Wiadomosci Botaniczne 40(3/4): 45-54, 1996

CIALA UBISCHA
-~ PRODUKT DZIALALNOSCI TAPETUM

The Ubisch bodies — the product of tapetal activity

Joanna LESNIEWSKA

Summary. This review describes hitherto prevailing knowledge on Ubisch bodies produced by tapetal cells; process of their
origin and the structure of mature forms. It also presents the hypothesis concerning the supposed functions of orbicules in

the anther of Spermatophyta.

Key words: tapetum, ultrastructure, Ubisch bodies = orbicules, glycocalyx, sporopollenin

Maur Joanna Lesniewska, Instytut Biologid, Filia Uniwersytetu Warszawskiego w Bialymstoku, ul. Swierkowa 20 B, 15-950

Biatystok

WSTEP

Proces tworzenia si¢ pytku jest skorelowany
czasowo, przestrzennie 1 funkcjonalnie z otacza-
jaca go tkankaq tapetalna, stanowigca najbardziej
wewngtrzng warstwe Scienng pylnika. Istnieja
znaczne roznice w sposobie, zasiggu i synchro-
nizacji tych wzajemnych relacji, zwlaszeza gdy
porowna si¢ tapetum sekrecyjne i periplazmo-
dialne.

Tapetum jest tkanka o charakterze wydziel-
niczym. Po przejsciu kolejnych etapéw réznico-
wania ostatecznie zanika ono przed anteza, a
wszystkie pochodzgce 7 niego produkty zostaja
wykorzystane na potrzeby rozwijajacego si¢
pytku. Naleza do nich przede wszystkim sub-
stancje odzyweze, poza tym enzymy (m.in. kala-
za degradujaca otoczke tetrad), biatka petniace
funkcje rozpoznawcza w procesie zapylenia,
substancje powlekajace i sklejajace dojrzaty py-
tek oraz materiaty niezbgdne do budowy egzyny
w formie prekursoréw sporopolleniny; u wielu
roslin tapetum wytwarza tez ciata Ubischa [1, 2,
10, 16, 18, 31, 32].

Ciata Ubischa to drobne sporopolleninowe

struktury, pojawiajace si¢ masowo w komorze
pytkowej wkrétce po rozpadzie tetrad. W tym
samym czasie uwolnione mikrospory rozbudo-
wuja swoje zewngtrzne, egzynowe Sciany z
identycznego pod wgledem chemicznym mate-
riatu, stad upowszechnit si¢ poglad o roli ciat
Ubischa w tworzeniu Sciany pytku.

Dotychczasowe badania, oparte gtownie na
obserwacjach morfologicznych i cytochemicz-
nych, staraty si¢ wyjasnic¢ sposdb powstawania
cial Ubischa w tapetum, ich ontogenezg¢ oraz bu-
dowe wewnetrzng: byly tez okazja do postawie-
nia kilku hipotez dotyczacych funkcji orbikul w
pylniku. O tym, czy istnicja na ich poparcie
przekonywajace dowody, oraz co do tej pory
wiadomo o ciatach Ubischa traktuje niniejszy
artykut.

POWSTAWANIE I BUDOWA CIAL UBISCHA

Wystegpowanie ciat Ubischa bylo dotychczas
uznawane za wylaczng ceche pylnikéw roslin
okrytonasiennych z tapetum sekrecyjnym [31].
Jednak podobne ciata zaobserwowano takze



46

J. Lesniewska

u pewnych nagozalazkowych [40], oraz u pa-
proci [Lugardon 1981 - cyt. za 32]. U mszakéw
nie byly one dotad stwierdzane, lecz ostatnio
analogiczne utwory znaleziono u mchu Cerato-
don purpureus [48].

Pierwsze wzmianki o tych strukturach obser-
wowanych w mikroskopie §wietlnym pojawity
si¢ w pracach cytologéw w XIX w. [Rosanof
1865 — cyt. za 13]. Opisano je dokladniej w la-
tach dwudziestych naszego stulecia [Schnarf
1923, Krjatchenko 1925, Ubisch 1927, Kosmath
1927, Py 1932 — cyt. za 17], ale dopiero uzycie
mikroskopu elektronowego pozwolilo na szcze-
gétowe poznanie ich budowy.

Ciala te przybieraja przewaznie postaé kuli-
sta, bywaja tez plytkowate lub miseczkowate.
Wymiary pojedynczych struktur mieszcza si¢ w
granicach od ok. 0,2 pm (niektére nawet ponizej
zdolnosci rozdzielczej mikroskopu Swietlnego)
do ok. 1 um [32], ale zdarzaja si¢ tez wigksze
[36]. Czasem moga zlewac si¢ w agregaty [9,
21].

W literaturze maja wiele okreslen, ale naj-
czesciej uzywane sa dwa: ,,ciata Ubischa”™ [Kos-
math 1927 — cyt. za 40] i ,,orbikule” [Erdtman i
in. 1961 —cyt. za 40]. Termin ,,ciata Ubicha” po-
chodzi od nazwiska badacza, ktéry wnidst duzy
wklad w ustalenie ich natury i wystgpowania,
chociaz sam nie byt ich odkrywca.

TWORZENIE SIE PRO-ORBIKUL

Forme wyjsciowa dla ciat Ubischa stanowia
tzw. pro—ciata Ubischa (pro-orbikule)- powsta-
jace w komérkach tapetum zazwyczaj podczas
trwania mejozy w mikrosporocytach.

Dane dotyczace doktadnego czasu i miejsca
pojawiania si¢ pro-cial oraz typu organelli zwia-
zanych z ich zapoczatkowaniem réznig si¢ u ba-
danych gatunkéw. U Helleborus foetidus [9],
juz w stadium tkanki sporogennej, obserwowa-
no w cytoplazmie tapetum ograniczone blona
ciata o $redniej elektronowej gestosci (ang. grey
bodies), przypominajace sferosomy. W stadium
mikrospor otaczaly je rybosomy, péZniej ich za-
warto$¢ faczyla si¢ bezposrednio z cysternami
ER (retikulum endoplazmatyczne), co sugero-
wato udziat obu typéw organelli w formowaniu
materiatu pro-ciat. U Lilium [17] uznano je tak-

ze za struktury podobne do sferosomow, ale by-
1y pozbawione blon. Wystgpowaly w tapetum w
fazie tetrad i nie obserwowano ich zwiazku z ER
czy rybosomami, chociaz sami autorzy nie wy-
kluczali, ze mogli nie uchwyci¢ tego stadium.
Na bliski zwiazek z ER zwracano uwage u Sor-
ghum bicolor, ale dopiero w trakcie opuszczania
tapetum przez pro-orbikule [3]. U Rhigozum tri-
chotomum (Bignoniaceae) lipidowe pecherzyki
tworzyly si¢ takze w poblizu RER (szorstkie re-
tikulum endoplazmatyczne), a dopiero pdZniej
byly otaczane przez rybosomy [38]. Pro-ciala
Ubischa Pinus sylvestris powstawaly tuz pod
blona plazmatyczna tapetum w otoczeniu cy-
stern ER [40]. Pro-orbikule Allium [37] w posta-
ci elektronowogestych cial znajdowano przy
plazmalemmie, a takze w poszerzonych kana-
tach ER przecinajacych cytoplazme oraz pomig-
dzy btonami otoczki jadrowe;j.

Istnieja tez doniesienia o tworzeniu si¢ pro-
orbikul poza komérka tapetum. U Citrus lemon
[23] na terenie cytoplazmy tapetum wystgpowa-
ly co prawda liczne pecherzyki diktiosomalne
(czy ER?) o podobnej do pro-orbikul Srednicy,
ale dopiero po polaczeniu si¢ z blona komdrko-
wa przypominaly one pro-orbikule oraz prawdo-
bodobnie zawieraly prekursory sporopolleniny.
Podobnie Steer [43] nie stwierdzit w tapetum u
Avena zadnych pro-cial, ani tez organelli specy-
ficznie zwiazanych z plazmalemma, chociaz ob-
serwowal w jej poblizu obfite ER. Btona ta od
strony mejocytow tworzyta kubkowate zagle-
bienia, ktére po zakoriczeniu mejozy wypelniaty
si¢ kroplami lipidowymi, a ich $rednica stopnio-
wo rosta do rozmiaréw rdzenia dojrzalej orbiku-
li. W obu przypadkach pro-orbikule tworzyly si¢
wigc wylacznie na specjalnie zmodyfikowanej,
zewnetrznej powierzchni blony plazmatyczne]
tapetum.

Kontrowersyjne wnioski dotyczace Zréodla
prekursorow pro-orbikul u Lycopersicon wy-
ciagneli Polowick i Sawhney [34]. Zdaniem
tych autoréw, obecne w wakuolach tapetum
podczas profazy mejotycznej kuliste inkluzje z
wyraznym, gestszym rdzeniem, stopniowo
zmniejszajace swoje rozmiary w czasie pojawia-
nia si¢ orbikul w komorze pylkowej, moga sta-
nowi¢ rezerwuar prekursoréw przed ich przenie-
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sieniem poza komdrke. Nie obserwowano tu
zblizania si¢ materiatu ku powierzchni, wigc nie
wykluczono mozliwosci istnienia rozpuszczal-
nych zwigzkéw przejsciowych.

W wielu pracach brak informacji o miejscu i
sposobie inicjacji pro-orbikul, panuja jednak
zgodne opinie co do ich lipidowej natury.

UWALNIANIE PRO-ORBIKUL Z CYTOPLAZMY
TAPETUM

Pod koniec mejozy (stadium tetrad) pro-cia-
ta Ubischa opuszczaja tapetum, pojawiajac si¢ w
przestrzeni pomigdzy plazmalemma a ulegajaca
wowcezas rozpuszezaniu Sciang komorkowa,
gdzie przeksztatcaja si¢ w orbikule. Najliczniej
gromadzg sig przy Scianie graniczacej z loculus,
czesto w przestrzeniach radialnych migdzy ko-
mérkami tapetum, a sporadycznie w sgsiedztwie
warstwy posredniej [21, 31, 34]. Po hydrolizie
Scian tapetum utrzymuja si¢ w poblizu jego pro-
toplastow. Uwalnianie pro-orbikul moze zacho-
dzi¢ jednorazowo [43], badZ kilkakrotnie, w
dtuzszych okresach czasu [9, 22, 40].

Sam proces przemieszczania si¢ pro-orbikul
poza tapetum nie zostat dotad w petni wyjasnio-
ny. U Helleborus 9] nie zauwazono rozrywania
sig plazmalemmy, wigc przyjeto, ze blona ota-
czajaca pro-orbikule jest do niej wlaczana, a
pro-ciata zostaja pozbawione strukturalnej gra-
nicy. Inaczej interpretowano ten moment u Li-
liwm [17], gdzie pro-ciata powstajace w cytopla-
zmie nie posiadaly btony. Na kilku skrawkach
zauwazono trwala ,,n6zke” (ang. stalk), faczaca
niektore orbikule z powierzchnia tapetum. Po-
wstawalaby ona w sytuacji, gdy plazmalemma
nie ulegta rozerwaniu i pro-ciato utkneto w uwy-
pukleniu cytoplazmy. Sugerowatoby to istnienie
blon, bedacych fragmentem plazmalemmy, wo-
két usunigtych poza komérke pro-cial, ale u Li-
lium, [17], jak 1 u Helleborus [9] ich nie stwier-
dzono. Przypuszczano, ze u lilii blona mogta
by¢ zsunieta z cz¢$cei dystalnej na wpdt uwolnio-
nej pro-orbikuli, ktéra tylko tam pokrywala si¢
warstwa sporopolleniny w formie czapeczki.

Brak btony wokét wolnych pro-cial mégl
by¢ spowodowany warunkami utrwalania, gdyz
badania ostatnich lat zdecydowanie wskazuja na

istnienie takiej membrany plazmatycznej z gli-
kokaliksem, obecnym réwniez na powierzch-
niowej blonie tapetalnej [7, 39, 40]. Glikokaliks
tworza rozmaite polisacharydy w kompleksach
z biatkami, a mozna go uwidoczni¢ w TEM
(transmisyjnym mikroskopie elektronowym)
przeprowadzajac reakcje cytochemiczna m.in. z
czerwienig rutenowa, czy PTA (kwas fosforo-
wo-wolframowy) w kwasie chromowym [7,40].
Glikokaliks okreslono jako miejsce uporzadko-
wanej polimeryzacji sporopolleniny [Dickinson
1976 — cyt. za 1].

Rowley i Walles [40] opisali dokfadnie pro-
ces uwalniania pro-orbikul z tapetum u Pinus
sylvestris. Wynurzajgca si¢ globula, utworzona
tuz pod btong tapetalna z glikokaliksem, zostaje
wprawiona w ruch obrotowy. Pewien sektor
pro-orbikuli, wyciagnigty w ,,dziobek” i dziata-
jacy jak zawias, ulatwia jej wytoczenie si¢ z
krypty na powierzchni komérki. W tym czasie
dolna cze$é pro-ciata zostaje pokryta blona z gli-
kokaliksem. Uwolniong globulg¢ otacza mem-
brana pozbawiona glikokaliksu tylko na nie-
wielkim obszarze, stykajacym si¢ do ostatniej
chwili z komorkg tapetum.

PRZEKSZTALCANIE PRO-ORBIKUL W ORBIKULE

Lipidowe pro-orbikule po opuszczeniu cyto-
plazmy tapetum sa otaczane materialem sporo-
polleninopodobnym ulegajac transformacji w
orbikule. Réwnoczes$nie podobny material osa-
dza si¢ na powierzchni mikrospor uwalnianych
z tetrad po rozpadzie kalozy [10, 11, 17]. Depo-
nowanie sporopolleniny wydaje si¢ zachodzié
po obu stronach elektronowoprzezroczystej
warstwy o grubosci blony elementarnej [11].

Heslop-Harrison i Dickinson [17] okreslili
warunki syntezy sporopolleniny w pylniku: a)
jest ona formowana wylacznie poza komorka,
na zewnetrznej powierzchni plazmalemmy, b)
moze by¢ deponowana na powierzchni pro-orbi-
kul lub na specjalnej lamelli wokét pro-orbikul i
egzyny, c) prekursory sporopolleniny musza
by¢ obecne w soku pylnikowym oraz w prze-
strzeni migdzy kaloza a spora, d) raz spolime-
ryzowana sporopollenina nie ulga degradacji.
Autorzy sugerowali, ze odktadanie nowych po-
ktadéw sporopolleniny na juz istniejacych (na-
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rastanie orbikul i egzyny) nie jest zalezne od no-
wo powstajacych bton; bytyby one tylko miej-
scem inicjujacym syntez¢ sporopolleniny az do
czasu wyczerpania substratow.

Trudne do wyjasnienia sa w tej sytuacji ob-
serwacje poczynione u Allium [37], gdzie w roz-
szerzonych kanatach ER biegnacych w kierunku
loculus znajdowano zaréwno formy mtodocia-
ne, jak i (blizej komory pytkowej), w petni doj-
rzate, pokryte sporopollening ciata Ubischa. Ste-
er [43] sadzi, ze wzigto tu blednie przestrzenie
radialne za kanaly retikulum.

U pewnych roslin sporopollenina nie odkla-
da si¢ od razu wokét catego pro-ciala, lecz, jak
np. u Sorghum [3], tworzy poczatkowo oddziel-
ne grudki, ktére z czasem zlewaja si¢ w kom-
pletna powloke wokot rdzenia. Podobnie jest u
Avena [43].

Pro-ciata uwalniane w duzych ilogciach two-
rzq agregaty, czgsto otaczane wspolng warstwyg
sporopolleniny [9, 10, 21].

U gatunkow nalezacych do Spermatophyta
rnajdowany jest zwykle jeden typ orbikul, ale
czasem sa dwa np. u Euphorbia palustris, Delo-
nix elata (Fabaceae) [21], Lilium |36]. Repre-
zentuja one rozne generacje cial Ubischa, kto-
rych powstawanie wiaze si¢ ze zmieniajaca si¢
ekspresja genéw w kolejnych stadiach mikro-
sporogenezy [21]. Te dwa rodzaje orbikul u
Euphorbia palustris wyraznie si¢ réznia. Po-
wstajace wczesniej (typ A), maja centralny
rdzen. przecinajacy kore kanat i wigksze roz-
miary. Czgsto tacza si¢ w nieregularne komple-
ksy przypominajace swoja budowa tectum, ale
nie stykaja sie z ektegzyny. Kompleksy te nie sa
zorientowane przypadkowo, lecz ustawione
gladka, wypukta strong w kierunku rownie glad-
kich scian ziaren pytku. Orbikule typu B nie po-
siadaja rdzenia, sa drobne i wystgpuja pojedyn-
¢zo, badZ zlewaja sig tworzac Sciang orbikularna.

Ciala Ubischa wigkszosci roslin przybieraja
ksztalt sferyczny, lecz np. u Ipomoea rubro-coe-
ruled poza typowymi orbikulami obserwowano
tez duze gwiaZdziste struktury [46].

Orbikule Lilium ogladane w mikroskopie
skaningowym sg kuliste, lecz maja na powierz-
chni liczne wybrzuszenia, co upodabnia je do
owocu jezyny [35].

Uderzajace jest wyrazne podobienstwo
urzezbienia i struktury czgsci korowej orbikul i
egzyny ziaren pytku. U Poa powierzchnia obu
elementow zawiera kolce, u Cryptomeria — pe-
cherzyki, a u Degeneria pozostaje gltadka [Row-
ley iin. 1959 — cyt. za 13]. U pewnych gatun-
kow roslin Sciang ciat Ubischa i egzyng przeci-
naja mikrokanaty [3]. Utworzone ze sporopol-
leniny egzyna i Sciana orbikul sa acetolizoopor-
ne [10]. Wykazuja tez podobng fluorescencje
wywolana primuling [46]. Cechy te wskazujg.
ze gametofitowy system kontrolujgcy tworzenie
egzyny musi by¢ zgodny ze sporofitowa kontrola
genetyczna powstawania Sciany ciat Ubischa [ 13].
Identyczna forme Sciany orbikul 1 egzyny ziaren
pytku determinuje wedlug Rowleya i Skvarli [39]
kompleks: plazmalemma-glikokaliks.

Orbikule okrytonasiennych przechodzy w
loculus sukcesywne zmiany. Reznickova i Wil-
lemse [36] opisali ich ontogenezg u Lilium. Pro-
orbikule byty poczatkowo pokrywane luznym.
fibrylarnym, elektronowogestym  materiatem
barwigcym si¢ pozytywnic na polisacharvdy,
podobnie jak osady w zaglgbieniach btony pla-
zmatycznej tapetum. Polisacharydy prawdopo-
dobnie pochodzity z tapetalnych pecherzvkow
dikiosomalnych. Widknisty materiat otaczajacy
rdzen orbikuli stawal si¢ z czasem bardziej cle-
ktronowogesty i homogenny. Materiat odkiada-
ny wezesniej na pro-orbikulach moze stanowic
prekursory sporopolleniny lub protosporopolle-
ning. ktora po wzbogaceniu w karotenoidy prze-
chodzi w sporopollening, co zmienia strukture
czesci korowej [Gabara 1976 — cyt. za 13]. Do-
kladniejsze badania ultrastrukturalne i cytoche-
miczne prowadzone ostatnio nad orbikulami u
Lilium |5, 6, 7, 8], pozwolity w nich wyréznic 4
koncentryczne strefy:

1. Rdzen orbikuli (ang. orbicular core), zto-
zony gidéwnie z nienasyconych lipidow, zawiera
tez proteiny (fatwo usuwane enzymatycznie).
kwasne polisacharydy i zwigzki fenolowe [5. 6].
Enzymy wlaczone w biosyntezg¢ sporopolleniny
wokot pro-orbikuli moglyby by¢ syntetyzowane
w cytoplazmie tapetum i magazynowane w pro-
orbikuli, ulegajac aktywacji po jej wycisni¢ciu
do loculus [6]. Rdzen orbikuli jest odpowiedni-
kiem pro-ciata powstajacego w tapetum.
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2. Przestrzen pomigdzy rdzeniem a Sciang
(ang. orbicular core-wall interface) ma Srednice
ok 10 nm, barwi si¢ pozytywnie KMnO4, zawie-
ra nienasycone lipidy i biatka, a brak w niej obo-
jetnych polisacharydéw — wszystkie te cechy
odpowiadaja blonie biologicznej. Zawiera ona
takze zestryfikowane pektyny i polifenole. Po-
kryta jest glikokaliksem. Obecnie utrzymuje sie,
7¢ enzymatyczny system bioracy udzial w bio-
syntezie sporopolleniny znajduje si¢ w tej blo-
nowej strukturze [6, 7]. Zaréwno rdzen, jak i
otaczajaca go blona sa wrazliwe na acetolizg,
wigc nie zawieraja sporopolleniny.

3. Sciana orbikuli (ang. orbicular wall) pozo-
staje homogenna w TEM. wykazuje dwdjto-
mnos¢é w Swietle spolaryzowanym, co Swiadczy
o0 jej regularnej przestrzennej organizacji; jesl
oporna na acetolize, ale wrazliwa na utleniajace
dzialanie KMnO4 [6]. Clement i Audran [8]
przedstawiaja w swojej pracy model budowy
Sciany orbikuli: tworzy ja tréjwymiarowy, wie-
loboczny, szkielet konstrukeyjny (glikokaliks),
na ktorym deponowane sa zwiazki lipidow i po-
lifenoli formujacych wielkoczasteczkowy kom-
pleks zwany sporopollening. Sporopollenina jest
wysoce opornym biopolimerem. Przypuszcza
si¢, ze jest zbudowana z diugotaricuchowych
sktadnikéw alifatycznych z rézng iloscia fenolo-
wych komponentow. Jej biosynteza nie jest jesz-
cze catkowicie poznana. Badania przy uzyciu
snakowanej 'C fenyloalaniny wykazaty, ze
skfadnik ten jest wlaczany do sporopolleniny
niezaleznie od stanu rozwojowego pylnika [15].

Zauwazono. ze grubos¢ Sciany orbikuli po-
czatkowo wzrasta, potem maleje; to samo doty-
czy egzyny |36]. Przypuszcezalnie sporopolleni-
na syntetyzowana poczatkowo na pro-orbiku-
lach i mikrosporach ulega podczas dojrzewania
(postepujacego odsrodkowo) kondensacji, co
powoduje redukcje jej wymiaréw [Claugher i
Rowley 1987 —cyt. za 6].

4. Zewnetrzna powloka orbikuli (ang. orbi-
cular peripheral sheet) jest zorganizowana w po-
staci wielobocznej sieci pokrywajacej cala po-
wierzchnig Sciany. Ma grubos¢ okoto 10 nm,
jest elektronowogesta i ciagla, stanowi pozosta-
tos¢ glikokaliksu podtrzymywanego przez bfong
otaczajaca rdzen ciala Ubischa. Glikokaliks
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tworza filamenty glikoproteinowe (kwasne poli-
sacharydy i proteiny), wydituzajace si¢ podczas
rozwoju Sciany orbikuli. Zewnetrzna powioka
orbikuli zawiera wszystkie zwiazki, ktore wy-
krywa si¢ w §cianie orbikuli z wyjatkiem pe-
ktyn. Biatka wystepujace w tej strefie nie podle-
gaja trawieniu enzymatycznemu, co moze wska-
zywacé na ich mocne osadzenie w Scianie. Wyni-
ki badani okres$laja zewnetrzna powloke orbikuli
jako specjalng strefe biosyntezy sporopolleniny,
lecz nie pozwalaja uznac jej za blone [6].

Analogiczna blonowa strukture znaleziono
na powierzchni egzyny pytku u Apium [47] 1 u
Brassica [14].

Orbikule powstaja zawsze blisko powierzch-
ni tapetum; nie obserwuje si¢ ich wewnatrz lo-
culus [11], ale zdarzaja si¢ wyjatki. U Nympha-
ea colorata [41] tkwia gleboko w komorze pyl-
kowej. gdzie otaczaja komorki nietypowego ta-
petum  cykliczno-inwazyjnego, tworzacego
krétkotrwate mosty w poprzek loculus. Orbikule
u oliwki [30] wydaja si¢ powstawac z dala od ta-
petum. Sa pozbawione pro-orbikularnego rdzenia.
Brak go rowniez w orbikulach u pomidora [34].

U Ulex opisano makro-orbikule o srednicy
2-4 um. Wystepuja wylacznie przy Scianach ra-
dialnych tapetum, a otaczajaca je blona jest
ciagta z plazmalemma. Prawdopodobnie sa two-
rem pozakomorkowym, o trudnej do ustalenia
funkcji [27].

Ciala Ubischa u Pinus sylvestris powstaja
wielokrotnie; ich $ciany sa urzezbione tak, jak
istniejaca wtedy egzyna i pozostaja bez zmian az
do czasu wysypywania si¢ pylku. Raz uksztatto-
wane nie ulegaja modyfikacjom w przeciwien-
stwie do orbikul u okrytonasiennych [40].

Zaréwno egzyna, jak i orbikule utrwalane
tradycyjnie wygladaja jednorodnie w TEM i nie
wykazuja istnienia struktur jednostkowych.
Pewne obserwacje sugeruja, Zze egzyna nie jest
jednolita, lecz ztozona z jednostek i podjedno-
stek [Rowley 1981, Rowley iin. 1981, Rowley i
Dahl 1982 cyt. za 20]. Na ich istnienie moze
wskazywaé wyglad zewnetrznego regionu za-
rowno egzyny pylku, jak i orbikul u Calluna vul-
garis [20].

Wystepuja tu identyczne, pétkuliste wypu-
ktosci o $rednicy 70-80 nm, ktére zinterpre-
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towano jako ,jednostki” sporopolleniny. Ich
obecnos¢ §wiadczy nie tylko o Scistym struktu-
ralnym zwiazku pomiedzy egzyna i orbikulami,
ale tez o nichomogennoSci sporopolleniny. Hes-
se [20] wykazal tu po raz pierwszy istnienie jed-
nostek sporopolleniny bez jej uprzedniej chemi-
cznej degradacji.

Nowa technika ,,freeze-substitution” okazata
si¢ cennym uzupeilnieniem konwencjonalnych
chemicznych metod utrwalania, gdyz umozliwia
ona zachowanie labilnych makromolekut i
sktadnikéw komoérki. W badanych tym sposo-
bem pylnikach Ledebouria socialis (Liliaceae)
[19] stwierdzono, ze we wczesnym etapie po-
wstawania, zewnetrzne warstwy §ciany sporo-
polleninowej (segzyny) oraz homologiczne pro-
dukty tapetum, czyli otoczki ciat Ubischa, skta-
daja si¢ z wysoce regularnych podjednostek.
Tworza je skupione w grona globule o stalej
$rednicy ok. 28 nm, pojawiajace si¢ w elektro-
nowogestym materiale. Groniaste struktury wi-
doczne sa tylko przed zanikiem kalozy, p6Zniej
nie mozna ich wyrézni¢. Proces tworzenia pod-
jednostek okreslono tutaj prébnie jako polime-
ryzacje¢ sporopolleniny. Wykazano, ze nie jest
on bezwzgl¢dnie zalezny od enzymow zlokali-
zowanych w blonach. Swiadcza o tym grona
globul znajdowane w loculus wypelnionym
polisacharydowym sokiem pylnikowym, z dala
od powierzchni tapetum czy tetrad.

W badaniach nad powstawaniem cial Ubi-
scha i rola tapetum w budowie egzyny pyltku
wykorzystuje si¢ takze metody biologii moleku-
larnej. U Sinapis alba [42] wykazano w pylniku
ekspresj¢ pewnych genéw kodujacych biatka
specyficzne tylko dla tapetum, ktérych wykry-
walno$¢ ograniczata sig¢ do krotkiego okresu: od
fazy tetrad do wczesnego stadium wakuolizacji
mikrospor. Biatka te lokalizowane sa poczatko-
wo na btonie peritapetalnej i wokét pro-ciat Ubi-
scha, a po rozpuszczeniu kalozy — na egzynie
mikrospor. Wszystkie te struktury pokryte sa
prekursorami sporopolleniny, wigc mozna sa-
dzi¢, ze wykryte biatka uczestnicza w tworze-
niu, badZ deponowniu, sporopolleniny powsta-
jacej wylacznie z tapetalnych prekursoréw.
Badania te pierwszy raz udowodnity, ze biatka
syntetyzowane w tapetum sa jeszcze przed je-

go rozpadem przenoszone na powierzchnig¢ mi-
krospor.

ROLA CIAL UBISCHA

Od dawna probowano powigza¢ obecnos¢
cial Ubischa w pylniku z okreSlona funkcja.
Szczegblna uwage zwracano zwlaszcza na mo-
zliwos$¢ ich udziatu w rozbudowie Sciany pytku.
Do czasu istnienia kalozy wokét tetrad izolowa-
ne mikrospory odkladaja zaczatki $ciany sporo-
polleninowej w oparciu o prekursory zawarte
we wiasnej cytoplazmie. W przypadku Trade-
scantia bracteata [26] egzyna zostaje w tym
czasie catkowicie uformowana, wykluczono
wigc zupelnie udzial tapetum w jej powstaniu.

Jednak u wiekszosci roélin rozbudowa Scia-
ny pytku ma miejsce dopiero po rozpuszczeniu
kalozy, kiedy w komorze pylkowej pojawiaja
si¢ liczne orbikule. Zaobserwowano, Ze egzyna
najwczes$niej rozbudowuje si¢ od strony zwr6-
conej do tapetum pokrytego orbikulami [Hes-
lop-Harrison 1962, Rowley 1963 — cyt. za 37].
Wysunigto hipotezy, ze orbikule moga transpor-
towa¢ w kierunku $ciany pytku spolimeryzowa-
ng sporopollening (co wielu badaczy uznalo za
mato prawdopodobne), badz tylko jej prekur-
sory [11].

Pewne obserwacje morfologiczne zdawaly
si¢ wskazywac, ze ciala Ubischa moga stanowic
integralny sktadnik egzyny. U Allium [37] orbi-
kule wbudowywaty si¢ do niej w catosci, o
czym Swiadczyla wyraZna ciaglo§¢ migdzy tymi
elementami. U Rhigozum [38] jedynie ich zew-
netrzna, sporopolleninowa $ciana byla wiaczana
do egzyny, podczas gdy lipidowe rdzenie mo-
gly, zdaniem autora, wchodzi¢ w sklad lepkiego
kitu pytkowego powstajacego z rozpadu tape-
tum i powlekajacego dojrzaly pylek jeszcze
przed jego wysypaniem si¢ z pylnika.

Heslop-Harrison i Dickinson [17] odrzucili
hipotezg¢ o przenoszeniu gotowej sporopolleni-
ny, uznajac ja za produkt koficowy metabolizmu
tapetum, ktory nie moze by¢ powtdrnie wyko-
rzystany.

Banerjee i Barghoorn [1971 — cyt. za 1]
wskazywali, ze Swiezo odlozona sporopollenina
nie jest trwala, lecz dopiero z czasem nabywa ta-
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kich wlasciwosci. Badacze obserwowali ciagle,
sporopolleninowe pasma taczace kolce ziaren
pylku z ciatami Ubischa, ktére prawdopodobnie
dokonywaty przenoszenia materialéw z tapetum
do egzyny.

Badania na mutantach meskosterylnych linii
jeczmienia [Ahokas 1975 — cyt. za 1] wykazaty
obecnosé pewnych esteraz, zwiazanych z degra-
dacja sporopolleniny wokét porusa ziarna pyl-
ku. Nie wykluczone, ze w przysztosci moze zo-
sta¢ odkryty prawidtowy mechanizm degradacji
sporopolleniny pochodzacej z tapetum, a uwal-
nianej w komorze pytkowej. Brak cial Ubischa
w periplazmodium moze §wiadczy¢ o istnieniu
kilku systeméw uzytkowania prekursorow spo-
ropolleniny podczas formowania Sciany pytku.

Obecnie wysuwa si¢ poglad, 7e niedorozwaj
egzyny w pylnikach wielu roslin meskosteryl-
nych CMS (cytoplazmatyczna megska steryl-
nosc) jest spowodowany brakiem wytwarzania
cial Ubischa przez niewlasciwie funkcjonujace
tapetum [24 i literatura tamze].

Wezesniej istnialy tez koncepcje, uznajace
orbikule za zbedny, uboczny produkt rozwoju
sciany [Dickinson 1971 — cyt. za 13], czy skutek
nadprodukcji sporopolleniny [Rowley 1963 —
cyt. za 13].

Rozwazano takze ich obecno$¢ jako relikt
filogenetycznego zwiazku, laczacego tapetum z
tkankg sporogenng [3].

Uznawano nawet, Ze mozna by je traktowac
jak pojedyricze czastki sporpolleniny uwalniane
do komory pytkowej pylnika w wyniku autolizy
komorek tapetum. Czastki te, same oporne na
autolize, moglyby zachowywaé ograniczona
zdolno$¢ do syntezy (polimeryzacja prekurso-
réw sporopolleniny), a ich obecno$é¢ nie bytaby
zwigzana z jakakolwiek funkcja, lecz przedsta-
wialaby jedng z wielu mozliwosci syntezy pyl-
nika [11].

Hesse |21] nie traktuje orbikul jak rezerwu-
aru sporopolleniny, srodka transportu, czy nad-
miaru tej substancji w pylniku. Ogromne podo-
bieristwo ich struktury, rzezby, ksztaltu i Sredni-
cy do zewnetrznej czesci egzyny (ektegzyny)
wskazuje, wedtug autora, jedynie na homologie
sporopolleninowych elementéw wytwarzanych
u Spermatophyta przez tapetum i mikrospory.

Postulat o niezbgdnym udziale orbikul w budo-
wie egzyny wydaje sig¢ tez o tyle nie satysfakcjo-
nujacy, ze orbikule nie zawsze wyst¢puja nawet
w tapetum sekrecyjnym. Brak ich np. u Brassi-
ca oleracea [28] i u Arabidopsis thaliana [29],
co zdaniem niektdrych autoréw [29] moze by¢
powszechng cecha u przedstawicieli Brassica-
cedae.

Wskazywano tez na inng funkcje orbikul w
pylniku. Dickinson i Bell [1972 — cyt. za 1] su-
gerowali, ze ciala Ubischa u Pinus banksiana
moga stanowi¢ potprodukt (ang. by-product) ta-
petum, konieczny do utworzenia obecnej u tego
gatunku blony peritapetalnej. Stanowi ja oporna
na acetoliz¢ warstwa odktadana przez tapetum
takze w pylnikach innych roslin. Wyscietajgca
komorg¢ pytkowa, np u Gramineae, jest okresla-
na w literaturze angielskim terminem . tapetal
membrane” [1] (blona tapetalna), ,tapetal wall”
[2] (Sciana tapetalna), ,.czy orbicular wall” [3]
($ciana orbikularna). Lezaca w sasiedztwie war-
stwy posredniej (niektore Compositae) tworzy
rodzaj worka (ang. culture sac), zamykajacego
w swoim wngtrzu rozwijajace si¢ ziarna pytku
wraz z tapetum i jest wtedy zwana Sciang czy
blong peritapetalng (ang. peritapetal = extratape-
tal wall, peritapetal membrane) [1]. Badacze
uzywaja tu czgsto zamiennie terminéw ,,blona’ i
wSciana”, mimo krytycznych uwag Echlin’a [10]
co do stowa ,.blona”, gdyz chodzi tu o warstwe
zawierajaca sporopollening, a nie o labilng btong
komorkowa.

Taka Sciana tapetalna u Sorghum bicolor 3]
jest opisywana jako tréjwarstwowa; jej zewng-
trzny, wyscietajacy loculus poktad stanowia or-
bikule, potaczone sporopolleninowa siecia (reti-
culum), ponizej ktérej odktada sig fibrylarny
material. Jednak nie u wszystkich ro§lin orbiku-
le wchodza w sklad takiej sporopolleninowe;j
warstwy.

Sciana tapetalna nie stanowi przeszkody dla
przejscia kitu pytkowego [36] i utrzymuje si¢
bez wigkszych zmian az do antezy [2, 3, 36],
kiedy rozrywana jest mechanicznie podczas pg-
kania pylnika, a nie trawiona enzymatycznie
[10].

Obserwacje $cian pylnika podczas wysypy-
wania si¢ pylku nasuwaly przypuszczenia, ze
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zadaniem orbikul moze by¢ tworzenie niezwil-
zalnej powierzchni dyspersyjnej dla dojrzalego
pytku [11, 17]. Kurczace si¢ przy wysychaniu
Sciany pylnika u Sorghum [3], zostaja przykryte
prawie catkowicie przez zblizajace si¢ do siebie
orbikule. Utworzona w ten sposéb powloka ma
wiasciwosci hydro-i lipofobowe [17], a pylek,
nawet oblepiony kitem pyltkowym, z latwoscia
si¢ od niej odrywa.

Hipotezg o roli orbikul w wysypywaniu pyt-
ku wydaja si¢ potwierdzac¢ eksperymenty prze-
prowadzone przez Keijzer’a [25] u Lilium. Usu-
watl on z peknigtych pylnikéw Sciang tapetalna
wraz z orbikulami i ponownie umieszczal we-
wnatrz mieszaning pytku z kitem pytkowym. W
warunkach wzglednej wilgotnosci powietrza
wynoszacej 98% prawie caly pylek wypadat,
podczas gdy w pylniku kontrolnym (nie uszko-
dzonym, z zachowana $ciana tapetalna) pozosta-
wal na miejscu. W optymalnych warunkach py-
tek wysypuje si¢ z suchych pylnikow.

Pacini i Franchi [33] zwracaja uwage na
fakt, ze sporopolleninowe powierzchnie egzyny
i orbikul maja ten sam tadunek elektryczny, co
prowadzi do wzajemnego odpychania si¢ i
wzmaga wyrzucanie pytku. Odnosi si¢ to gtéw-
nie do roslin wiatropylnych z orbikulami w pyl-
niku, takimi jak: Gymnospermae, Urticaceae,
Poaceae oraz do pewnych Pteridophyta.

Zupelny brak cial Ubischa stwierdza si¢ u
pewnych rolin z tapetum sekrecyjnym, maja-
cych silny syndrom owadopylnosci, takich jak
Cucurbita pepo [4] czy storczyki (Fitzgerald i
in. 1993 — cyt. za 33]. Rownoczesne wystepo-
wanie orbikul i kitu pytkowego moze by¢ zwia-
zane z brakiem specjalizacji w sposobie zapyla-
nia, co ma miejsce u Apiaceae, Oleaceae, Rosa-
ceae, Rutaceae [33].

Pacini [32] sadzi, Ze istnieje istotna réznica
mig¢dzy tapetum ameboidalnym okrytonasien-
nych i paprotnikéw, skoro znaleziono u paproci
[Lugardon 1981 — cyt. 32] ciala analogiczne do
orbikul.

Wystgpowanie orbikul uznaje si¢ za ceche
odr6zniajaca tapetum sekrecyjne od peripla-
zmodium, ale pojawiaja si¢ wzmianki o podo-
bnych formach takze w tapetum plazmodialnym
u okrytonasiennych. Stwierdzono je u Gentiana

acaulis [Lombardo i Carraro 1976 — cyt. za 12],
Tradescantia virginiana [45] i u Butomus um-
bellatus [12]. W tym ostatnim przypadku ciata
sporopolleninowe powstawaly w cytoplazmie
tapetum na obszarze RER, poczatkowo jako pe-
cherzyki z ciemna otoczka, ktora z czasem zani-
kala. W stadium mikrospor ciata takie, bez jas-
niejszego rdzenia charakterystycznego dla orbi-
kul, byly obecne zar6wno w tapetum, jak i na te-
renie cytoplazmy mikrospor. Wygladaty podob-
nie jak powstajaca wéwczas egzyna i byly na
niej osadzane, ale nie analizowano w jaki spo-
s6b opuszczaly cytoplazme tapetum. Okreslono
je jako sporopollenino-podobne do czasu prze-
prowadzenia szczegétowych badan cytochemi-
cznych. Wystepowanie tych cial wewnatrz pla-
zmodium Butomus mozna interpretowac jako
adaptacje tapetum do zredukowanej przestrzeni
loculus. Mniejsze rozmiary cial sporopollenino-
wych w plazmodium w poréwnaniu z analogicz-
nymi w tapetum parietalnym moga wskazywac,
ze efektywnos$¢ mechanizmu transportu limituja
rozmiary takich ciat [45]. Fernando i Cass [12]
zastanawiaja si¢, czy w wyniku redukcji prze-
strzeni loculus podczas ewolucji tapetum z typu
parietalnego do periplazmodium, ciala sporo-
polleninowe nie mogly pojawi¢ si¢ wewnatrz
komérek. Gruntowniejsze badania nad prymi-
tywnymi jednolisciennymi mogtyby ustalic, czy
obecno$¢ cial sporopolleninowych w cytopla-
zmie tapetum reprezentuje ceche typowa, czy
tez jest to sytuacja wyjatkowa.

Godny uwagi jest fakt, ze u Canna [44], z in-
wazyjnym, ale nie-syncytialnym tapetum, gdzie
zwykle orbikule nie powstaja, dlugotrwale tra-
ktowanie kolchicyna prowadzito do tworzenia
sig ziarnistych osadéw w przestrzeniach komory
pylkowej. Wygladem przypominaly orbikule,
charakterystyczne dla tapetum sekrecyjnego:
mialy centralny, przezroczysty rdzen otoczony
elektronowogesta powloka, wystepowaty poje-
dynczo, czasem w agregatach. Identyczne gra-
nule stwierdzono tez w wigkszych pecherzykach
diktiosomalnych i wakuolach. Ta eksperymen-
talna indukcja moze oznaczaé, Ze tapetum po-
siada potencjalna zdolno$¢ do produkcji sporo-
polleniny, je$li nawet normalnie nie wykazuje
oznak takiej aktywnosci.
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Ostateczne rozstrzygnigcia, dotyczace po-
wstawania ciat Ubischa, ich struktury, czy me-
chanizmu funkcjonowania, zapadng prawdopo-
dobnie w ciggu najblizszych lat dzigki zastoso-
waniu nowych technik badawczych, w tym tak-
ze metod biologii molekularnej. By¢ moze wiele
interpretacji, opartych dotad gtéwnie na danych
ultrastrukturalnych i cytochemicznych bedzie
miato juz tylko znaczenie historyczne.
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