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ALICJA SOKOLOWSKA-KULCZYCKA

DROGI ROZWOJU BISPOROWYCH WORECZKOW ZALAZKOWYCH

Woreczki zalazkowe Angiospermae, stanowiace skrajnie zredukowane gametor
fity zenskie tej grupy roélin, rozwijaja si¢ z jednej, dwu lub czterech makrospo-
i nosza odpowiednio miano woreczkéw monosporowych, bisporowych i tetraspo-
rowych.

Najstarszy filogenetycznie, a zarazem najpospolitszy jest monosporowy woreczek
zalazkowy (typ Polygonum). Dwa podzialy mejotyczne, ktérym kolejno towarzysza
cytokinezy, doprowadzaja do powstania tetrady makrospor. Komoérka inicjalng
woreczka zalgzkowego staje si¢ w typowych przypadkach komoérka chalazalna,
podczas gdy trzy siostrzane makrospory degeneruja (ryc. 1A).

Miodszym od omdéwionego wyzej jest typ bisporowy, za$ ostatnie ogniwo w ewo-
lucji gametofitu zenskiego stanowia woreczki tetrasporowe. W wyksztalcaniu sig
ostatniego typu ani po I, ani po II podziale mejotycznym komorki macierzystej
makrospor nie nastgpuje proces cytokinezy, co doprowadza do powstania cztero-
jadrowych coenomakrospor, odpowiadajacych tetradom, wytwarzajacym si¢ w typie
Polygonum. Dalsze procesy réznicowania przebiegaja niejednakowo u réznych grup
roslin, co stanowi podstawe do wyrdznienia szeregu typow tetrasporowych worecz-
koéw zalazkowych, roznigcych si¢ liczba jader, stopniem ich ploidalnosci oraz
polaryzacja w obrebie wyksztalconego gametofitu.

Rozwdj bisporowych woreczkdw zalazkowych typu Allium zostat po raz pierw-
szy opisany w 1879 roku przez Strasburgera u Allium fistulosum (Maheshwari
1950). Nastepne lata przyniosly doniesienia o wystgpowaniu bisporowych worecz-
kéw zalazkowych u szeregu innych gatunkow, tak iz wiemy dzisiaj, ze sa one charak-
terystyczne dla przedstawicieli rodzin Podostemonaceae, Butomaceae (z wyjatkiem
rodzaju Butomus), Alismaceae, Loranthaceae, a takze nicktorych przedstawicieli
Liliaceae, Amaryllidaceae i Orchidaceae (Maheshwari 1955, Davis 1966).

W tworzeniu bisporowego gametofitu zeniskiego biora udziat dwie makrospory.
W typie Allium po I podziale mejotycznym komérki macierzystej makrospor pow-
staje dyada komérek, z ktérych gérna mikropylarna degeneruje, za$ jadro dolnej
chalazalnej przechodzi II podzial mejotyczny z zahamowana cytokineza. W efekcie
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powstaje dwujadrowa coenomakrospora, ktéra jest réwnowazna dwom makrospo-
rom jednojadrowym. Dojrzaly 8-jadrowy woreczek zalazkowy powstaje w wyniku
dwéch kolejnych podziatléw mitotycznych jader coenomakrospory (ryc. 1D).

Rye. 1. Schemat rozwoju monosporowych i bisporowych woreczkéw zalazkowych: A. monosporowy typ
Polygonum, B. bisporowy typ wystepujacy u Polygonatum multiflorum i P, latifolium, C. bisporowy typ
wystepujacy u Convallaria majalis i Polygonatum odoratum, D. bisporowy typ Allium.

Oprocz opisanego wyzej klasycznego typu Allium zanotowano wiele odchylert
w rozwoju bisporowych gametofitow zenskich, ktére niejednokrotnie wskazuja
na filogenetyczne zwiazki ze starszym ewolucyjnie typem monosporowym. Do najle-
piej znanych przykladéw nalezy rodzaj Scilla, albowiem u jednego z jej przedstawi-
cieli S. hispanica juz w roku 1880 Treub i Melling (cyt. wg Maheshwari 1955)
opisali rozw6j bisporowych woreczkéw zalazkowych, przebiegajacy odmiennie niz
w typie Allium. U przedstawicieli omawianego rodzaju komoérka wyjsciowa dla roz-
woju woreczka zalagzkowego jest nie dolna chalazalna, jak w typie Allium, lecz
goérna mikropylarna komérka dyady. Drugi podzial mejotyczny przechodza jadra
obu siostrzanych komérek, po tym podziale nie nastepuje jednak cytokineza, co
prowadzi do powstania komérek dwujadrowych. Efektem pierwszej mitozy zacho-
dzacej w obu komérkach jest wytworzenie si¢ komérek czterojadrowych. Dolna
z nich ulega stopniowej degeneracji, podczas gdy jadra gérnej przechodza jeszcze
jeden podzial mitotyczny dajac, w ten spos6b 8-jadrowy woreczek zalazkowy. Ze
wzgledu na wspomniane réznice opisana wyzej droge rozwojowg okreslono mianem
typu Scilla.
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W obrebie rodziny Podostemonaceae opisano szereg wariantéw procesu powsta-
wania bisporowych woreczkéw zalazkowych. Battaglia (1971) klasyfikuje je jako
trzy odmienne typy: Apinagia, Dicraea i Podostemum, wyr6zniajac ponadto w obre-
bie pierwszego z nich cztery formy. Réznice wystepuja w rozwoju gametofitu i doty-
cza liczby podzialéw mitotycznych i kierunku ulozenia wrzecion kariokinetycznych,
co pociaga za soba zréznicowanie w budowie dojrzatych woreczkéw zalazkowych.
Tym niemniej procesy sporogenezy przebiegaja we wszystkich omawianych przez
Battaglie typach jednakowo. Po pierwszym podziale mejotycznym powstaja dwie
komérki, réznigce si¢ miedzy soba wielko$cia. Komoérka chalazalna jest zdecydowanie
wieksza od mikropylarnej. Jadra obu siostrzanych komérek wchodza synchronicznie
w drugi podzial mejotyczny, po ktérym nie nastgpuje cytokineza, tak ze powstaja
dwie komérki dwujadrowe. Gérna stopniowo degeneruje, dolna za$§ przechodzi
dalszy rozwdj, rézniacy si¢ w szczegdlach u poszczeg6lnych typéw, a doprowadzajacy
do powstania dojrzatych gametofitow Zenskich.

Bisporowe woreczki zalazkowe u Polygonatum mulnﬂarum i P. latifolium (Stenar
1953) nawigzuja w swym rozwoju do filogenetycznie starszych monosporowych
gametofitdw typu Polygonum (ryc. 1B). W wyniku pierwszego podziatu mejotycz-
nego komoérki macierzystej makrospor powstaje dyada, ktorej oba jadra wchodza
synchronicznie w drugi podzial mejotyczny. Po podziale jader nastgpuje cytokineza,
lecz éciana komérkowa zalozona pomiedzy siostrzanymi jadrami w komérce chala-
zalnej jest krétkotrwata, efemeryczna. Po jej zaniknigciu powstaje wtérnie triada
komorek : jednojadrowe komoérki mikropylarna i §rodkowa oraz chalazalna dwuja-
drowa. Obie gérne, jednojadrowe komérki wkroétce degeneruja, za§ dwujadrowa
komoérka chalazalna staje si¢ dwujadrowym, bisporowym woreczkiem zalagzkowym,
ktéry na drodze dwéch kolejnych mitoz osigga stadium o$miojadrowe.

Krétkotrwale stadium tetrad obserwowano réwniez w rozwoju bisporowych
woreczkéw zalazkowych Convallaria majalis i Polygonatum odoratum (Setnar
1941, 1953). Jednakze u omawianych gatunkéw na skutek szybkiego zanikania $cian
komérkowych zalozonych po drugiej telofazie tetrada przeksztalca si¢ w dyade
dwujadrowych komérek. Gérna komorka degeneruje, za$ jadra dolnej przechodza
dwa podzialy mitotyczne i wytwarzaja w ten sposob dojrzaly o$miojadrowy wore-
czek zalazkowy (ryc. 1C).

Wystgpienie charakterystycznego dla monosporowych woreczkow zalazkowych
stadium tetrady w rozwoju niektérych bisporowych gametofitow §wiadczy wyraznie
o filogenetycznym pokrewienistwie omawianych typéw. To pokrewiefistwo potwier-
dza jeszcze dobitniej znalezienie w obrebie jednego osobnika woreczkow zalazkowych,
powstajacych wedtug dwéch réznych typow.

Messeri (1931) opisuje taki przypadek u Nothoscordon striatum, u ktorego to
gatunku powstaja zaréwno monosporowe jak i bisporowe woreczki (ryc. 2). Pierwsze
stadia rozwojowe obu typéw przebiegaja jednakowo. Komorka macierzysta makro-
spor przechodzi regularnie pierwszy podzial mejotyczny, po ktérym nastepuje cyto-
kineza, co doprowadza do powstania dyady. Jadra siostrzanych komérek dyady
przechodza drugi podzial mejotyczny, po ktérym w czgéci zalazkéw nastgpuje cyto-
kineza i tworzy sig tetrada makrospor; w czgsci za$ proces cytokinezy zostaje zaha-
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mowany, co doprowadza do powstania dwoch komérek dwujadrowych. W przy-
padku powstania tetrady makrospora chalazalna przeksztalca si¢ w jednojadrowy
monosporowy woreczek zalazkowy, ktéry na drodze trzech mitoz osiaga stadium
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Ryc. 2. Schemat rozwoju monosporowych i bisporowych woreczkOw zalazkowych u Nothoscordon striatum.

o$miojadrowe. W drugim przypadku dwujadrowa komérka chalazalna staje si¢ ko-
morka macierzysta gametofitu bisporowego.

Nieco odmiennie przebiega rozwdj gametofitow zenskich u Tridax triloba (Hjelm-
qvist 1951). U tego gatunku wystepuja réwniez monosporowe i bisporowe woreczki
zalazkowe (ryc. 3). I podobnie jak w poprzednio opisanym przypadku pierwsze

Ryc. 3. Schemat rozwoju monosporowych i bisporowych woreczkéw zalazkowych u Tridax triloba.

stadia rozwojowe obu typoéw przebiegaja jednakowo. Komérka macierzysta makro-
spor przechodzi regularny pierwszy podzial mejotyczny, po ktérym jednakze nie
nastgpuje cytokineza. Jadra lezace w obrebie jednej komérki wstepuja w drugi po-
dzial mejotyczny. Po jego zakoriczeniu Sciany komérkowe zakladaja si¢ w charakte-
rystyczny sposéb, tworzac triade komoérek, z ktérych bazalna i apikalna s jednoja-
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drowe, za$§ komérka Srodkowa zawiera dwa jadra. Dalszy rozwdj gametofitow zen-
skich przebiega dwojako. W pewnych zalazkach komérka inicjalna woreczka za-
lazkowego staje si¢ jednojadrowa makrospora chalazalna (typ monosporowy),
w innych za$ woreczek rozwija si¢ z dwujadrowej komoérki srodkowej (typ bispo-
rowy).
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Ryc. 4. Schemat rozwoju monosporowych i bisporowych woreczkéw zalazkowych u Veratrum Lobelianum.

Rozwdj gametofitu zeniskiego w obrebie jednego gatunku na dwéch réznych dro-
gach (wedhug typu monosporowego i bisporowego) zostat opisany réwniez u Euphor-
bia characias (D’Amato 1939) i Zizyphus jujuba (Nirmal 1953).

Badania nad rozwojem gametofitu zenskiego Veratrum Lobelianum (Sokotow-
ska-Kulczycka 1973) doprowadzily do wykrycia nie notowanych dotad u tego
rodzaju sposobéw wyksztalcania woreczkéw zalazkowych (ryc. 4). Poprzednio
opisany byl przez Stenara (1928) u V. album typ Polygonum. Natomiast u V. Lobe-
lianum obserwowano oprécz monosporowych woreczkéw zalazkowych réwniez
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bisporowe, powstajace na drodze zblizonej do typu Allium. Po telofazie pierwszego
podziatu mejotycznego pomigdzy powstalymi jadrami zostaje zalozona $ciana ko-
moérkowa i tworzy si¢ dyada komoérek, ktoérych jadra nie wchodzg synchronicznie
w drugi podzial mejotyczny. Jako pierwsze przechodzi ten podzialt jadro komorki
mikropylarnej. Po jego zakoriczeniu nastgpuje cytokineza i powstaje triada komé-
rek. Dalszy rozwéj poszczegblnych triad przebiega niejednakowo. W czesci zalgz-
kow jadro komorki chalazalnej wstepuje w drugi podzial mejotyczny bezposrednio
po zakonczeniu tegoz podzialu przez jadro komoérki mikropylarnej. Jednakze po
podziale jadra nie nastgpuje od razu cytokineza tak, ze kilkakrotnie obserwowano
triady, w ktérych komérka chalazalna byla dwujadrowa. Cytokineza w komorce
chalazalnej nastepuje z pewnym opéznieniem i doprowadza do powstania tetrady
makrospor. Po wytworzeniu si¢ tetrady trzy makrospory mikropylarne degeneruja,
za$ z makrospory chalazalnej rozwija si¢ monosporowy woreczek zalazkowy. Ten
typ rozwoju gametofitu Zeriskiego jest zblizony do rozwoju woreczka zalazkowego
opisanego przez Stenara dla V. album. Réznica pomigdzy rozwojem monosporo-
wych gametofitow V. album i V. Lobelianum dotyczy drugiego podzialu mejotycz-
nego komérki macierzystej makrospor. O ile u V. album proces ten przebiega row-
nocze$nie w jadrach obu komoérek dyady, a po jego zakorczeniu zachodzi prawi-
dlowy proces cytokinezy, o tyle u V. Lobelianum drugi podzial mejotyczny przebiega
w komérkach dyady niesynchronicznie i z op6Zniong cytokineza.

Réwnolegle do opisanej wyzej drogi rozwojowej w czgsci zalazkow V. Lobelianum
woreczki zalazkowe powstaja w inny sposob. Po wytworzeniu si¢ triady drugi po-
dziat mejotyczny w komérce chalazalnej przebiega ze znacznym opO6Znieniem.
W tym czasie dwie makrospory mikropylarne zaczynaja degenerowac, za$§ komorka
chalazalna i jej jadro powigkszaja znacznie swoje rozmiary dochodzac do wielkosci
odpowiadajacej jednojadrowemu woreczkowi zalazkowemu, rozwijajacemu si¢ we-
d{ug opisanego wyzej typu monosporowego. Rownolegle ze wzrostem komorki
i jadra nastgpuje wakuolizacja cytoplazmy. Po opéznionym druglm podziale mejo-
tycznym jadra komoérki chalazalnej nie nastgpuje cytokineza i dwujadrowa coeno-
makrospora przeksztalca si¢ bezposrednio w bisporowy woreczek zalazkowy.

Procesy rozwojowe gametofitow zefiskich V. Lobelianum wydaja si¢ interesujace
z tego powodu, iz wskazuja bardzo wyraznie na ewolucyjne szlaki w rozwoju worecz-
kéw zalazkowych. Monosporowe gametofity zenskie nie rozwijaja si¢ tu wedlug
klasycznego typu Polygonum. Desynchronizacja drugiego podzialu mejotycznego
i powstajace w jej wyniku stadium triady nawiazuje do rozwoju bisporowych worecz-
kéw zalazkowych. Z drugiej za$ strony odchylajacy si¢ nieco od typu Allium rozwodj
bisporowych woreczkéw zalazkowych przemawia za pokrewienistwem z typem
monosporowym.

Jeszcze wigksze zréznicowanie szlakow rozwojowych gametoﬁtéw zenskich wy-
stepuje u Veratrum nigrum (Sokotowska-Kulczycka nie publ.). U tego bowiem
gatunku spotkano obok woreczkéw monosporowych typu Polygonum woreczki
bisporowe, powstajace badz wedtug klasycznego typu Allium, badz na drodze odpo-
wiadajacej rozwojowi bisporowych gametofitow zefiskich V. Lobelianum (ryc. 5).
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Bardzo podobna do opisancj u V. Lobelianum droge rozwojowq bisporowych
woreczkOw zalazkowych opisala Gorham (1953) u Smilacina racemosa. U tego
gatunku, podobnie jak u V. Lobelianum, w wyniku podzialéw mejotycznych i cze-
Sciowo zahamowanej cytokinezy powstaje triada komoérek, z tym iz u Smilacina
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Ryc. 5.Schemat rozwoju woreczkéw zalazkowych u Veratrum nigrum: A.monosporowy typ Polygonum,
B. bisporowy typ Veratrum Lobelianum, C. bisporowy typ Allium.

komérka dwujadrowa jest komérka mikropylarna. Ona tez przeksztalca si¢ wprost
w dwujadrowy woreczek zalazkowy, podczas gdy dwie siostrzane, jednojadrowe
makrospory lezace blizej chalazy degeneruja.

Cickawe powigzanie pomigdzy budowa kwiatu, a typem woreczka zalagzkowego
opisat De Phillipis (1936) u Ruscus aculeatus. U omawianego gatunku wystepuja
dwa typy kwiatéw: slupkowe i obuplciowe, jednakze u tych ostatnich stupki dege-
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neruja i kwiaty funkcjonuja jako precikowe, tylko nieliczne z nich posiadaja w sta-
dium dojrzatosci zaréwno preciki jak i stupki. W pierwotniejszych kwiatach obu-
plciowych woreczki zalazkowe wyksztalcaja si¢ wedlug starszego filogenetycznie
typu Polygonum, w miodszych kwiatach stupkowych gametofit Zeriski rozwija sig
wedlug typu Allium.

Przedstawione wyzej dane wskazuja na to, iz wytwarzanie bisporowych worecz-
kéw zalazkowych jest wynikiem tendencji do skracania cyklu rozwojowego, co
przejawia si¢ z jednej strony we wiaczaniu do tworzenia gametofitu dwoch makrospor,
z drugiej za$ do zmniejszania liczby podziatéw mitotycznych, prowadzacych do pow-
stania dojrzalych woreczkow zalazkowych. O pokrewienstwie monosporowych
i bisporowych gametofitéw zeriskich $wiadcza ponadto pewne szczegbly w rozwoju
bisporowych woreczkéw przedstawionych wyzej gatunkow: wystgpowanie drugiego
podzialu mejotycznego w obu komérkach dyady, pojawienie si¢ krotkotrwalego
stadium tetrady, jak réwniez rownolegly rozw6j monosporowych i bisporowych
gametofitow zenskich.

Podobne powiazania filogenetyczne mozna znalez¢ roéwniez w obrebie tetraspo-
rowych woreczkéw zalazkowych.

Wszystkie przedstawione wyzej dane $wiadcza dobitnie o pokrewienstwie i ciagle]
ewolucji dotyczacej szlakéw rozwojowych gametofitow zenskich roslin okrytozalaz-
kowych, przebiegajacej od starszych filogenetycznie monosporowych do mlodszych
bisporowych i tetrasporowych woreczkéw zalgzkowych.

W przeprowadzanych obecnie badaniach embriologicznych zwraca sig szczeg6Ina
uwage na odchylenia od typowych drég rozwojowych. Stanowig one bowiem wazne
ogniwo ewolucyjne wskazujace na filogenetyczne powiazania pomigdzy poszczegdl-
nymi typami rozwojowymi gametofitow Zeriskich u Angiospermae.

Pragne zlozy¢ serdeczne podzigkowanie Pani Prof. Dr Marii Skaliniskiej na cenne
uwagi udzielone mi w czasie opracowywania niniejszego artykuhu.
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