swych
badaii Davidson (1961). W publikacji tej Davidson podaje,-ze «The apex of
the normal root of Vicia is not occupied by a single totipotent cell but by a quiescent
centre of many cells surrounded by a promeristem containing 30 or more cells».

Nawet Guttenberg, Burmeister i Brossell (1955) piszac: «Und ent-
sprechend wie Rauh und Reznik kamen wir zu der Auffassung, dass hier ein
«ruhender Punkt» vorliegt, den man vielleicht besser eine «schlummernde Zell-
reserve» nennen konnte, die dann aktiviert wird, wenn die Umsténde es erfordern»
(str. 221), maja rowniez na mysli slabsza aktywno$¢ komorki centralnej w korzeniu.

Jednakze wbrew wszystkim dotychczasowym pogladom Clowes stwierdzit,
7e szeroki promerystem z nieczynnym centrum w $rodku, wystgpowalby tylko
w merystemach korzeni roélin okrytonasiennych. U paprotnikow natomiast, wedtug
Clowesa, centrum tworcze byloby niewielkie i pokrywaloby si¢ z «minimal con-
structional centre».

Na mozliwo$é¢ istnienia niewielkiego centrum twdrczego ograniczonego u pa-
protnikéw w zasadzie do jednej komorki szczytowej wskazywalyby wyniki Clowesa
(1956b) uzyskane metoda autoradiografii u Azolla. Dodatkowym argumentem
na istnienie u paprotnikéw centrum twoérczego ograniczonego do jednej komoérki
bylyby zdaniem Clowesa (1959¢) negatywne wyniki, cytowanych przez niego badan,
jakie niegdy$ prowadzili Simon (1904), Prantl (1874) nad regeneracja korzeni
paprotnikow.

Do podobnych wnioskow doszedt takze Gifford (1960). Wykazat on u Cera-
topteris thaliktroides, ze duza ilos¢ *H-tymidyny nagromadza si¢ w komorce szczy-
towej korzenia. Poglady o istnieniu u Equisetum centrum nieczynnego postulowanego
przez Buvata i Liarda (1953b) Grifford uwaza za niedostatecznie udokumen-
towane, gdyz metoda oparta o wystepowanie mitoz, nie jest, jego zdaniem, cal-
kowicie przekonywajaca.

Interesujace jest, ze niezaleznie od badann Clowesa, Hejnowicz (1955) w swojej
teoretycznej pracy nad rozmieszczeniem wzrostu w merystemach wierzchotkowych
korzeni réwniez doszedt do wniosku, ze korzenie majace uktad komorek charak-
terystyczny dla merysteméw korzeni roslin okrytonasiennych powinny rosnaé



136

wedlug bazalnego typu wzrostu, czyli calkowicie odmiennie niz wierzcholki pa-
protnikow, ktore jego zdaniem rostyby wedlug typu apikalnego.

Przeglad ten wykazuje, Ze rdznice pogladéw na sposéb wzrostu korzenia,
a w szczegdlnosci na udzial komorek centrum konstrukcyjnego merystemu w roz-
woju korzenia wystapily bardzo dawno. Znamienne jest przy tym, ze w roézny sposob
interpretowano rol¢ komoérek konstrukeyjnego centrum merystemu u tych samych
gatunkéw i na podstawie tych samych klasycznych metod analizy uktadu komor-
kowego. Rol¢ komorek konstrukcyjnego centrum merystemu interpretowano roznie
nawet u paprotnikéw, u ktérych uktad komorkowy zebrany w kolejnych segmentach
pozwala nie tylko na wnioskowanie o ich pochodzeniu, ale takze sugeruje sposob
i porzadek roznicowania tych segmentéw.

Latwo zauwazy¢, ze do wnioskdw o rozmieszczeniu wzrostu w merystemie,
wysuwanych na podstawie budowy segmentowej, nalezy podchodzi¢ ostroznie.
Budowa segmentowa korzeni nie daje bowiem zupetnie pewnych informacji o wzro-
$cie, tym bardziej, ze wiemy bardzo niewiele o rytmice ich rozwoju. Budowa seg-
mentowa korzeni pozwolitaby wyciagna¢ wnioski o rozmieszczeniu wzrostu w me-
rystemie jedynie wowczas, gdyby$my mieli informacje o tym, w jakich odstgpach
czasu kolejne segmenty bylyby wytwarzane.

Jednakze o roli komérek konstrukcyjnego centrum merystemu nie latwo tez
moim zdaniem wnioskowa¢ na podstawie rozmieszczenia Sladow pierwiastkow
radioaktywnych. Intensywne nagromadzanie si¢ prekursorow radioaktywnych
w komoérce szczytowej paprotnikéw wskazywaloby wprawdzie na jej aktywna
role w produkcji nowych komorek, lecz wniosek ten trudno pogodzié z obserwacjami
nad rozmieszczeniem mitoz.

Komoérki  konstrukcyjnego centrum merystemow wierzchotkowych korzeni
roslin okrytonasiennych prekursoréw radioaktywnych nie gromadza. Wyniki
uzyskane przy zastosowaniu prekursorow radioaktywnych pokrywajq si¢ tutaj
z obserwacjami mitoz. Pokrywaja si¢ one takze z wnioskami wysuwanymi na
podstawie analizy wielkosci jaderek. Jednakze poglad o istnieniu u tych roslin
nieczynnego centrum trudno pogodzi¢ z organizacja segmentowa stwierdzona
przeze mnie u Cyperus i Juncus. Podobienistwo segmentéw Cyperus do segmentow
paproci wymaga bowiem identycznego interpretowania ich u obu tych roslin.
Ale wowczas malej aktywnosci rozwojowej nalezaloby wbrew pogladom Clowesa
i Gifforda dopatrywa¢ si¢ takze w komorce szczytowej paprotnikow.

Katedra Anatomii i Cytologii Roslin UMCS Lublin
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