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This paper presents a review of modifications of life cycle of ferns analysed in vitro and in vivo
conditions. On the frame of literature data concerning alternation of generations based on the
melosis and syngamy cycles with the occurrence of apogamy or apospory were characterized.
Additionaly, several new facts important for experimental induction of life cycle shortening
during organogenesis from fern rhizome explants were described.
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WSTEP

Cykl zyciowy u paproci jednako- i roznozarod-
nikowych sktada si¢ z dwu nastgpujacych po
sobie, niezaleznych, autotroficznych pokolen;
haploidalnego i diploidalnego (Sheffield, Bell
1987). Typowa dla tego cyklu heteromorficzna
przemiana pokolen sprz¢zona jest z regularnym
haploidalno- diploidalnym nastgpstwem faz ja-
drowych, oraz z rozdzieleniem w czasie i prze-
strzeni procesOw syngamii i mejozy. Produkty
syngamii (zarodek) i mejozy (zarodniki) pozo-
staja w izolacji symplastycznej odpowiednio od
tkanek gametofitu lub sporofitu (Bell 1992).

W haploidalnej fazie cyklu zyciowego, po
podziatach mitotycznych w obrgbie gametan-
giow tworzg si¢: wylacznie gamety meskie lub
zenskie (jednoplciowosé przedrosla), lub tez
obydwa rodzaje gamet (obuplciowos¢ przed-
rosla). Wysoka liczebno$¢ gamet zapewnia
pokoleniu haploidalnemu skuteczne zaptodnie-

nie. Syngamia dokonuje si¢ wowczas poprzez
a) samozaptodnienie w obrgbie pojedynczego
gametofitu; b) zaptodnienie migdzy dwoma
gametofitami pochodzacymi z zarodnikow tego
samego sporofitu (wsobnos$¢) oraz c) zaptod-
nienie krzyzowe migdzy gametofitami réznych
sporofitow tego samego gatunku (Soltis, Soltis
1992), réznych gatunkow (Whittier, Thomas
1993), a nawet rodzajow (Wagner et al. 1992).
Po zaptodnieniu i rozwinigciu si¢ zarodka w ju-
wenilny sporofit przedrosle ginie. Epizodyczny
charakter gametofitu, zarbwno w matym jak
i wielkim cyklu zyciowym paproci, stanowi
przejaw postgpujacej redukcji fazy haploidal-
nej w ramach tendencji ewolucyjnej, charakte-
rystycznej dla roslin ladowych.

Diploidalna faza sporofitu jako rosliny na-
czyniowej o wyspecjalizowanych, wieloletnich
organach, dominuje rozmiarami i diugoscig
zycia nad gametofitem. Duza powierzchnia
lisci sprzyja maksymalnej produkcji diaspor.



Ostatnie stadium diploidalnej fazy sporofitu
stanowi 16 komorek macierzystych zarodnikéw,
z ktoérych po mejozie powstaja w kazdej zarodni
64 haploidalne spory.

Cykl zyciowy paproci o typowej przemianie
pokolen charakteryzuja nastgpujace parametry:
stosunek czasu trwania fazy haploidalnej do di-
ploidalnej; korelacja przemiany faz jadrowych
z fenotypowa przemiana pokolen; rozdzielenie
w czasie i przestrzeni mejozy i syngamii; mito-
tyczne wytwarzanie gamet oraz wystgpowanie
lub brak potfaczenia symplastycznego miedzy
elementami obydwu faz (Bell 1992). Obecnos¢
wymienionych cech gwarantuje prawidlowy
przebieg cyklu zyciowego in vivo, w warunkach
stabilnego $rodowiska.

WYSPECJALIZOWANY CYKL ZYCIOWY
PAPROCI

Kluczem do oceny zakresu zmiennosci cyklu
zyciowego paproci w warunkach eksperymental-
nych jest dobre poznanie typowego cyklu wraz
z jego rozlicznymi modyfikacjami in vivo. Nie
jest to fatwe zadanie, bowiem paprocie ewolu-
owaly w kierunku zlozonych cykli zyciowych,
w nastegpstwie skomplikowanych i dlugotrwatych
procesow, m.in. poliploidyzacji oraz mieszanco-
wosci, ulatwiajacych tym roslinom osiagnigcie
wysokiego poziomu adaptacji ekologiczne;.

gametofitu

jadrowych
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APOGAMIA - wyeliminowanie syngamii w fazie

— zachowanie morfologicznej prze-
miany pokolefi bez zmiany faz

Istotg¢ wyspecjalizowanego cyklu zyciowego
paproci jednakozarodnikowych stanowi taka
przemiana pokolen, w ktorej zachowany zo-
staje jedynie aspekt morfologiczny pokolenia.
Jednym z atrybutéw tego cyklu jest stopniowe
eliminowanie mejozy w sporogenezie, az do
zastapienia jej mitoza, a drugim pominigcie
rozmnazania plciowego (syngamii), przy nadal
utrzymujacej si¢ heteromorficznej przemianie
pokolen (Ryc. 1). Dlatego tez, analizujac réznice
migdzy cyklem typowym a wyspecjalizowanym,
uksztaltowanym w ramach okreslonych strategii
reprodukcyjnych paproci, nalezy zwrdci¢ uwage
na przebieg sporogenezy oraz reprodukc;ji picio-
wej. Cykle wyspecjalizowane ulegaja teleskopo-
wemu skroceniu, zwlaszcza gdy pomijaja mejoze
i faz¢ rozmnazania piciowego (Robert et al.
1994). Te niepelne cykle sa wyrazem ewolucyj-
nego przystosowania paproci do zmieniajacych
si¢ czynnikow srodowiska, m.in. do wahan w na-
tezeniu swiatla i zmian fotoperiodu. Zwlaszcza
stabe natgzenie $wiatta w warunkach krétkiego
dnia sprzyja nasilaniu si¢ zaburzen w przebiegu
gametogenezy, co ogranicza zdolnos¢ paproci do
rozmnazania plciowego (Evans 1964).

Kontrolowana genetycznie przemiana poko-
len bez zmiany faz jadrowych zalezy od stop-
nia zréwnowazenia chromosomoéw, obecnych
w poliploidalnych genomach. Wysoka poliplo-
idalno$¢ niektérych gatunkéw paproci sprzyja

— partenogeneza — powr6t gamety do stanu
wegetatywnego i utworze-
nie plechy bez zaplodnie-
nia

- rozwdj paka morfologicznie sporofitowego z

komérek haploidalnego gametofitu

eliminacja proceséw

energo- i czasochlonnych

APOSPORIA - wyeliminowanie mejozy w sporo-

genezie

- zachowanie morfologicznej prze-
miany pokoleri bez zmiany faz

jadrowych

— apomejoza — rozwdj gametofitu z niezredu-
kowanego zarodnika
- rozwéj gametofitu z wegetatywnej komérki
sporofitu

Ryc. 1. Strategie apomitycznego cyklu wyspecjalizowanego u paproci.

Fig. 1. Apomictic strategies of specialized life cycle of ferns.
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ckspresji apogamicznego sporofitu. Zazwyczaj
potwierdza to pozytywna korelacj¢ migdzy po-
liploidalno$cia a apogamia (Kshirsagar, Mehta
1978, Soltis, Soltis 1992, Whittier 1962). Stan
zbalansowania genetycznego determinuje rozwoj
pokolenia gametofitow albo sporofitow (Robert
et al. 1994), natomiast zaburzenia w przebiegu
mejozy, bedace konsekwencja niezrownowaze-
nia genomu hybrydéw lub poliploidow, hamuja
przebieg procesow plciowych, prowadzac do
apogamii (Cove, Knight 1993).

U paproci rozwijajacych si¢ w srodowisku,
w ktorym dostgpnosé czynnikéw troficznych
podlega znacznym wahaniom, pojawiaja si¢
cykle wyspecjalizowane, przebiegajace z wy-
faczeniem syngamii lub mejozy. Warunkiem
przezywalnosci organizmu staje si¢ wowczas
zachowanie zmiennosci uzyskanej poprzez po-
liploidyzacje i hybrydyzacje¢ dzigki wylaczeniu
mejozy z cyklu zyciowego.

Przebieg cyklu wyspecjalizowanego (apo-
gamicznego lub aposporycznego) obserwowano
u paproci in vivo, jak i w warunkach eksperymen-
talnych. Te ostatnie wykorzystano do zbadania
wplywu cukrowcow oraz regulatorow wzrostu
na kierunek w jakim przebiegaja modyfikacje,
polegajace na wydiuzeniu lub skréceniu cyklu
o kilka faz (Zenkteler 1997b, 2000a).

W kulturach tkankowych paproci zrodtem
wegla dla procesow biosyntezy sa sacharoza lub
glukoza (Hirsch 1975, Kato 1973, Kwa et al.
1991, Materi , Cumming 1990, Whittier 1964,
Zenkteler 1997b). Rzadziej rozwoj sporofitow
lub gametofitow stymulowano cukrowcami
takimi jak fruktoza (Kwa et al. 1991, Whittier
1964), maltoza (Whittier 1964), ryboza (Whit-
tier 1964), dekstroza (Kwa et al. 1991), sorbitol
(Hirsch 1975, Kwa et al. 1991) czy mannitol
(Hirsch 1975, Kwa et al. 1991, Materi, Cum-
ming 1990). Poniewaz cukrowce te wplywaja na
potencjat osmotyczny pozywki, wykorzystano je
jako czynnik stymulujacy rozwoj sporofitéw lub
gametofitow in vitro (Hirsch 1975). Testowanie
dzialania czynnika osmotycznego, np. przez
podstawienie mannitolu lub sorbitolu jako ekwi-
walentow sacharozy, nie wplywato pozytywnie
na przebieg procesow morfogenetycznych, co

wskazuje na decydujace znaczenie czynnika
troficznego w procesie przejscia od sporofitu
do gametofitu (Hirsch 1975, Jain et al. 1997,
Whittier 1964).

PRZEGLAD WYSPECJALIZOWANYCH
CYKLOW ZYCIOWYCH U PAPROCI
JEDNAKOZARODNIKOWYCH

Prace dotyczace rozmaitych aspektow
specjalizacji cyklu zyciowego paproci (Asker,
Jerling 1992, Batygina 1989, Bell 1979, 1981,
1992, Czapik 1996, Delevoryas 1966, Rejment-
Grochowska 1977, Resende 1967, Wagner et al.
1992, Whittier 1962, Willemse 1984, Zenkteler
1997b) sa rownie liczne jak prace szczegdtowo
analizujace zaburzenia w przemianie pokolen
(Bell 1981, Bir, Anand 1982, Lin et al. 1992,
Tilquin 1981, Walker 1985, Whittier 1964, 1976,
1978, Whittier, Thomas 1993, Willemse 1984,
Zenkteler 1993, 1997a).

Apogamiczne przejscie od gametofitu do
sporofitu bez fuzji gamet jest charakterystyczne
migdzy innymi dla poliploidalnych (4x, 6x, 8x,
10x) gatunkéw zbiorczych, liczacych nawet
do 140 cytotypow, spotykanych w rodzi-
nach Aspleniaceae (Asplenium aethiopicum,
A. flabellifolium, A. macilentum), Polypodiaceae
(Polypodium dispersum, Diplazium hians) oraz
u Dryopteridaceae (Dryvopteris borreri, D. remo-
ta) (Tab. 1). Czgs¢ wymienionych gatunkow to
autopoliploidy o utrwalonym aseksualnym spo-
sobie rozmnazania, reszta to sterylne hybrydy
lub mieszance o nieregularnym }aczeniu sig¢ par
chromosomoéw podczas mejozy. Ich gametofity
pozbawione sa funkcjonalnych archegoniow,
przy zachowaniu funkcjonalnych anteridiow.
Spermatozoidy hybrydéw moga wilaczac sig¢
w rozmnazanie form o zachowanym cyklu
plciowym. Mieszance migdzy apogamicznymi
i plciowo rozmnazajacymi si¢ gatunkami paproci
dziedzicza apogamiczny sposob reprodukcji po
formie ojcowskiej. Apogamia jest wigc cechg
dominujaca, sprzyjajaca rozszerzaniu si¢ tego
modelu reprodukcji w ,,dotknietej” nig popula-
cji (Walker 1985).

Cickawostka jest kondycjonowanie spor
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Tabela 1. Wystgpowanie obligatoryjnej apogamii w obrebie gametofitdw 64 gatunkéw paproci (wg Raghavana 1989,

zmienione 1 uzupetnione).

Table 1. Obligatory apogamy on gametophytes of 64 species of ferns (according to Raghavan 1989, modified and supple-

mented).
Rodzina Rodzaj i gatunek Zrodlo
Adiantaceae Adiantum lunulatum Mehra 1938a
Aspleniaceae Asplenium aethiopicum Braithwaite 1964
Blechnaceae Doodia caudate Heim 1896
Dryopteridaceae Athyrium filix-femina Farmer, Digby 1907
Athyrium hachijoense, A. oku boanum Kanamori 1972
Ctenitis falciculata Steil 1915a
Cyrtomium falcatum De Bary 1878, Allen 1914, Steil 1918, Whittier
1964a
Cyrtomium fortunei Steil 1918, Kanamori 1972
Dryopteris affinis Farmer, Digby 1907, Dopp 1939, Duncan 1943,
Bell 1959
Dryopteris atrata Steil 1915b, 1919a, Duncan 1943, Kanamori 1972
Dryopteris chinensis Kanamori 1972, Kurita 1981
Dryopteris filix-mas De Bary 1878, Heilbronn 1910
Dryopteris fuscipes, D. hondoensis Kanamori 1972
Dryopteris remota Fischer 1919, Dopp 1932
Dryopteris wallichiana Loyal 1960
Polystichum aculeatum Heilbronn 1910
Polystichum auriculatum Steil 1918
Polystichum tsus-simense Steil 1915a, Patterson 1942, Kanamori 1972
Tectaria trifoliate Steil 1944
Grammitidaceae Xiphopteris serrulata Stokey, Atkinson 1958
Hymenophyllaceae Crepidomanes latemarginale Yoroi 1976
Trichomanes alatum Bower 1888
Triche auricul Stokey 1948
Trichomanes kraussii Woronin 1908
Trichomanes pinnatum Bierhorst 1975b
Trichomanes trigonum Georgevitch 1910
Pteridaceae Actiniopteris australis Stokey 1948a
Bommeria pedata Gastony, Haufler 1976
Ceratopteris hybr. Hickok 1979
Cheilanthes alabamensis, Ch. castanea Whittier 1965
Cheilanthes feei Steil 1933
Cheilanthes eckloniana Woronin 1908
Cheilanthes viridis Steil 1918, Najar, Bajpai 1964
Notholaena flavens Woronin 1908
Notholaena incana Nayar, Bajpai 1964
Notholaena marantae, N. nivea, N. sinuate | Woronin 1908
Pellaea atropurpurea Steil 1911, Hayes 1924, Najar, Bajpai 1964
Pellaea cordifolia Steil 1933
Pellaea glabella Pickett, Manuel 1925, Whittier 1968
Pellaea ovata Steil 1951, Nayar, Bajpai 1964
Pellaea striata Steil 1918
Pellaea viridis Steil 1915
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Tabela 1. Kontynuacja. — Table 1. Continued.

Rodzina Rodzaj i gatunek Zrodlo
Polystichum  setiferum Zenkteler 1993 |
Pityrogramma calomelanos Woronin 1908
Preris argyraea Steil 1918
Preris biaurita Mehra 1938
: Pteris cretica Farlow 1874, De Bary 1878, Steil 1918, Kanamori
i 1972

Pteris fauriei, P. kiuschiuensis,

| P. setulosocostulata

P. natiensis, P. nipponica, P. oshimensis,

Kanamori 1972

Osmundaceae Osmunda cinnamomea Wuist 1917
e Osmunda claytoniana, O. javanica Sarbadhikari 1939
Polypodiaceae Phlebodium aureum Ward 1963
Polypodium dispersum Evans 1964
Schizaeaceae Anemia tomentosa Atkinson 1962
| Thelypteridaceae Thelypteris phegopteris Wuist 1917

(formowanie wigkszych niz przecigtne zarodni-
kow), ktére w cytoplazmie zawieraja struktury
o charakterze biatkowym, stwierdzone u apoga-
micznej formy Dryopteris remota (Bell 1981).
Budowy tych struktur jak dotad nie poznano.
Uwaza sig, ze ich obecnosé sprzyja aktywo-
waniu genow kierujacych ontogenez¢ komorek
gametofitu ku rozwojowi apogamicznego spo-
rofitu. U osobnikéw D. remota o zachowanym
rozmnazaniu ptciowym takich cial biatkowych
nie stwierdzono (Bell 1981).

W przebiegu diplosporii mejotycznej okre-
$lanej jako tzw. system Dopp-Mantona (Man-
ton 1950) komérka archesporialna podlega
3 podziatom mitotycznym, po ktorych nastgpuje
czwarta, zmodyfikowana mitoza i powstaja jadra
restytucyjne, podlegajace mejozie. Daje to 32
diplospory w tetradach (Ryc. 2). Diplosporia
wigze si¢ z zaburzeniami w redukcji chromo-
somow podczas sporogenezy, a rozwijajace si¢
w zarodni 32 zarodniki sq wigksze niz zarodniki
haploidalne tego samego gatunku. System ten
charakteryzuje si¢ regularnym powtarzaniem se-
kwencji podzialowych w przebiegu sporogenezy
oraz obecnoscig plemni z funkcjonalnymi, diplo-
idalnymi spermatozoidami w pokoleniu game-
tofitow (Tilquin 1981, Walker 1985). Tworzenie
diploidalnych zarodnikéw predestynuje gatunki
o tym typie zaburzen do apogamii.

Szczegolng odmiana diplosporii mejotycznej
jest zespol przemian tzw. systemu Braithwaite’a
(Braithwaite 1964), w ktorym komorka arche-
sporialna dzieli si¢ mitotycznie cztery razy
i w rezultacie powstaje 16 komorek macierzy-
stych zarodnikow. Nastgpnie zachodzi zmodyfi-
kowany pierwszy podzial mejotyczny, podczas
ktorego chromosomy nie ulegaja rozdziatowi
1 tworza si¢ jadra restytucyjne. Drugi podzial
mejotyczny jest juz prawidlowy i powstaja 32
diplospory w diadach (Ryc. 2). W opisanej tu
funkcjonalnej diplosporii nie wystgpuje gene-
tyczna supresja, uniemozliwiajaca faczenie si¢
chromosoméw w pary, co bywa najczesciej
przyczyna braku ich homologicznosci. Niewiele
gatunkéw paproci odznacza si¢ tak zmiennym
systemem rozmnazania oraz brakiem stalosci
w przebiegu sekwencji podzialowych kieruja-
cych sporogeneza (Tilquin 1981, Walker 1985).
Inna, wazng cecha wyrdzniajaca system funkcjo-
nalnej diplosporii u zaliczanych tu gatunkow jest
nieobecnosé plemni i spermatozoidéw w poko-
leniu gametofitow.

W warunkach in vitro apogami¢ moze inicjo-
wac pojedyncza komorka (Kuriyama et al. 1990)
lub grupa komérek gametofitu, przeksztalcaja-
cych si¢ w apogamiczne inicjaty pod wplywem
niedostatku wody lub wzrastajacej koncentracji
metabolitow w wysychajacych kulturach. Ana-
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SPOROGENEZA | JEJ MODYFIKACJE
U APOMIKTYCZNYCH GATUNKOW PAPROCI
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64 haplospory 32 diplospory
w tetradach w tetradach

Ryc. 2. Sporogeneza i jej modyfikacje u apomiktycznych gatunkéw paproci.

Fig. 2. Modifications of sporogenesis in apomictic fern species.

lizujac w mikroskopie elektronowym przebieg
roéznicowania si¢ komorki inicjalnej apogamicz-
nego sporofitu, stwierdzono stosunkowo plynne
przejécie od stanu parenchymatycznego do
merystematycznego, przejawiajace si¢ stopnio-
wym wzrostem liczby rybosomow w komorkach
merystematycznych. Apogamiczne, haploidalne
sporofity uzyskano w kulturach gametofitow Bo-
trychium dissectum po 11 miesiacach hodowli

(Whittier 1976). Czas niezbedny do zainduko-
wania apogamii zalezal od nagromadzenia sig¢
w naczyniach hodowlanych odpowiedniej ilosci
etylenu, ktéry stymuluje apogami¢ w kulturach
tkankowych (Whittier 1976).

Kolejnym czynnikiem pobudzajacym game-
tofity do somatycznej restytucji sporofitow byto
stezenie cukrowcow w pozywcee. Podwyzszony
poziom sacharozy w pozywce (ponad 20g/1)

gametofit diploidalny
gametofit haploidalny
C
Y
K
L
APOSPORIA DIPLOSPORIA T APOMIKSJA APOGAMIA
in vitro - czesta mitotyczna Y rozwoj in vitro - czesta
in vivo - rzadka mejotyczna P diploidalnej in vivo - czesta
brak gameto- o komarki
genezy jajowej
aberracje mejozy ?{"
tworzenie tworzenie
poliploidalnych ) pakow
gametofitéw sporofit diploidalny sporofitu

sporofit tetraploidalny

Ryc. 3. Wyspecjalizowane cykle Zzyciowe u paproci.
Fig. 3. Specialized life cycle of ferns.
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sprzyjal aposporii, dostarczajac energii niezbed-
nej przy ekspresji genow regulujacych przejscie
od gametofitu do sporofitu (Whittier 1962).

Aposporia in vive (przejscie od sporofitu
do gametofitu) wystgpuje stosunkowo rzadko
(Tab. 2). W waskim znaczeniu, za przejaw
aposporii uznano nawet tworzenie pojedyn-
czych komorek gametofitu (np. protonemy lub
ryzoidu) na sporoficie, ktory utracit zdolnos¢ do
sporogenezy (Steil 1951).

Zjawisko aposporii in vitro indukowano np.
na juwenilnych lisciach Pteridium aquilinum, na
ktorych juz po trzech dniach indukcji zaczynaty
tworzy¢ si¢ gametofity (Sheffield 1985). Na ha-
ploidalnych lisciach Botrychium dissectum po
6 miesiacach kultur in vitro obserwowano liczne
gametofity wytwarzajace archegonia i anteridia
(Whittier 1978). Dostrzezono rowniez, ze cykl
aposporyczny moze by¢ indukowany ekspery-
mentalnie np. przez glodzenie eksplantatow.

Charakterystyke graficzng systemu reproduk-
¢ji paproci, oddajaca ztozono$¢ ich wzajemnych
relacji, przedstawiono na schemacie (Ryc. 3).

CYKL ZYCIOWY PAPROCI W WARUNKACH
EKSPERYMENTALNYCH

W kulturach tkankowych obserwuje si¢ mniej
lub bardziej zaawansowane rozchwianie cyklu
zyciowego paproci, spowodowane wylaczeniem
eksplantatow spod korelujacego wplywu catego
organizmu, a takze stres, wywotany nadmiarem
lub niedoborem sacharozy oraz regulatorow
wzrostu, stopniem uwodnienia pozywki, a takze
indukujacym dziataniem natg¢zenia Swiatla lub
dlugotrwatego zaciemniania. Mozliwos¢ indu-
kowania modyfikacji w cyklu zyciowym paproci
pozwala na badanie uwarunkowan regulujacych
periodyczna ekspresje fazy gametofitu lub sporo-
fitu. Czynnikiem troficznym decydujacym o licz-
bie faz w przebiegu cyklu paproci okazaly si¢
cukrowce (zazwyczaj w kombinacji z kinetyna)
(Zenkteler 1997b, 2000a).

Skrécenie cyklu typu ,sporofit — sporofit”.
Podczas organogenezy bezposredniej u paproci
Pteridium aquilinum, Thelypteris palustris

i

1 Phyllitis scolopendrium ekspresj¢ genomu
sporofitu do regeneracji sporofitu przybyszo-
wego o fenotypie identycznym jak wtlasny,
stymulowaty wysokie dawki sacharozy (1-2%)
lub glukozy (2-4% ) oraz kinetyny w pozywce
MFMM (Tab. 3). Najbardziej znaczne skrocenie
cyklu wymagato najwyzszych dostaw sacharozy,
poniewaz zachodzito z pominigciem az czterech
faz, w tym dwu najbardziej czaso- i energo-
chtonnych, czyli mejozy i syngamii (Ryc. 4).
Analiza produktu organogenezy bezposredniej
u Pteridium aquilinum, Thelypteris palustris
oraz Phyllitis scolopendrium, przeprowadzona
w mikroskopie $wietlnym, wykazata odrgbnos¢
w budowie pakéw przybyszowych w poréwna-
niu z pakami wierzchotkowymi osi gtéwnej lub
osi bocznych kiacza. Zawiazki pakow przyby-
szowych, ktore rozwijaly si¢ z eksplantatu
sporofitowego, byly kuliste, a ich powierzchnig
okrywala pojedyncza warstwa pryzmatycznych
komorek powierzchniowych. We wezesnym sta-
dium rozwoju paka jego komdrka apikalna nie
roznita si¢ wielkoscia od komorek pryzmatycz-
nych. Wnetrze paka wypetnialy drobne, aktywne
mitotycznie komorki merystematyczne, wsrod
ktorych nie zaktadaty si¢ pasma komorek pro-
kambialnych. Podczas dalszego rozwoju pakow
przybyszowych dzielace sig komorki powierzch-
niowe tworzyly sektory komorek pochodnych,
o granicach wyznaczonych przez antyklinalne
lub peryklinalne podzialy komorkowe. Taka
budowa zdecydowanie réznita struktury przy-
byszowe od pakéw wierzchotkowych klacza
o prominentnej, pojedynczej komorce apikal-
nej i wezesnie réznicujacych si¢ komorkach
prokambialnych. W trakcie dalszego wzrostu
pakow przybyszowych wymienione zaburzenia
(brak komorki apikalnej i prokambium) pod-
legaty reparacji. W warstwie powierzchniowej
pakow przybyszowych wyrdznicowywato sig
zwykle kilka komorek apikalnych, ktére steru-
jac przebiegiem podzialéw swoich pochodnych,
kontrolowaty rozwoj licznych zawigzkow pedow
rozrastajacych si¢ w krzaczaste wieloroslinki.
Formowanie si¢ sporofitow w warunkach orga-
nogenezy bezposredniej przebiegato w dwdch
fazach. W fazie inicjacji (wzrost czgstotliwosci
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Tabela 2. Aposporyczny rozwdj gametofitow na lisciach sporofitow 61 gatunkéw paproci (wg Raghavana 1989, zmienione

i uzupetnione).

Table 2. Aposporic development of gametophytes on the leaves of sporophytes of 61 species of ferns (according to Raghavan
1989, modified and supplemented).

Rodzina Rodzaj i gatunek Zrodto

Adiantaceae Adiantum fulvum Beyerle 1932
Adiantum pedatum Morel 1963

Aspleniaceae Asplenium ebenoides Morlang 1967

Asplenium nidus, A. serratum

Beyerle 1932

Asplenium platyneuron

Lawton 1932

Asplenium ruta-muraria

Meyer 1953

Camptosorus rhizophyllus

Beyerle 1932

Phyllitis scolopendrium

Farmer, Digby 1907, Kohler 1920, Lawton 1932, |
Zenkteler 1993 i

Blechnaceae Doodia caudat Duncan 1941
Blechnum capensis Beyerle 1932
Woodwardia virginica Lawton 1932
Cyatheaceae Alsophila tomentosa Beyerle 1932
Dicksonia fibrosa Beyerle 1932
Davalliaceae Davallia canariensis Beyerle 1932
Nephrolepis biserrata Beyerle 1932
Nephrolepis cordifolia Sulkyan, Mehra 1977
Dennstaedtiaceae Dennstaedtia punctilobula Lawton 1932

Preridium aguilinum

Farlow 1889, Steil 1949, Bell, Richards 1958,
Takahashi 1962, Sheffield, Bell 1981a

Dicksoniaceae

Cibotium schiedei

Beyerle 1932

Dryopteridaceae Athyrium filix-femina Stansfield 1899, Farmer, Digby 1907, Beyerle 1932, |
Lawton 1932 ]
Cystopteris fragilis Lawton 1932 ‘
Dryopteris affinis Farmer, Digby 1907
Dryopteris atrata Steil 1919a
Dryopteris erythrosora Takahashi 1962
Dryopteris marginalis Lawton 1932
Dryopteris wallichiana Stansfield 1899
Matteucia struthiopteris von Anderkas 1986
Polystichum acrostichoides Lawton 1932
Polystichum aculeatum Stanfield 1899
Folystichum capense Beyerle 1932
Tectaria maingayi Beyerle 1932
Woodsia obtusa Lawton 1932
Hymenophyllaceae Trichomanes kraussii Woronin 1908
Trichomanes trigonum Georgevitch 1910
Osmundaceae Osmunda cinnamomea Partanen 1965
Osmunda regalis Manton 1932, Lawton 1932
Preridaceae Anogramma chaerophylla, A. leptophylla | Beyerle 1932

Ceratopteris pteridioides

Loyal, Chopra 1977

Ceratopteris thalictroides

Kohler 1920, Beyerle 1932, Gottlieb 1972

Notholaena nivea

Goebel 1905, Woronin 1908

Notholaena sinuata

Kohler 1920 |
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Tabela 2. Kontynuacja. — Table 2. Continued.

Rodzina Rodzaj i gatunek Zrodto
o Hemionitis palmata Beyerle 1932
Pityrogramma farinifera Woronin 1908
B Pityrogramma calomelanos Beyerle 1932
Pteris cretica Lawton 1932, Bristow 1962
| - Pteris tremula Beyerle 1932
Prteris vittata Takahashi 1969
Polypodiaceae Drynaria heraclea, D. rigidula Beyerle 1932
r Microgramma polypodioides Bally 1909
i Microgramma vacciniifolia Hirsch 1975
- Microsorium punctatum Steil 1921
i Phlebodium aureum Bally 1909, Beyerle 1932
Platycerium bifurcatum Kohler 1920
__ Polypodium lycopodioides Bally 1909
| Polypodium vulgare Kohler 1920
| Schizaeaceae Lygodium japonicum Takahashi 1969
| Thelypteridaceae Thelypteris phegopteris Brown 1918
B Thelypteris palustris Beyerle 1932, Bell, Richards 1958, Sheffield, Bell
1981a

mitoz, wyodrebnienie 1 polaryzacja centrow
merystematycznych, formowanie si¢ zawiaz-
kow paka) obecnos¢ sacharozy i kinetyny byla
niezbedna, natomiast w dalszym wzroscie sporo-
fitow przybyszowych konieczne bylo wycofanie
tych skladnikéw z pozywki.

Ekspresje informacji genetycznej decydu-
jaca o kierunku rozwoju eksplantatow in vitro
reguluje szereg mechanizméw molekularnych,
sterowanych m.in. przez cukrowce (Jain et
al. 1997). Zwigkszenie dostgpnoéci substratu
oddechowego aktywowato geny szlaku anabo-
licznego, prowadzac do teleskopowego skrocenia
cyklu czyli regeneracji typu ,,sporofit—sporofit”,
podczas ktorej pak sporofitowy wytwarzat liczne
paki przybyszowe. Tak wigc warunki , korzystne
energetycznie” stymulowaly regeneracjg sporofi-
tow (wysoko uorganizowanych roélin o duzych
wymaganiach pokarmowych), podczas gdy
w warunkach deprywacji pokarmowej rozwi-
jaly si¢ samowystarczalne gametofity, o prostej
plesze. Innym przykladem modyfikacji cyklu
w systemie ,,sporofit—sporofit” bylo odmto-
dzenie kiacza poprzez wytworzenie juwenilnego
paka sporofitowego. W rezultacie glodzenia
klacza nastgpowala rewersja ontogenetyczna,

wyrazajaca si¢ uproszczeniem w budowie mor-
fologicznej i anatomicznej regenerujacego paka
(Materi, Cumming 1990).

Skrécenie cyklu typu ,sporofit—>gameto-
fit” i ,gametofit—sporofit”. Taki przebieg
organogenezy bezposredniej, podczas ktorej
z eksplantatow  sporofitowych regenero-
waly niezredukowane gametofity, wystepuje
w obrebie juwenilnych blaszek lisciowych np.
u Phyllitis scolopendrium. Ten cykl przemian
wymaga niewielkich dostaw kinetyny i wyco-
fania sacharozy z pozywki, aby z eksplantatu
sporofitowego regenerowaly formy mlodsze
rozwojowo (gametofity), tolerujace niedobory
pokarmowe (Ryc. 4). Aposporyczna modyfika-
cja cyklu (skrocenie o dwie fazy) zachodzi bez
przemiany faz jadrowych. Zdolnos¢ do regene-
racji aposporycznej w cyklu heteromorficznym
(,sporofit—>gametofit”), czyli do regeneracji
gametofitu bezposrednio z blaszki liSciowej,
obniza si¢ wraz z wiekiem liscia, co obserwo-
wano u P. scolopendrium.

Analiza anatomiczna eksplantatow liscio-
wych Phyllitis wykazata pojedyncze lub skupi-
skowe zaktadanie si¢ aposporycznych inicjatow
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Tabela 3. Modyfikacje cyklu zyciowego u paproci podczas regeneracii in vitro.

Table 3. Modifications of the life cycle of ferns during in vitro regeneration.

Gatunek

Rodzaj stymulowanych
eksplantatow

Wynik stymulacji

Rodzaj modyfikacji in vitro

Preridium aquilinum

krotkopedy

paki przybyszowe

sporofit —»sporofit lub
sporofit—kalus—gametofit

zdekapitowane dlugopedy brak regeneracji sporofit—kalus—sporofit
FPolypodium vulgare fragment osi klacza I rz. paki przybyszowe sporofit—kalus—sporofit

fragment osi kiacza II rz. paki boczne sporofit—kalus—sporofit
Thelypteris palustris fragment osi klacza paki boczne sporofit—sporofit

sporofit—kalus—»gametofit
sporofit—kalus—»sporofit

Dryopteris carthusiana

fragment osi klacza

paki przybyszowe
paki boczr_m_e__l B

sporofit—kalus—sporofit

Dryopteris dilatata

o fragment osi kiacza

paki przybyszowe
paki boczne

sporofit—kalus—sporofit

Dryopteris filix-mas

nasady ogonkow lisciowych
(fylopodia)

paki przybyszowe

sporofit—kalus—sporofit

(fylopodia)

Matteucia struthiopteris | fragment kiacza roztogowego | paki boczne sporofit—kalus—gametofit
- sporofit—kalus—sporofit
Phyllitis scolopendrium | blaszka juwen. lidcia gametofity sporofit—gametofit
struktury posrednie
nasady ogonkow lisciowych | paki przybyszowe sporofit—sporofit

sporofit—kalus—sporofit

E. Zenkeler

gametofitowych wérdd komorek subepidermal-
nych, wylacznie na gornej powierzchni blaszki.
Z niezredukowanych gametofitow tworzyly
si¢ sporofity albo tzw. ,.struktury posrednie”
— liscioksztaltne, znacznie przeksztalcone mor-
fologicznie, o dychotomicznie rozcztonowane;j,

niewielkiej ,blaszce”, osadzonej na krotkim,
stasmionym ,,ogonku”. Komérka apikalna na
wierzchotku tych lisci wczes$nie zamierala.
Uktad przewodzacy struktur posrednich zbudo-
wany byl z cewek (tracheidow), o spiralnych lub
drabinkowatych zgrubieniach $cian. W epider-
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Ryc. 4. Teleskopowe skrdcenie cyklu typu ,,sporofit—sporofit” i ,,sporofit—>gametofit”. Syng = Syngamia.

Fig. 4. Telescopic shortening of life cycle i.c. “sporophyte—sporophyte’ and ‘sporophyte—gametophyte’. Syng = Syngamy.
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mie wystepowaly nieliczne i stabo wyksztalcone
aparaty szparkowe. Cze$¢ gametofitow prze-
ksztalconych w struktury liScioksztaltne wyka-
zywata bifurkacjg plechy, niekiedy wielokrotng.
Ten ostatni rodzaj przeksztatcen nawiazywat do
struktur posrednich tylko morfologicznie, gdyz
nie wystgpowaly tu cewki, ani aparaty szparko-
we. Wystepowanie struktur posrednich migdzy
gametofitem a sporofitem obserwowano in vitro
jedynie u P. scolopendrium, jednak struktury te
wezesnie zaprzestawaly wzrostu i nie rozwijaly
sie dalej. W przebiegu organogenezy u Phylli-
tis scolopendrium stwierdzono wystgpowanie
gradientu morfogenetycznego wzdhiz osi li-
$cia, ktory sterowal morfogeneza sporofitow
w obrebie ontogenetycznie starszego ogonka
lub gametofitow w obrgbie miodszej rozwo-
jowo blaszki.

Skrécenie cyklu typu ,sporofit—kalus—spo-
rofit”. Podczas organogenezy posredniej naste-
puje ,,podstawienie” fazy kalusa w miejsce jednej
lub dwu faz cyklu rozwojowego. Sekwencje typu
.sporofit—kalus—sporofit” oraz ,sporofit—
kalus—gametofit” sa najczesciej spotykanym

o3N8ss2usEE

5 &

(] g 1 2 2 3 L)
Sacharoza (%)

=

c8B88§883888

Glukoza (%)

przejawem modyfikacji cyklu w kulturach in
vitro. W organogenezie posredniej u Pteridium
aquilinum, Polypodium vulgare, Thelypteris
palustris, Phyllitis scolopendrium, Matteuccia
struthiopteris, Dryopteris dilatata oraz D. car-
thusiana (Tab. 3), kalus i powstajgce z niego
sporofity uzyskiwano z bardzo mlodych pakow
przybyszowych lub bocznych izolowanych
bezposrednio z kiacza. Paki te stymulowano do
proliferacji kalusa wysokimi st¢zeniami sacha-
rozy (3-4%) i kinetyny 20 mg-I"! w pozywce
MFMM. Wycofanie cukrowca i cytokininy
indukowalo rozw¢j gametofitow w tkance ka-
lusowej. W przebiegu regeneracji posredniej
u T. palustris (Ryc. 5) z pakéw inicjalnych
proliferowaty sferyczne, dos$¢ liczne agregaty
kalusa. Intensywnos¢ proliferacji zwigkszala
si¢ wraz ze wzrostem stezenia sacharozy. Przy
poziomie 4-5% sacharozy rozwijaly si¢ liczne,
duze, luzno powiazane ze sobg agregaty kalusa.
Dawka 20 mg- I"! KIN oraz 4% sacharozy najin-
tensywniej stymulowata ich proliferacj¢. Po wy-
cofaniu kinetyny z pozywki w peryferycznych
obszarach agregatow kalusa, regenerowaly paki
przybyszowe. Kuliste, kilkunastokomoérkowe

Ryc. 5. Teleskopowe skrocenie cyklu typu ,sporofit—kalus—sporofit” oraz ,sporofit—kalus—gametofit”. Syng = Syn-

gamia.

Fig. 5. Telescopic shortening of life cycle i.e. ‘sporophyte—kalus—sporophyte’ and ‘sporophyte—kalus—gametophyte’.

Syng = Syngamy
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paki rozwijaly si¢ na waskiej, 1-2 komorkowe;j
podstawie. Komorki migkiszowe kalusa wokot
tej podstawy zawieraty liczne amyloplasty z ziar-
nami skrobi. W centrum paka znajdowaty si¢ ak-
tywne podzialowo komorki merystematyczne.

Proby sterowania systemem morfoge-
nezy sporofitowej lub gametofitowej poprzez
roznicowanie wysokosci dostaw cukrowcow
wskazuja, ze zaréwno ilos¢, jak i rodzaj cukru
uzytego do stymulacji wywierajg istotny wplyw
na przebieg tego procesu. Pod wplywem stymu-
lacji dwucukrami: sacharoza i maltoza (Materi,
Cumming 1990), heksozami (glukoza i fruktoza)
i pentozami (ryboza), gametofity akumulowaty
cukry rozpuszczalne lub skrobie asymilacyjna,
gromadzac zasoby energii niezbednej do apo-
gamicznego przejscia od pokolenia gametofitu
do sporofitu (Whittier 1978). Mannoza, laktoza,
galaktoza i ksyloza okazaly si¢ nieprzydatne do
tego celu (Whittier 1964). Disacharydy (sacharo-
za, maltoza), pentozy (ryboza) i heksozy (glukoza,
fruktoza) stymulowaty wzrost gametofitow w wa-
runkach doswiadczalnych, jednak przyspieszone
starzenie si¢ kamoérek przedrosli bylo efektem
ubocznym stosowania zbyt wysokich dawek
cukrowcow.

Antagonistyczny efekt wysokiego nateze-
nia $wiatla i wysokiego poziomu cukrowcow
w pozywce silnie zaburzal procesy regeneracji
w kulturach tkanek paproci (Whittier 1964).
Podwyzszenie dawki cytokininy zapobiegalo
degradacji chloroplastow (Hirsch 1975), stymu-
lujac ponadto podzialy komorkowe oraz rozwoj
centrow merystematycznych i1 zawiazkow pakow
(Bell 1992). Dlatego najistotniejszym czyn-
nikiem stabilizujacym prawidlowy przebieg
cyklu zyciowego paproci in vitro okazalo sig
zrownowazenie stymulujacego oddzialywania
cukru, z hamujacym wplywem wysokich war-
tosci potencjatu osmotycznego.

Skrocenie cyklu typu ,sporofit—kalus—game-
tofit”. Niedobor cukrowcow w systemie regene-
racji typu ,sporofit—kalus—gametofit” wigczal
ekspresje genow fazy ,mtodszej rozwojowo™
poprzez odréznicowanie w tkance kalusowej
komorek merystematycznych, rozwijajacych
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si¢ w gametofity (Bell 1992). Kalus 7. palustris
uzyskany na pozywce z dodatkiem 10 mg-1"' KIN
12% sacharozy, po przeniesieniu na pozywke bez
regulatorow wzrostu i sacharozy stopniowo zuzy-
wal nagromadzone wczesniej materialy zapasowe.
Po 6 tygodniach hodowli komarki migkiszowe
kalusa byly juz stosunkowo jednorodna tkanka,
w ktorej dopiero po 12 tygodniach wyroznicowy-
waly si¢ sercowate gametofity, o dobrze wyksztal-
conym merystemie brzeznym. Dalszy ich rozwoj
zachodzit bez tworzenia gametangiow.

Przy organogenezie posredniej faza kalusa
»podstawiana” byla w zamian za te fazy cyklu,
o ktore ulegl on skréceniu pod wplywem wy-
sokich stgzen sacharozy i kinetyny. W kalusie
tym tworzyly si¢ sporofity (na pozywce o ni-
skiej zawartosci agaru i wysokiej kinetyny) lub
gametofity (na pozywce o wysokiej zawartosci
agaru i bez sacharozy). U Polypodium vulgare,
Dryopteris dilatata i D. carthusiana roznorodne
metody stymulacji kalusa indukowatly wylacznie
sporofity.

Wyniki te, wsparte o dane literaturowe,
umozliwity skonstruowanie zamieszczonego
ponizej schematu modyfikacji cyklu zyciowego
w warunkach eksperymentalnych.

PODSUMOWANIE

Wedtug teorii Blackmanna (Bell 1979), cykl
zyciowy paproci stanowi system periodycznych
korelacji, w ktorym koncowe stadium jedne;j fazy,
daje poczatek fazie nastgpnej. Ta teoria dobrze
charakteryzuje cykl przebiegajacy w niezaburzo-
nych warunkach naturalnych. Teoria Langa (Bell
1979) ujmuje kompleks zaleznosci skiadajacych
si¢ na przebieg typowego oraz zmodyfikowa-
nego cyklu zyciowego. Wedhug Langa odrebnos¢
morfologiczna gametofitu i sporofitu jest kon-
sekwencja znaczacych réznic srodowiskowych,
w jakich podejmuja rozwdj inicjaty obydwu faz
rozwojowych. Dlatego w komorkach apikalnych
zarodka, zasilanych energetycznie przez zespét
otaczajacych je komorek gametofitu, wlaczane
sa geny fazy sporofitowej, natomiast niczym nie
ostonigta komérka apikalna protonemy, narazona
na utrat¢ metabolitow poprzez ich dyfuzje do
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substratu, aktywuje geny fazy gametofitowej. Za-
klada si¢ wigc, ze aktywacja genow haplofazy
wymaga nizszych nakladow energetycznych niz
aktywacja genow diplofazy. Opierajac si¢ na ob-
serwacji cyklu zyciowego paproci w warunkach
eksperymentalnych dostrzegamy, Ze teoria Langa
odnoszaca si¢ do warunkow in vivo znajduje
pelne uzasadnienie takze in vitro. Potwierdza
ja rowniez fakt, ze komorki kalusa otaczajace
inicjaly pakow sporofitowych u Thelypteris pa-
lustris charakteryzowaly si¢ wyzsza zawartoscia
materialow zapasowych niz komérki kalusa,
z ktorych regenerowaly gametofity (Zenkteler
1997b, 20004, b).

Mozliwos¢ indukowania modyfikacji w cyklu
zyciowym paproci o typowej przemianie pokolen
stanowi rzadkg okazj¢ do badania uwarunkowan
regulujacych periodyczng ekspresje prostej,
pozbawionej tkanki waskularnej generacji ha-
ploidalnej lub zlozonej, waskularnej generacji
diploidalnej. W warunkach eksperymentalnych,
u poliploidalnych gatunkéw paproci granica mie-
dzy faza gametofitu a faza sporofitu zaznacza si¢
stosunkowo stabo. Uderzajaca cechg jest w tym
wypadku ptynnosc z jaka jedno pokolenie moze
przechodzi¢ w drugie (Bell 1981, Zenkteler
1997a, b, 2000a, b)].

Obydwie generacje moga réwniez wyka-
zywa¢ homologie, co sugeruje, ze ich tkanki
zachowujg potencjal jednego badz drugiego
pokolenia, a ujawnienie si¢ okreslonych cech
morfologicznych zalezy gtéwnie od czynnikow
fizycznych kultury. Wyrazem tego sg pojawia-
jace si¢ in vitro ,struktury posrednie” — faczace
w sobie cechy obydwu generacji (Bell 1981,
Hirsch 1975, Zenkteler 1997a, 2000a).

Sporofit paproci zawiera zespol gendw steru-
Jjacych ekspresjg haploidalnego gametofitu badz
diploidalnego sporofitu. Dominujaca ilosciowo
czgsceig tego genomu jest zespot chromosomow
sporofitowych, tworzacych oddzielny kom-
partyment (Klekowski 1979). Wydaje sig, Ze
wspomniana kompartymentacja jest jednym
z czynnikow ulatwiajacych przejscie migedzy
fazami cyklu zyciowego, co ma istotne znacze-
nie zwlaszcza przy wysokiej poliploidalnosci
lub mieszancowosci paproci. Specjalizacja cy-
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klow Zyciowych, ukierunkowana na adaptacje
do warunkéw bardzo korzystnych lub skrajnie
niesprzyjajacych rozwojowi, zarowno in vivo jak
in vitro jest kolejnym czynnikiem skracajacym
przejscie od gametofitu do sporofitu. W warun-
kach maksymalnej akumulacji suchej masy,
wzrost koncentracji metabolitow w komérkach
wlacza geny kierujace cyklem u paproci poli-
ploidalnych ku apogamii (rozw6j sporofitéw na
gametoficie), natomiast w warunkach deprywacji
pokarmowej, ku aposporii (rozwéj gametofitéw
na sporoficie). Te wyselekcjonowane na drodze
ewolucyjnej mechanizmy adaptacyjne (apogamia
1 aposporia) umozliwiaja paprociom przetrwanie
niekorzystnych amplitud czynnikéw srodowisko-
wych. W warunkach in vitro ta szczegélna zdol-
nos¢ adaptacyjna wyraza si¢ wysoka frekwencja
apogamii, czyli rozwoju sporofitow bezposérednio
z tkanek eksplantatu gametofitowego (Whittier
1964, 1976, Kwa et al. 1991, Lin et al. 1995,
Mehra 1983, Mehra, Palta 1971, Mehra, Sulk-
lyan 1969), lub aposporii poprzez regeneracje
gametofitow z eksplantatu sporofitowego (Hirsch
1975, Sheffield 1985, Sheffield, Bell 1981, 1987,
Zenkteler 1997 a).

Podczas eksperymentalnie indukowanej
apogamii wykazano znaczacy wplyw: nate-
zenia $wiatla, natezenia Swiatla i cukrowcow,
uwodnienia agaru, stg¢zenia soli mineralnych
oraz regulatoréw wzrostu w pozywce. Niskie
nat¢Zenie $wiatla okazalo si¢ czynnikiem sty-
mulujacym apogami¢ oraz najsilniej ogranicza-
Jjacym zdolnos$¢ gametofitow do rozmnazania
plciowego. Catkowite zaciemnienie gametofitow,
niezaleznie od stymulacji sacharoza, hamowato
wystgpowanie apogamii (Walker 1979, Whittier
1976). W warunkach krotkiego dnia, przy sty-
mulacji podwyzszonym poziomem cukrowcow,
wydatnie zwigkszata si¢ liczba apogamicznych
sporofitéw na przedroslach Preridium aquilinum.
Z kolei wysokie natgzenie $wiatta, przy wysokim
poziomie glukozy w pozywce, wywierato efekt
antagonistyczny, hamujacy apogami¢ (Whittier
1976). Jesli gametofity rozwijaty si¢ bezposred-
nio na tkankach sporofitu lub za posrednictwem
kalusa, stymulowanie apogamii nie wymagato
dostawy cukrowcow, tak jak w przypadku
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pobudzania do apogamii gametofitow rozwi-
jajacych sig¢ z zarodnikoéw. Apogamia in vitro
zachodzita w warunkach réwnowagi miedzy
stymulujacym dzialaniem cukrowcéw a hamu-
jacym oddziatywaniem ci$nienia osmotycznego
(Whittier 1976).

Czynnikiem w sposob znaczacy predestynu-
jacym przedrosla do apogamii byt podwyzszony
poziom ich ploidalnoéci. W poliploidalnych
gametofitach wystepowal specyficzny czynnik
»apogamy factor”, ktéry po osiagnigciu dojrza-
losci przedrosli zapoczatkowywal apogamiczny
rozw0j inicjatow sporofitowych (Bell 1992). Two-
rzeniu tych inicjalow sprzyjat wzrost koncentracji
soli mineralnych w wysychajacej pozywce oraz
przedhuzajacy sie okres migdzy pasazami (praw-
dopodobnie zwiazany rowniez z nagromadzeniem
si¢ etylenu w naczyniach) (Whittier 1976). W wa-
runkach eksperymentalnych stopien uwodnienia
pozywki wywiera istotny wplyw na przebieg
apogamii, poniewaz gametofit jako struktura
starsza ewolucyjnie jest bardziej uzalezniony od
obecnosci wody niz sporofit. Jest wige znamienne,
7e czesto$é apogamii jest zdecydowanie wyzsza
u gatunkoéw tolerujacych niedostatek wody, niz
u gatunkow, ktore takich przystosowan nie po-
siadaja.

Zjawisko aposporycznego tworzenia sig
gametofitow w obrgbie blaszki lisciowej in
vitro wyjasnia teoria autolizy, wg ktorej ga-
metofit rozwija si¢ z pojedynczych komorek
subepidermalnych lub migkiszowych (ocalatych
w strefie nekrozy), ktére w nastgpstwie redukcji
objetosciowe] funkcjonuja jak zarodnik, dajac
poczatek protonemie, rozwijajacej si¢ w mlody
gametofit (Bell 1979). Teori¢ t¢ podwazono na
podstawie obserwacji gametofitow na juwenil-
nych li§ciach Pteridium aquilinum juz po trzech
dniach od wyloZenia na pozywke. W tak krotkim
czasie nie mogloby dojé¢ do autolizy komoérek
inicjujacych proces apogamii. W §wietle obecnej
wiedzy, trafniejsze byloby przyjecie zalozenia
o ulatwionym przejsciu od jednej do drugiej ge-
neracji, przy zachowaniu cech obydwu pokolen,
co potwierdza przebieg rozwoju protoplastow
izolowanych z lisci Lygodium japonicum, ktore
dzielily sie i formowaly pleche gametofitu wg

wzorca rozwojowego typowego dla kietkowa-
nia zarodnikow wiasnego gatunku in vivo (Bell
1979, Nakamuro, Maeda 1975).

Kolejng probg wyjasnienia przyczyn apo-
sporii podjeto w oparciu o teori¢ ,.glodzenia”,
zgodnie z ktorg niedobory pokarmowe induko-
waly tworzenie si¢ gametofitu bezposrednio na
sporoficie. Pod wplywem deprywacji pokarmo-
wej wywolanej ustaniem dostaw weglowodan6ow
z migkiszu spichrzowego klacza lub fylopodidw,
postepujace drobnienie skierowywato rozwdj
merystemu  wierzchotkowego ku formom,
ktére w uproszczonej postaci wykazywaly
wyzsza odporno$¢ na dziatanie czynnikow
stresowych, niz formy ontogenetycznie starsze
(Materi, Cumming 1990). Zdolnos¢ do aposporii
obnizala si¢ z wiekiem liscia i kolejnoscia jego
rozwijania si¢ na osi (Hirsch 1975, Materi, Cum-
ming 1990, Von Anderkas 1986). Gametofity nie
regenerowaly in vitro z lisci juz zarodnikujacych.
Nieskuteczne okazaly si¢ proby przefamania tej
bariery przez stosowanie podwyzszonych dawek
cytokinin lub cukrowcow (Zenkteler 2000b).
Powstawanie gametofitow z wegetatywnych
tkanek sporofitu potwierdza wysoka zdolnos¢
do ontogenetycznej rewersji u paproci (Hirsch
1975, Lawton 1932).

Struktury otrzymane podczas bezpo$redniej
regeneracji kulistych pakow przybyszowych
z tkanek sporofitu, nie przypominaja typowej
budowy protomerystemu paproci. Z pakow tych
rozwijaty si¢ zawiazki pierwszych lisci sporofitu.
Podobne struktury obserwowal Whittier (1978),
ktory sugerowal, ze merystem wierzchotkowy
paka powstaje na krotki okres, by wkrotce prze-
ksztalci¢ si¢ w kolejne zawiazki lisci.

Analizujac wplyw czynnikéw Srodowi-
skowych na zdolno$¢ eksplantatéw paproci
do regeneracji in vitro, stwierdzono korelacje
dodatnia miedzy niedostatkiem (wody, $wiatla,
pokarmu) a regresja do form ontogenetycz-
nie mlodszych (gametofitow), odpornych na
dziatanie czynnikow stresowych. Od dawna
postulowano konieczno$§¢ przeprowadzenia
kompleksowych badan nad reakcja przedrosli
na susze oraz zwiazane z nig wysokie badz ni-
skie temperatury (Korna$ 1988). Nadal niewiele
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mozemy powiedzie¢ o tym, jak dlugo moga
zy¢ przedrosla, czego skrajnym przypadkiem
sg gametofity niezidentyfikowanych gatunkowo
paproci, ktorych faza sporofitowa jest nieznana
(nie uzyskano jej rowniez w warunkach labora-
toryjnych). Rosna one na obficie nawilzonych
Scianach kanionow w Appalachach, gdzie od lat
rozmnazaja si¢ wylacznie wegetatywnie (Farrar
1985, Gastony 1977).
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