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STRESZCZENIE

Wieszadelko u wigkszosci roslin okrytozalazkowych to zachowany ewolucyjnie organ
zarodkowy pelniacy funkcje kanatu Iaczacego tkanki zalazka z zarodkiem wlasciwym
dla przeplywu skladnikéw odzywczych i regulatorow wzrostu. W artykule opisano aktu-
alna wiedze na temat ultrastruktury i funkcji wieszadetka zarodkowego u reprezentantow
rodzajow Crassulaceae: Sedum, Jovibarba, Sempervivum, Aeonium, Monanthes, Aichryson i
Echeveria. Role wieszadelka w transporcie substancji z tkanek zalagzka do zarodka wtasci-
wego potwierdza struktura komorki bazalnej, a szczegdlnie charakter mikropylarnej czesci
jej éciany ,Sciana transferowa”. Komorka bazalna wieszadelka jest miejscem intensywnych
proceséw metabolicznych. Specjalnag uwage zwrdécono na plazmodesmy. Przesledzono ko-
relacje miedzy typami wieszadelek a budowa plazmodesm. Wysunieto wnioski koficowe i
podsumowano przedstawione wiadomosci.

WPROWADZENIE

Rozmnazanie plciowe u roslin okrytozalazkowych (Angiospermae) polega na
przejsciu sporofitu w faze gametofitu oraz na podwéjnym zaptodnieniu [1,2]. Ta
grupa roslin, aby wytworzy¢ nasiona przechodzi proces podzialu mejotycznego,
w wyniku ktérego powstaje haploidalny gametofit zenski (dojrzalty woreczek
zalazkowy) i haploidalny gametofit meski (dojrzate ziarno pytku). Ziarno pytku
kietkuje na znamieniu stupka, tagiewka pytkowa wnika do woreczka zalazko-
wego i zachodzi podwdjne zaplodnienie. Jedna komoérka plemnikowa taczy sie
z komoérka jajows, natomiast druga z komorka centralng, czego rezultatem jest
powstanie diploidalnej zygoty (z ktorej rozwija sie zarodek przyszlej rosliny)
i triploidalnego bielma (tkanki odzywczej dla rozwijajacego sie zarodka) [3-5].
Prawidtowe uformowanie sie zarodka z zygoty jest efektem wzajemnych zalez-
nosci rozwojowych miedzy zarodkiem i bielmem podczas tworzenia sie nasion.

Zygota u roslin okrytozalazkowych zwykle dzieli sie¢ poprzecznie na dwie
niejednakowe morfologicznie i funkcjonalnie komorki: wieksza bazalng (od
strony mikropyle), z ktérej powstaje wieszadetko zarodkowe (tac. suspensor)
— szybko rozwijajacy sie przejsciowy organ, ulegajacy programowanej §mierci
komoérkowej oraz mniejsza apikalna (po stronie chalazy), z ktérej formuje sie
zarodek wlasciwy, w ktérym dokonuje sie organogeneza [6].

Wieszadetko zarodkowe roslin okrytozalgzkowych jest struktura bardzo
zréznicowana. Moze nie formowac¢ sie w trakcie embriogenezy jak np. u Aca-
cia, Viola czy Tilia, moze by¢ male i niepozorne (u niektérych Orchidaceae), ale
takze moze by¢ duzg, wielokomérkowaq rozbudowang struktura, jak u przedsta-
wicieli Fabaceae, np. u Phaseolus, gdzie organ ten tworzy ponad 200 komoérek.
Przez wiele lat uwazano, ze wieszadelko zarodkowe jest prymitywna struktura
stuzacq wylacznie do wpychania zarodka wiasciwego do wnetrza woreczka za-
lazkowego oraz utrzymywania go w odpowiedniej pozycji. Liczne badania nad
cytochemig, ultrastruktura i syntetyczng aktywnoscia tego organu przeprowa-
dzone w ostatnich latach sugeruja, ze funkcjonuje on w absorpcji, syntezie i/lub
translokacji substancji odzywczych z somatycznych tkanek zalazka do zarodka
wlasciwego [7].

Transportowe funkcje suspensora zarodkowego spelniane sa dzieki wyspe-
cjalizowanym strukturom, do ktérych naleza: wrosty $cienne komoérek transfero-
wych suspensora, haustoria oraz plazmodesmy [8]. Specyficzno$é metabolizmu
komorek wieszadetek przejawia sie wystepowaniem duzej liczby aktywnych or-
ganelli. Znaczaca cecha tych organelli jest ich ultrastrukturalna i cytochemiczna
odmienno$¢ w poréwnaniu do organelli komorek zarodka wlasciwego [9].

Wspélczesne badania wykazuja, ze wieszadetko zarodkowe odgrywa kluczo-
wa role w prawidlowym rozwoju zarodka u wielu roélin, w tym Crassulace-
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ae. Za pomoca transmisyjnego mikroskopu elektronowego
mozliwe stalo si¢ zbadanie dokladnej budowy organelli i
ich lokalizacji w komorkach wieszadetka. Budowa wiesza-
detek u Crassulaceae stala si¢ przedmiotem licznych donie-
siefi naukowych publikowanych w przeciggu ostatnich lat.
Wyniki tych badan przyblizaja obraz petnionych przez wie-
szadetko funkcji w procesie embriogenezy z perspektywy
strukturalnej.

W prezentowanej pracy przegladowej przedstawiona
zostanie najnowsza wiedza na temat badan ultrastruktural-
nych wieszadetka zarodkowego u przedstawicieli 7 rodza-
jow Crassulaceae. Zaprezentowane zostana analizy poréw-
nawcze, morfologiczno-ultrastrukturalne u tego zarodko-
wego organu, w trakcie petnego rozwoju i funkcjonowania
(stadium péznoglobularne oraz stadium sercowate zarodka
wlasciwego) oraz przedyskutowane zostang jego przypusz-
czalne funkcje w embriogenezie.

CHARAKTERYSTYKA CRASSULACEAE

Crassulaceae (gruboszowate) - rodzina roslin nalezaca do
rzedu Saxifragales. Obejmuje 35 rodzajéw i okoto 1500 ga-
tunkéw. Jej reprezentanci to w wiekszosci sukulenty liscio-
we magazynujace wode w lisciach. Sa one rozpowszechnio-
ne niemal na calym $wiecie z wyjatkiem obszaréw skrajnie
chtodnych [10]. Najwiekszym w obrebie rodziny jest rodzaj
Sedum (obejmujacy okolo 420 gatunkéw), ktdry jest silnie
polifiletyczny [11,12].

Cecha charakterystyczna gruboszowatych jest doskonate
przystosowanie si¢ do funkcjonowania w suchym $rodo-
wisku, dzieki mozliwosci gromadzenia zapaséw wody ,na
czarng godzine” w miesistych organach. Rosliny te staly sie
interesujacym obiektem badan ze wzgledu na liczne przy-
stosowania: anatomiczne (obecnos¢ tkanki wodnej), mor-
fologiczne (organy o pokaznej grubosci, ale zredukowanej
powierzchni) i fizjologiczne (fotosynteza CAM — ang. Cras-
sulacean Acid Metabolism) [11,12].

Sa to popularne rosliny ozdobne, ktére uprawiane sg w
mieszkaniach i szklarniach np. z rodzajéw: Echeveria, Cras-
sula, Aeonium i Kalanchoe lub w ogrodach skalnych Sedum
czy Sempervivum. Niektére z nich maja takze zastosowanie
w medycynie np. Rhodiola rosea czy Bryophyllum pinnatum.

Oproécz powyzszych waloréw, rosliny z tej rodziny staly
sie takze interesujagcym obiektem badari w dziedzinie cyto-
embriologii. Przyciagaja one uwage badaczy ze wzgledu na
ciekawy rozwoj zarodka.

TYPY ROZWOJU WIESZADEELKA
ZARODKOWEGO U CRASSULACEAE

Rozwdj zarodka u roslin przebiega wedtug scisle okreslo-
nego planu, charakterystycznego dla danego gatunku i kon-
trolowany jest przez genotyp. U Crassulaceae przebiega on
wg typu Caryophyllad. W tym typie rozwojowym, zygota
dzieli sie poprzecznie na dwie komoérki rézniace sie wielko-
Scig: wieksza bazalng (od strony mikropyle) oraz mniejsza
apikalna (od strony chalazy). Wigksza z nich nie ulega dal-
szym podzialom, powieksza swoje rozmiary i funkcjonuje
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Rycina 1. Dwa typy rozwoju suspensora zarodkowego u Sedum. (A) Schemat
przedstawia dlugi jednorzedowy suspensor u S. sediforme (B) Schemat przedsta-
wia krotki kilkurzedowy u S. atratum. KB — komorka bazalna, MH — mikropy-
larne haustorium, CHK — komorki chalazalne suspensora, W — wieszadetko.

jako komérka bazalna suspensora. Wytwarza ona jednoko-
moérkowe mikropylarne haustorium, ktére rozgatezia sie i
wrasta w glab tkanek zalazka. Natomiast komoérka apikalna
jest komorka wyjsciowa do serii podzialow, w wyniku kto-
rych powstaja chalazalne komoérki suspensora oraz zarodek
wlasciwy. Réznicowanie suspensora badano w odniesieniu
do rozwoju zarodka wtasciwego.

U Crassulaceae opisano dwa rézne typy rozwoju su-
spensora: dlugi jednorzedowy oraz krétki kilkurzedowy
(Ryc. 1).

Dlugi jednorzedowy suspensor wystepuje jedynie u Se-
dum sediforme (Jacq.) i S. rupestre L. (syn. S. reflexum L.), ga-
tunkéw zaliczanych do wyréznianej w obrebie Sedum serii
Rupestria (klad Sempervivum), ktéra bywa podnoszona do
rangi rodzaju - Petrosedum Grulich [13]. Ten typ rozwoju
charakteryzuje sie¢ wystepowaniem matej komorki bazalnej
(od strony mikropyle) oraz 8-10 pojedynczych komérek (od
strony chalazy), ktére nazywane sa komérkami chalazalny-
mi wieszadetka (Ryc. 1A). Komorka bazalna u wszystkich
Crassulaceae wytwarza jednokomoérkowe mikropylarne
haustorium, ktére rozgaleziajac sie wrasta w tkanki zalgzka.

Krotki kilkurzedowy typ rozwoju suspensora przedsta-
wiono u pozostatych reprezentantéw Sedum: S. atratum, S.
acre (klad Acre), S. hispanicum i S. album (klad Leucosedum)
oraz w pozostatych 6 rodzajach Crassulaceae: Jovibarba sobo-
lifera, Sempervivum arachnoideum (klad Sempervivum), Aichry-
son laxum, Aeonium sedifolium, Monanthes anagensis, (klad
Aeonium) i Echeveria lutea (klad Acre). Wieszadetko zarodko-
we u tych przedstawicieli zbudowane jest z powigkszonej
komorki bazalnej (od strony mikropyle) i 2-4 komoérek cha-
lazanych utozonych w 2 rzedach (Ryc. 1B).

DEUGI JEDNORZEDOWY SUSPENSOR
- ULTRASTRUKTURA

W tym typie rozwoju suspensora, ktéry opisano wytacz-
nie u S. sediforme i S. rupestre, mikropylarna czes¢ $ciany ko-
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morki bazalnej pokryta jest od wewnatrz niezbyt licznymi
rozgalezionymi wyrostkami. Cytoplazma komorki bazalnej
i haustorium mikropylarnego jest podobna pod wzgledem
gestoscii wystepujacych organelli. W haustorium wystepuja
liczne organelle: profile szorstkiego retikulum endoplazma-
tycznego (RER), mitochondria, diktiosomy, wakuole i pla-
stydy. Sciana haustorium mikropylarnego, charakteryzuje
sie¢ obecnodcig licznych rozgatezionych wyrostkéw Scien-
nych o typowej budowie dla komérek transferowych. W sg-
siedztwie wyrostow lokalizowane s liczne mitochondria.
W cytoplazmie zaréwno haustorium jak i komoérki bazal-
nej doé¢ rownomiernie rozprzestrzenione sa niezbyt liczne
krople lipidowe. Komoérka bazalna zawiera ogromne silnie
pofaldowane jadro z jednym jaderkiem. Zajmuje ono mikro-
pylarna czeéé komorki a jego wnetrze wypetnia luzna chro-
matyna, ktéra miejscami przechodzi w wigksze bloki zwar-
tej chromatyny. Wylacznie u gatunkéw z jednorzedowym
suspensorem obserwowano wypychanie ogromnego jadra
komoérkowego z komoérki bazalnej do haustorium mikro-
pylarnego. W cytoplazmie komoérki bazalnej obserwowano
réwniez liczne, rGwnomiernie rozmieszczone cysterny RER.
Natomiast profile gladkiego retikulum endoplazmatyczne-
go (SER) byly nieliczne. Ponadto obserwowano umiarko-
wang liczbe aktywnych diktiosomoéw, nieliczne mikrociata
oraz drobne i wieksze niezbyt liczne wakuole zawierajace
drobnofibrylarny lub elektronowo-gesty materiat. Najwiek-
szymi organellami, lecz niezbyt licznie wystepujacymi sa
elektronowo-geste plastydy, ktére w stromie posiadaja licz-
ne tubule, lamelle a niekiedy inkluzje. Komérki chalazalne
wieszadetka pod wzgledem ultrastrukturalnym sg bardzo
podobne do komorki bazalnej. Dominujacymi liczebnie
organellami w tej strefie wieszadetka sa mitochondria. We
wszystkich poprzecznych $cianach suspensora oraz bocz-
nych (na granicy bielma) wystepuja proste plazmodesmy.

KROTKI WIELORZEDOWY SUSPENSOR
- ULTRASTRUKTURA

Taki typ rozwoju suspensora opisano u pozostatych ga-
tunkoéw Sedum: S. atratum, S. acre, S. hispanicum i S. album
oraz gatunkéw z 6 rodzajéw Crassulaceae: Jovibarba sobo-
lifera, Sempervivum arachnoideum, Aichryson laxum, Aeonium
sedifolium, Monanthes anagensis i Echeveria lutea.

Schemat rozwoju wieszadetka u tych wszystkich gatun-
kow/rodzajéw jest podobny, jednak pewne szczegély roz-
wojowe sa wladciwe dla poszczegdlnych gatunkéw. Réznice
zaznaczajq sie¢ m.in. w ksztalcie i wielko$ci komoérki bazalnej
jak tez stopniu rozgatezienia mikropylarnego haustorium.

Na mikropylarnym koncu komérki bazalnej widoczne sa
nieliczne, male wyrostki $cienne (Ryc. 2A), natomiast liczne
wyrostki Scienne obserwowano w $cianach haustorium mi-
kropylarnego (Ryc. 2B). U wszystkich gatunkéw ilos¢ wy-
rostkow i stopieni ich rozgalezienia jest podobny jak u ga-
tunkéw w diugim jednorzedowym suspensorze. W poblizu
wyrostkéw Sciennych zlokalizowane sg licznie mitochon-
dria. W cytoplazmie haustorium mikropylarnego widoczne
sa nieliczne, duze i ameboidalnego ksztaltu plastydy. Stro-
ma plastydoéw jest elektronowo-gesta, ze stabo rozwinietym
systemem blon wewnetrznych. W niektérych plastydach
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Rycina 2. Ultrastruktura komorki bazalnej wieszadetka i mikropylarnego hau-
storium u Aichryson laxum. (A) Fragment komorki bazalnej z ogromnym jadrem
i licznymi organellami. W mikropylarnej czeéci komoérki widoczne drobne wy-
rostki $ciany komoérkowej (strzatki) (B) Porcja cytoplazmy z mikropylarnego
haustorium z widocznymi silnie rozwinietymi wyrostkami $ciennym. W poblizu
wyrostkéw zlokalizowana duza iloé¢ mitochondriéw. M — mitochondrium, N —
jadro komérkowe, P — plastyd, W — Sciana komérkowa, WI — wyrostki cienne.
Skala liniowa (A =5 pm, B = 2 pm).

widoczne sg elektronowo-przejrzyste inkluzje i drobne tu-
bule (Ryc. 2B). W cytoplazmie obserwowano réwniez duze
ilosci cystern RER, najczesciej biegnacych réwnolegle do
siebie, diktiosomy z duza iloscig aktywnych pecherzykow
lokalizowane gléwnie przysciennie oraz drobne wakuole
(Ryc. 4A, B). U wszystkich gatunkéw w komoérce bazalnej
jadro platowatego ksztaltu z 1 jaderkiem zajmuje zwykle
chalazalng lub centralng czeé¢ komérki (Ryc. 2A). W cyto-
plazmie komorki bazalnej widoczne sa liczne cysterny RER
i dobrze rozwiniete SER. Duza grupe organelli stanowig mi-
tochondria, ktére sa dos¢ rownomiernie rozproszone w cy-
toplazmie i posiadajg dobrze rozwiniete grzebienie. Czesto
w poblizu tych organelli widoczne sg cysterny RER. Stosun-
kowo liczng grupe organelli stanowig aktywne diktiosomy,
ktoére sa rozprzestrzenione na calej powierzchni przekroju
komérki. Mikrociata wystepuja doé¢ rzadko. W cytoplazmie
obserwowano krople lipidowe. Plastydy sa najwiekszymi,
cho¢ bardzo nielicznymi organellami, ze stabo rozwinietym
systemem blon wewnetrznych. W gestej stromie obecne sa
drobne tubule, lamelle lub inkluzje (elektronowo-geste lub

Rycina 3. Ultrastruktura wieszadetka zarodkowego na granicy komoérka ba-
zalna/komorka chalazalna (A) U Monanthes anagensis w cytoplazmie od strony
komorki bazalnej widoczny fragment jadra i ogromnego elektronowo-gestego
plastydu. W poprzecznej Scianie pomiedzy komorkami widoczne charaktery-
styczne plazmodesmy z elektronowo-gestym materiatem. W komoérce chalazal-
nej widoczne wakuole (B) U Sedum atratum w cytoplazmie od strony komoérki
bazalnej widoczny fragment jadra, plastyd, mitochondrium i profile szorstkiego
retikulum endoplazmatycznego W $cianie komérkowej charakterystyczne pla-
zmodesmy, KB — komorka bazalna, CHK — komoérka chalazalna, D — diktio-
som, P — plastyd, RER — szorstkie retikulum endoplazmatyczne, V — wakuola.
Skala liniowa (A =2 pm, B =1 pm).

https:/ / postepybiochemii.ptbioch.edu.pl/



Rycina 4. Ultrastruktura komorki bazalnej wieszadetka z chalazalnej czesci ko-
morki u Echeveria lutea (A) Gesta cytoplazma z duzg iloscig aktywnych organelli
(B) Widoczne organella w wigkszym powiekszeniu, D — diktiosom, M — mito-
chondrium, MB — mikrocialo, MT — mikrotubule, P — plastyd, RER — szorstkie
retikulum endoplazmatyczne. Skala liniowa (A = 2 pm, B =1 pm).

elektronowo-rzadkie) (Ryc. 3A, B, Ryc. 4A). W cytoplazmie
komérki bazalnej obserwowano mikrotubule (Ryc. 4B).

W poprzecznej Scianie komérkowej, pomiedzy komor-
ka bazalng a pierwszym rzedem komorek chalazalnych,
wystepuja charakterystyczne plazmodesmy, ktérym towa-
rzysza elektronowo-geste struktury cytoplazmatyczne od
strony komorki bazalnej (Ryc. 3A, B). Plazmodesmy takie
dodatkowo opisano w bocznej Scianie komorki bazalnej
na granicy z bielmem Ten rodzaj plazmodesm opisano u
wszystkich gatunkéw posiadajacych taki typ rozwoju su-
spensora. Ztozony pod wzgledem budowy rodzaj potaczen
cytoplazmatycznych nie byl opisywane w wieszadetkach u
innych rodzin.

Cytoplazma komérek chalazalnych wieszadetka jest gest-
sza od cytoplazmy komorki bazalnej. W niej obserwowano
dos¢ liczne wakuole, ktore sg wieksze niz obserwowane w
komoérce bazalnej (Ryc. 3A). Oprécz wakuol widoczne sa
glownie mitochondria, ktére przypominaja te obserwowa-
ne w komorce bazalnej. Natomiast plastydy, w poréwnaniu
do tych z komorki bazalnej sa mniejsze i posiadaja stabiej
rozwiniety system blon wewnetrznych. Ponadto, krotkie
pojedyncze cysterny RER leza gléwnie przysciennie. W cy-
toplazmie obserwowano réwniez nielicznie mate mikrocia-
ta (Ryc. 4B).

TRANSPORTOWE FUNKCJE WIESZADELKA

Transportowe funkcje suspensora zarodkowego spetnia-
ne sa dzieki wyspecjalizowanym strukturom, do ktérych
naleza: wrosty $cienne komorek transferowych suspensora,
haustoria oraz plazmodesmy.

Komoérka bazalna suspensora u Crassulaceae wyksztal-
cona jest jako tzw. ,komérka transferowa”, na co wska-
zuje obecnos¢ wyrostkow Sciennych na mikropylarnej
czesci jej Sciany [14]. Wrosty Scienne wyraznie zwiekszaja
powierzchnie $ciany komoérkowej i plazmalemmy, co po-
woduje usprawnienie kroétkodystansowego, aktywnego
transportu substancji odzywczych przez btone komérkowa.
Wrosty Scienne transferowej Sciany komorki bazalnej su-
spensora u wielu roslin okrytozalazkowych, czesto bywaja
bardzo rozbudowane i tworza niekiedy labirynt Scienny.

Postepy Biochemii 68 (1) 2022

Powierzchnie transferowe w wieszadetkach opisano u wie-
lu gatunkéw Angiospermae np. Alisma, Capsella, Stellaria,
Diplotaxis [6,7,9]. Aktywny transport substancji przez blony
plazmatyczne wymaga energii. Dostarczaja jej mitochon-
dria, bardzo liczne w komoérkach transferowych. U Cras-
sulaceae w haustorialnych komérkach bazalnych ilosé tych
organelli jest bardzo liczna a przestrzenne i funkcjonalne
powiazanie tych organelli z wyrostkami $ciany komoérko-
wej najlepiej jest widoczne w mikropylarnej czeéci Sciany
komoérki bazalnej i w haustorium. W trakcie rozwoju wy-
rostki $cienne zajmuja wieksza cze$¢ mikropylarnego bie-
guna komorki bazalnej. Tak szybko zachodzaca struktural-
na specjalizacja Sciany komorkowej oraz rozprzestrzenienie
wyrostkéw Sciennych w trakcie rozwoju sugeruja, ze region
ten ma wysokie wymagania transportowe ze wzgledu na
wysoka aktywnosé metaboliczna [14,15].

U Crassulaceae i wielu innych reprezentantéw rodzin
okrytozalazkowych jak Fumariaceae, Orchidaceae, Podo-
stamaceae, Rubiaceae, Trapaceae, Tropaeolaceae opisano
wieszadetka z haustoriami, bardzo czesto rozbudowanymi,
penetrujacymi tkanki bielma, oérodek albo ostonki zalazka,
pobierajacymi z tych tkanek substancje odzywcze dla roz-
wijajacego sie zarodka wlasciwego [6]. U gruboszowatych,
mikropylarne haustoria sa dobrze rozwiniete i najczesciej
penetruja tkanki ostonki wewnetrznej i zewnetrznej, jak
np. u Jovibarba sobolifera i Sempervivum arachnoideum [14] czy
sznureczek lub chalazalng czesé zalazka u S. rupestre [15].
Sciana haustorium mikropylarnego u Crassulaceae, cha-
rakteryzuje sie obecnoscig wyrostkéw Sciennych o typowej
budowie dla komorek transferowych. Wyrostki, sa lepiej
rozwiniete niz te w mikropylarnej czesci $ciany komoérki
bazalnej, tworza nierzadko labirynt Scienny jak np. u S. atra-
tum. Obecnos¢ wyrostkéw Sciennych i brak plazmodesm w
zewnetrznych écianach haustorium wskazuje, Ze substancje
odzywcze transportowane sa apoplastycznie z wykorzysta-
niem tychze wyrostkéw. Transport taki wymaga naktadéw
energetycznych, ktére pokrywane sg przez sasiadujace z
wyrostkami liczne mitochondria [16].

Role suspensora w transporcie metabolitow u roslin
okrytozalazkowych podkresla dodatkowo wystepowanie
licznych plazmodesm [6,7,9]. U Crassulaceae wystepuja one
w: chalazalnej Scianie komorki bazalnej, w Scianach dziela-
cych komoérki chalazalnego suspensora oraz w $cianach od-
dzielajacych komérki zarodka wiasciwego od komoérek wie-
szadetka (przy jednoczesnym ich braku w zewnetrznych
Scianach zarodka wiasciwego). U wszystkich dotychczas
zbadanych gatunkéw w suspensorze Crassulaceae opisano
bardzo nietypowe w budowie, plazmodesmy z elektrono-
wo-gestym materialem, wystepujace wytacznie w krotkich
wielorzedowych suspensorach [16-18]. Takie nietypowe,
plazmodesmy opisywano réwniez w $cianie na granicy
komoérka bazalna/bielmo, co wydaje sie zaprzeczaé po-
wszechnemu pogladowi o symplastycznej izolacji zarodka
od bielma u roslin okrytozalazkowych [19]. Obecnoé¢ pla-
zmodesm miedzy komoérka bazalng a bielmem odnotowano
do tej pory w literaturze tylko u trzech gatunkéw z rodziny
Fabaceae [6].

Natomiast w dlugich jednorzedowych suspensorach z
serii Rupestria (S. sediforme i S. rupestre) opisywano typowe

41



plazmodesmy [15,16]. Co jest interesujace, ze u S. sediforme
dodatkowo plazmodesmy obserwowano w zewnetrznych
Scianach komorek chalazalnych wieszadetka (pomiedzy
komérkami chalazalnymi a bielmem). Tak rozmieszczo-
nych plazmodesm do tej pory nie obserwowano u roélin.
By¢ moze jest to zwigzane z filamentowa budowa tego or-
ganu. Mozna przypuszczad, ze stosunkowo mata komorka
bazalna nie jest w stanie pokry¢ zapotrzebowania zarodka
wlaéciwego na skladniki odzywcze, dlatego tez sa one do-
datkowo transportowane z bielma. Wskazuje na to réwniez
budowa komérek mikropylarnej czesci bielma, szczegélnie
obecnosé wyrostkéw Sciennych, a takze duza zawartosé bia-
tek w tych komorkach [16].

Rozmieszczenie plazmodesm wzdluz wieszadetka umoz-
liwia transport skladnikéw do rozwijajacego sie zarodka.
Badania u Arabidopsis dowodzg, ze w stadium globularnym
komunikacja symplastowa miedzy zarodkiem wlasciwym a
wieszadetkiem zachodzi w obu kierunkach, tzn. od zarod-
ka do wieszadetka i w kierunku przeciwnym, natomiast od
stadium sercowatego tylko w kierunku od wieszadetka do
zarodka [20]. Natomiast najnowsze badania, u Sedum acre
dotycza analizy ruchu fluorochroméw pomiedzy poszcze-
gbélnymi kompartmentami nasiona. Wykazano jednokie-
runkowy ruch fluorochroméw miedzy komérkami suspen-
sora, w szczeg6lnosci na granicy: komérka bazalna/zaro-
dek wlasciwy oraz komorka bazalna/bielmo. Transport w
kierunku przeciwnym, czyli do komoérki jest zahamowany
[21]. W obecnosci niezidentyfikowanej (pod wzgledem che-
micznym) do tej pory substancji, wystepujacej w sasiedz-
twie plazmodesm komorki bazalnej, postrzega sie struktu-
ralnej podstawy istnienia jednokierunkowego transportu w
analizowanych przedziatach nasion S. acre [21].

SPECYFICZNY METABOLIZM KOMORKI
BAZALNE] WIESZADEELKA U CRASSULACAE

Rola suspensora a szczegdlnie jego komorki bazalnej nie
jest jedynie ograniczona do transportowania substancji od-
zywczych do zarodka. Specyficznosé metabolizmu komo-
rek wieszadelek przejawia sie wystepowaniem duzej liczby
aktywnych organelli m. in.: mitochondriéw (przestrzennie i
funkcjonalnie powiazanych z wyrostkami $ciany transfero-
wej), profili retikulum endoplazmatycznego, diktiosomow,
wyspecjalizowanych plastydéw, mikrociat i obecnosci kro-
pli lipidowych. Znamienng cecha tych organelli jest ich ul-
trastrukturalna i cytochemiczna odmienno$¢ w poréwnaniu
do organelli komoérek zarodka wiasciwego.

U Crassulaceae rozw6j komoérki bazalnej suspensora jest
Sciéle zwiazany z réznicowaniem sie jej jadra komérkowe-
go. Jadra nabierajq platowatego ksztaltu a w cytoplazmie
komorki bazalnej widoczne sa duze iloéci rybosoméw i pro-
fili retikulum endoplazmatycznego. U wielu Angiospermae
réznicowaniu sie komorek wieszadelka towarzyszy poli-
ploidyzacja ich jader. Takie komorki sa charakterystyczne
dla organéw pelniacych funkcje wydzielnicze i odzywcze,
tj.: antypody, synergidy, bielmo i wieszadetko zarodkowe.
Poliploidyzacja, pojawiajaca sie podczas réznicowania ko-
morki bazalnej wieszadetka najczesciej jest wynikiem en-
doreduplikacji, jak na przyklad u Sedum acre - 1024C [22]
czy u wielu innych gatunkéw okrytozalazkowych [6]. Zwie-
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lokrotnienie liczby genomu w jadrze zwykle prowadzi do
proporcjonalnego wzrostu aktywnosci syntetycznej komor-
ki [23].

U Sedum sediforme, na szczeg6lna uwage zastuguje wypy-
chanie ogromnego jadra komoérki bazalnej do haustorium
mikropylarnego. W literaturze brak jest danych dotycza-
cych tego zjawiska. U tych gatunkéw komoérki bazalne su-
spensora sg bardzo mate w poréwnaniu do innych wiesza-
detek w tej rodzinie. Przypuszcza sie, ze: (i) jadro komoérki
bazalnej przemieszczane jest w kierunku wiekszej masy
cytoplazmy komorki, gdzie zachodza intensywniejsze pro-
cesy metaboliczne; (ii) duze poliploidalne jadro komorki
bazalnej jest wypychane pod wplywem ci$nienia ze stosun-
kowo niewielkiej komorki bazalnej; (iii) proces jest zwia-
zany ze specyficzng interakcja poszczegélnych elementéw
cytoszkieletu [16].

Wiasnie cytoszkielet, ktéry tworzy przestrzenna sie¢
mikrofilamentéw i mikrotubul jest bardzo waznym sktad-
nikiem cytoplazmy odgrywajacym ogromna role w trakcie
wzrostu i wydiuzania komérek roslinnych. Diugodystan-
sowy transport substancji w komorce uzalezniony jest od
tubuliny, natomiast aktyna zaangazowana jest w trans-
port na krotszych odcinkach [24]. U Crassulaceae, w trak-
cie réznicowania wieszadelek jak np. u S. acre, S. atratum,
S. album obserwowano liczne filamenty aktynowe zwykle
biegnace wzdluz osi mikropyle-chalaza, bardzo czesto w
bliskim sgsiedztwie licznych organelli. Natomiast filamenty
tubulinowe tworzyly dlugie wiazki, uktadajace sie wzdluz
diugiej osi komorki oraz biegly wzdluz otoczki jadrowej
[16,25]. Zmiany zachodzace w organizacji mikrotubul w ko-
morkach bazalnych badanych gatunkéw z rodzaju Sedum,
podobnie jak u Cymbidium i Phaius, zwiazane sg z prawi-
dtowym rozwojem wieszadetka. Cytoszkielet, oprécz roli
w regulacji wzrostu komorki, petni wazne funkcje w wielu
wewnatrzkomoérkowych procesach, takich jak: sygnaliza-
cja wewnatrzkomoérkowa, przemieszczanie organelli oraz
tworzenie przedzialéw komoérkowych [25]. Badania cytosz-
kieletu drozdzy wykazaly, ze wzajemne oddzialywanie mi-
krotubul i aktyny umozliwia migracje jadra w paczkujacych
komérkach [26]. Mozna przypuszczaé, ze wypychanie jadra
komorki bazalnej do haustorium mikropylarnego u S. sedi-
forme, o ktérym wczeéniej wspomniano moze by¢ zwigzane
ze specyficznym, wzajemnym oddzialywaniem poszczegol-
nych elementéw cytoszkieletu.

Cecha strukturalng komoérek suspensora u Crassulaceae
jest obecnos¢, silnie zréznicowanych plastydéow. Odbiegaja
one budowa, ksztattem i wielkoécig od tych obserwowanych
w zarodku wlasciwym [27]. Przypuszczalnie ma to zwigzek
ze specjalizacja komorek wieszadetka. Takie wyspecjalizo-
wane organella obserwowano réwniez w suspensorach u
czlonkéw wielu rodzin roslin okrytozalazkowych np. Ca-
ryophyllaceae, Tropaeolaceae, Fabaceae [7,9]. Wiekszos¢
takich plastydéw charakteryzuje sie¢ wystepowaniem gestej
stromy i slabo rozwinietego systemu bton wewnetrznych.
W stromie czesto obserwowano elektronowo-przejrzyste
lub geste inkluzje, czasami z drobnofibrylarnym materia-
tem. Podobne inkluzje w plastydach obserwowano réwniez
w wieszadelku Stellaria oraz Medicago. Powstawanie, a na-
stepnie zanik inkluzji w plastydach, odgrywa znaczaca role

https:/ / postepybiochemii.ptbioch.edu.pl/



w rozwoju zarodka i zwigzany jest z transportem specyficz-
nych substancji z plastydéw do cytoplazmy. Ziarna skrobi
w plastydach obserwowane byly sporadycznie. Plastydy w
wieszadetkach Crassulaceae zwykle znajdujq sie w bliskim
kontakcie z mitochondriami, siateczka Srédplazmatyczna
oraz jadrem, co sugeruje na wzajemne oddzialywanie po-
miedzy tymi organellami, ktére moze przejawiac sie ak-
tywnoscia syntetyczng i metaboliczng [27]. Plastydy zaan-
gazowane sa w wiele szlakoéw metabolicznych, takich jak
synteza azotanéw, metabolizm skrobi czy biosynteza kwa-
sow ttuszczowych [27]. Plastydy w wieszadetkach grubo-
szowatych przypuszczalnie moga pelni¢ wyspecjalizowane
funkcje w trakcie rozwoju zarodka. Biochemiczne badania
sugeruja, ze plastydy sa zdolne do biosyntezy terpenoidéw.
Mozna przypuszczaé, ze produkty degradacji plastydow u
Crassulaceae moga stuzy¢ do odzywiania zarodka wlasci-
wego w poézniejszych stadiach rozwoju wieszadetka. U Jovi-
barba sobolifera, Sedum hispanicum, Sempervivum arachnoideum
w trakcie rozwoju zarodka wykazano unikalny stopniowy
spadek wielkosci plastydéw wzdluz osi mikropyle-chala-
za. Plastydy te réznily sie wielkoécig, morfologia oraz we-
wnetrzna strukturg. Przypuszczalnie ma to réwniez zwia-
zek ze specjalizacja komoérek wieszadetka [27].

W haustorialnych wieszadetkach Crassulaceae obser-
wowano znaczng liczbe cystern (ER). Obecnos¢ rozlegtego
RER zwiazana jest z intensywna synteza biatek. U wszyst-
kich gruboszowatych, RER czesto wystepuje w postaci
bardzo dtugich cystern biegnacych od mikropylarnej do
chalazalnej czesci komoérki bazalnej. Tak ulozone cysterny
RER odgrywaja znaczaca role w absorpdji i transporcie we-
wnatrzkomérkowym [16]. Funkcje transportowe dla RER
w komorce bazalnej proponowane byly dla licznych ga-
tunkéw roslin okrytozalazkowych [6,7,9]. U Crassulaceae,
badania cytochemiczne w wieszadetku i zarodku wykazaty
obecnoéé¢ znaczacych ilodci kropli lipidowych, co zwigzane
jest obecnoscia licznych profili SER. Gladka siateczka $rod-
plazmatyczna uczestniczy w syntezie i sekrecji lipidow, a
takze zawiera enzymy i strukturalne biatka zaangazowane
W procesy biogenezy ciatl olejowych i magazynowanie li-
pidéw. U Phaseolus obecnos¢ rozleglego SER zwigzana jest
takze z biosynteza giberelin [6].

W wieszadetku Crassulaceae, mikrociata sa bardzo nie-
liczne, zwykle zlokalizowane sa w poblizu wyrostkéw
$ciennych. Wiekszosé mikrocial zaangazowana jest w przy-
najmniej czes¢ szlaku glikolanowego oraz cyklu glioksyla-
nowego, co powoduje ze organelle te sa wazne metabolicz-
nie. W mikrociatach roslinnych stwierdzono obecnosé¢ en-
zyméw metabolicznych [6]. U wiekszosci mikrociat obser-
wowano Scisty zwigzek z cysternami szorstkiego retikulum
endoplazmatycznego. Niestety na podstawie przeprowa-
dzonych badar nie mozna okresli¢ charakteru chemicznego
wnetrza mikrociat ani natury przemian metabolicznych w
nich zachodzacych.

Natomiast diktiosomy jako funkcjonalne jednostki apara-
tu Golgiego licznie wystepuja w suspensorze Crassulaceae.
Najczesciej polozone sg w poblizu $ciany komoérkowej i wy-
rostkéw Sciennych. W komorce roslinnej aparat Golgiego
odgrywa wazna role w korficowych etapach glikozylacji, a
takze w biosyntezie zlozonych polisacharydéw, lipidéw i
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glikolipidéw btony komoérkowej, a takze materialow zapa-
sowych [28]. Odpowiada réwniez za sortowanie, pakowa-
nie i kierowanie pecherzykéw transportujgcych do miejsc
docelowych, ktérymi moga by¢ wakuole lityczne i groma-
dzace biatka zapasowe oraz biona i Sciana komoérkowa [28].
Diktiosomy u wszystkich badanych gatunkéw sa bardzo
aktywne. O wysokiej aktywnosci organelli $wiadczy duza
liczba pecherzykéw w poblizu diktiosoméw oraz ich specz-
niale brzegi cystern. Wysoka aktywnos¢ diktiosoméw ob-
serwowano réwniez w wieszadetku Capsella bursa-pastoris i
Diplotaxis erucoides. Powszechnie uznaje sig, Ze pecherzyki
diktiosomalne moga uczestniczy¢é w dostarczaniu materialu
tworzacego wyrostki écienne. Na taka funkcje diktiosomow
w wieszadetku u gruboszowatych wskazuje ich polozenie
w poblizu $ciany komoérkowej i wyrostkéw Sciennych.

PODSUMOWANIE

Wieszadelko w wybranych gatunkach i/lub rodzajach
Crassulaceae jest dynamiczng czescia kompleksu zarodko-
wego, funkcjonujaca w absorpcji, translokacji na krétkie dy-
stanse i wymianie metabolitow potrzebnych we wczesnych
etapach embriogenezy. Organ ten u wszystkich gatunkéw
utrzymuje polaczenia symplastyczne (plazmodesmy) nie
tylko miedzy jego komérkami a zarodkiem wilasciwym, ale
réwniez miedzy bielmem, a dodatkowo tworzy polacze-
nia apoplastyczne z tkankami zalgzka (haustorium i éciana
transferowa). Role wieszadetka w transporcie substancji z
tkanek zalazka do zarodka wtasciwego potwierdza struktu-
ra komorki bazalnej, a szczegdlnie charakter mikropylarnej
czescijej Sciany ,éciana transferowa”. Komoérka bazalna wie-
szadetka jest miejscem intensywnych proceséw metabolicz-
nych. Badania morfologiczne i ultrastrukturalne sugeruja,
ze szczegodlnie u Sedum wzoér rozwojowy suspensora wply-
wa na réznorodnosé¢ struktury plazmodesm. W tym rodzaju
stwierdzono wystepowanie dwéch rodzajéw plazmodesm:
proste w S. sediforme i S. rupestre (w dlugim jednorzedowym
suspensorze) i rozgalezione z elektronowo-gestym materia-
tem (w krétkim wielorzedowym suspensorze) u S. atratum,
S. acre, S. hispanicum, S. album. Natomiast wylacznie nieroz-
galezione/rozgalezione plazmodesmy z elektronowo-ge-
stym materialem opisano w rodzajach (Jovibarba, Sempervi-
vum, Aeonium, Aichryson, Monanthes i Echeveria).

Zjawisko réznorodnosci plazmodesm u Crassulaceae
moze by¢ adaptacja ewolucyjnag regulujaca przeptyw sub-
stancji odzywczych do zarodka.
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ABSTRACT

The suspensor in the majority of angiosperms is an evolutionally conserved embryonic organ functioning as a conduit that connects ovule
tissues with the embryo proper for nutrients and growth regulators flux. In this article the present knowledge on the embryo-suspensor ultra-
structure and function in representatives of Crassulaceae genera: Sedum, Jovibarba, Sempervivum, Aeonium, Monanthes, Aichryson and Eche-
veria. The role of the suspensor in the transport of nutrients from the tissues of the ovule to the embryo proper is confirmed by the structure of
the basal cell, especially the nature of the micropylar part of its wall, the “transfer wall”. The basal suspensor cell is a site of intense metabolic
activity. The special attention is paid to the plasmodesmata. The correlation between types of suspensors and structure of plasmodesmata was

investigated. Final conclusions are given and the presented data summarized.
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