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ABSTRACT: The gross morphology of the lodicule was determined by correlational relations among
characters of its “body” as well as its “hairiness”. Analysis of morphological variation proved that
the lodicule is a developmental complex having two main components, a lower part with a cushion
and membranous upper lobe with starch grains. The state of these two components determines the
chasmogamic role of this organ. The “leafy” nature of lodicules is also presented here. A series
of factors important for the osmotic and chasmogamic dynamics of lodicules was discovered. The
role of calcium oxalate crystals, callose and a transfer-isolating layer developed at the base of the
lodicule for its chasmogamic activity was documented for the first time. Levels of individual and
populational variation in allogamic grasses are outlined.
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‘WSTEP

Interesujace analizy systemu kojarzenia stoktosy Bromus carinatus przedstawit przed 60 laty
HARLAN (1945). Obserwowat on na roSlinach tej trawy powstawanie w réznych ktoskach
wiechy kwiatéw chasmo- i klejstogamicznych. Dowiddt tez, ze typ klejstogamiczny ma
wyraZznie mniejsze preciki, znamiona i tuszczki. Takie kwiaty rozwijaly si¢ w kioskach
ukrytych w pochwach lisci i proces dojrzewania generatywnego zachodzil w nich szybciej,
przedwczesnie. Podobne obserwacje dla Andropogon virginicus zaprezentowat CAMPBELL
(1982). RicHARDS (1986) na przyktadzie klejstogamicznych populacji Hordeum murinum
dowiédt mozliwosci przeptywu gendéw pomiedzy takimi populacjami w korzystniejszych
dla allogamii warunkach klimatycznych. Wytwarzanie duzych iloSci pytku w systemie
allogamii, za$ matlej przez ro§liny autogamiczne jest znane. U traw ta zaleznos$¢ byta wy-
korzystana przez HAMMERA (1987, 1990) w badaniach systemu reprodukcyjnego rodzaju
Aegilops 1 Secale, za$ przez MCKONE’A (1989) dla grupy auto- i allogamicznych gatunkéw
stoktos. KOSINA (2005) przedstawil wyniki analizy regresji pomigdzy cechami tuszczek
i dlugoscia pylnika, i dowiédt wyraznej dodatniej ich zaleznoSci. Badania te wykonano
dla osiemnastu plemion traw opisanych przez BorA (1970) w monografii traw Iranu i wy-
kazano, ze duze tuszczki sa rozwijane w systemie allogamii, za$ ich redukcja zachodzi
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w autogamii i skrajnym przypadku klejstogamii. Potwierdzaja to réwniez badania HONDY
i in. (2005) nad mieszaficami chasmo- i klejstogamicznych form Hordeum vulgare. Swia-
domos$¢ powyzszej zaleznosci jest istotna w §wietle pogladéw PETROVES 1 TSVELEVA (1974)
odnoszacych si¢ do ochronnej w procesie chasmogamii oraz zapasowej funkcji tuszczek.
Ich funkcja ochronna jest wybitna u licznych bambuséw, gdzie tuszczki sg duzymi liScia-
stymi organami. W systemie allogamii wyrazna jest rola tuszczek w chasmogamii kwia-
tow. Rolg zapasowa cytowani autorzy widza w przekazywaniu z nich asymilatéw (skrobi)
do rozwijajacego si¢ zawiazka owocu. Rozwdéj tuszczek brzusznych przy plewce gérnej
przebiega podobnie jak rozwdj primordiéw lisciowych, jednak tuszczek grzbietowych przy
plewce dolnej jako organdéw sui generis (MAZE i in. 1971), przynajmniej u niektérych ga-
tunkéw rodzajow Stipa 1 Oryzopsis. Luszczka brzuszna jest wyraZznie ciefisza od dwdch
tuszczek grzbietowych (topografia tuszczek wg MAZE i in. 1971). Ich rozwdj rozpoczyna
si¢ zaré6wno w protodermie, jak i w warstwach komérek ponizej, co dla autoréw jest pod-
stawg do kwestionowania ich liSciastego charakteru. MAZE i SCAGEL (1982) odnotowuja
rozwdj grzbietowych tuszczek u Andropogon gerardii w postaci dwéch primordiéw, jednak
PETROVA i1 TSVELEV (1974) okreSlajac te tuszczki jako brzuszne (niezgodno$¢ okreslen wg
réznych autoréw) i cytujac Surikova, dowodzg ich rozwoju z jednego liSciastego zawigzka.
Cocuccr i ANTON (1988) przypisuja plewce gornej silny hamujacy wptyw morfogenetyczny
na elementy kwiatu, w tym na rozwdj tuszczek.

Morfologi¢ tuszczek uznaje si¢ za wazna w rozwazaniach taksonomicznych (PETROVA
& TSVELEV 1974). BAuM (1971) zanalizowat ich morfologi¢ u wielu heksaploidalnych
owsow uprawnych i sugeruje ich ewolucj¢ ku btoniastym formom uproszczonym. W swo-
jej monografii rodzaju Avena (BAUM 1977) wyrdznit trzy morfologiczne typy tuszczek:
strigosa, fatua 1 sativa. fuszczki dobrze wyrdzniaty gatunki w jego badaniach rodzaju
Hordeum (BAUM 1978b; BAUM & BAILEY 1986). Rdwniez badacze skandynawscy przepro-
wadzili szerokie studia taksonomiczne rodzaju Hordeum, w ktérych wykorzystywali mor-
fologi¢ tuszczek (VON BOTHMER 1979; VON BOTHMER & JACOBSEN 1979; VON BOTHMER
iin. 1982; JGRGENSEN 1982). Dowiedziono w nich wybitnej wewnatrzgatunkowej zmien-
nosci morfologii tuszczek. WATSON 1 in. (1984) w calej rodzinie Poaceae, w réznych
podrodzinach i plemionach, poza specyficznymi cechami tuszczek w tych duzych grupach
taksonomicznych, takich jak: poziom waskularyzacji, btoniastosci i ich owtosienia, odno-
towuja powszechnie ich odmienne jako$ciowo stany. Jesli przyjrzymy si¢ duzej zmienno-
Sci systemow kojarzenia w jednym tylko rodzaju Poa (ANTON & CONNOR 1995), powyzej
wspomniana zmienno$¢ morfologii tuszczek jest zrozumiata. W doskonatym opracowaniu
PISSAREK (1971) réwniez ilustruje t¢ zmienno$¢. U Zea mays odnotowal on plewiaste
tuszczki, zas u Agropyron repens komérki krétkie w odosiowych epidermach, typowe dla
plew i plewek. Znaczna zmienno$¢ dotyczy morfogenezy systemu waskularnego, ksylemu
i floemu oraz aparatéw szparkowych tuszczek. Zdecydowanie czgSciej identyfikowano ele-
menty floemu niz ksylemu (PI1SSAREK 1971). Cechy morfologiczne tuszczek wykorzystat
KosiNa (1999a,b) w taksonomii numerycznej rodzaju Bromus i Triticum. Wykazat on od-
rgbnos¢ sekcji Ceratochloa oraz rocznych stoktos od wieloletnich. U pszenic obserwowat
réznice pomigdzy réznymi poziomami ploidalnosci oraz ekstremalne pozycje mutantéw
lub miodych form mieszancowych.
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Funkcja tuszczek w otwieraniu traw wigze si¢ z szybkim osigganiem turgoru przez ba-
zalng ich cze$¢, poduszeczke. Badania HESLOPA-HARRISONA i REGERA (1986) dowiodty, ze
takie przemiany zachodza réwniez w znamionach traw i o st¢zeniu soku komdrkowego
decyduje roztwor chlorku potasu (KCI). COSGROVE (1998) przedstawit rol¢ biatek zwanych
ekspansynami, ktére powodujac rozluZnianie si¢ $cian umozliwiaja szybkie powigkszanie
si¢ komoérek. Migdzy innymi ekspresj¢ genéw ekspansyn stwierdzono w rosnacych znamio-
nach Zea mays oraz na szczycie tagiewki pytkowej. Z duzym prawdopodobienstwem mozna
przyjaé, ze oba czynniki, KCI i ekspansyny, uczestnicza w uzyskiwaniu turgoru przez
tuszczke. HESLOP-HARRISONOWIE (1996) dowiedli roli jonéw potasu w regulacji turgoru
tuszczki oraz wzrostu nitki precika u zyta. Réwnoczesnie zilustrowali szczegdlne uktady fibryli
celulozowych w $cianach komérek tych organéw. U wielu traw zaréwno PISSAREK (1971),
jak 1 KosiNa (2005) udowodnili role magazynowanej w tuszczkach skrobi dla uzyskania
turgoru przez jej komdrki. Stan Scian, cytoplazmy i jader po zapyleniu (CRAIG & O’BRIEN
1975) wskazuje na zachodzaca w nich programowang $mier¢ komérek (apoptoza).

Czyniac wstgpnie rozwazania o ewolucji tuszczek jako organdéw kwiatu traw nalezy roz-
wazyC role gendow MADS w tej grupie roslin. Sa to geny zawierajace 180-nukleotydowa,
wysoce konserwatywna sekwencje (ang. MADS-box) kodujacq biatka u drozdzy, Arabidopsis,
Antirrhinum 1 cztowieka. Geny te, na przyklad u Arabidopsis, ulegaja ekspresji w 1 1 2 okétku
kwiatu (rozwdj dziatek i ptatkéw, funkcja A), w okétku 2 1 3 (rozwdj platkéw i1 precikdw,
funkcja B) oraz w okétku 3 1 4 (rozwdj precikow i stupkéw, funkcja C) (THEISSEN i in. 2000).
Odkrycie dalszych mutacji genéw determinujacych rozwdj kwiatow poszerzyto model ABC
o funkcje D (rozwdj zalazkéw) i E (dodatkowe geny z ekspresja w 2, 3 i 4 okétku) (THEIBEN
2001). Jest wiele danych eksperymentalnych z zakresu molekularnej genetyki rozwoju Swiad-
czacych o tym, ze powyzszy model rozwoju kwiatu okrytonasiennych opisywany wzorem eks-
presji rodzin genéw A, B, C, D i E jest adekwatny do analizy kwiatu jednoli§ciennych, w tym
traw. Badania AMBROSE 1 in. (2000) nad ekspresja genu Silky! u megskosterylnego mutanta
kukurydzy wykazaty, ze powoduje on homeotyczna konwersj¢ tuszczek w organy plewkopo-
dobne. Zatem jest genem o funkcji B. Homologi genéw roslin dwuliSciennych DEFICIENS
1 GLOBOSA nalezacych do grupy B, a mianowicie OsMADS4 i OsMADS16 u ryzu (THEIBEN
& BECKER 2004) tez ulegaja ekspresji w okdtku tuszezek. U recesywnych mutantéw ryzu
aberrant panicle organization 1 (apol) wystepuje zwigkszenie liczby tuszczek kosztem preci-
kéw, jednak suma tych organéw (8) nie jest zmieniana (IKEDA i in. 2005). Aktywno$¢ gendw
MADS u traw jest ztozona z powodu poliploidyzacji ich genoméw. Ekspresja gendw funkcji
B jest zmieniana przez gen LEAFY HULL STERILE 1 (LHSI) odmiennie u traw z akro-
lub bazypetalnym réznicowaniem kwiatostanu. Ekspresja genu LHSI zostala stwierdzona
w tuszczkach Hordeum, Chasmanthium, Pennisetum i Zea (MALCOMBER & KELLOGG 2004).
Dowodzi to ztozonej kontroli genowej podczas morfogenezy kwiatu traw.

SPECYFIKA MORFOLOGICZNA EUSZCZEK

Taksonomiczna synteza rodziny traw wykonana przez WATSONA i in. (1985) wskazuje,
ze tuszczki sa naturalnym organem kwiatu tych ro§lin. Dla takich podrodzin lub super-
plemion, jak: Bambusoideae, Arundinoideae, Chloridoideae, Panicanae, autorzy podaja
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rowniez brak tuszczek. Cocucct i ANTON (1988) ilustrujg taki stan u Hierochloé redolens
1 Anthoxantum odoratum, za$ obserwowane czg¢Sciowe redukcje dotycza z reguly trzeciej
tuszczki lezacej przy plewce gorne;j.

Cechy opisujace morfologi¢ tuszczki, na przyktad w rodzaju Brachypodium, sa sko-
relowane w réznym stopniu. Wykazaty to wcze$niejsze analizy autora (KosiNa 2005).
I tak, jej dtugosc¢ i ksztalt sg silnie skorelowane, zas owlosienie tego organu jest wyraznie
niezaleznym zdarzeniem rozwojowym. Wynik podobnej analizy wykonanej dla 42 gatun-
kéw plemienia Triticeae przedstawia rycina 1. Wysoka korelacja wymiaréw tuszczki jest
rozwojowo oczywista, jednak jej ksztatt (S) jest zupetnie odrebng charakterystyka tego
organu. Cechy owtosienia (LTH, HDL, H) tworza wyrazne skupienie. Wzrost na dtugosc
szczytowych wloskéw jest skorelowany na poziomie r = 0,50 z owlosieniem tuszczki.
BAum (1978a) informuje o obecnosci krétszych lub diuzszych wtoskéw na tuszczkach
u wszystkich rodzajéw plemienia Triticeae. Zatem analiza korelacji na rycinie 1 odnosi si¢
do stosunkowo jednorodnego morfogenetycznie materiatu.
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Rye. 1. Dendrogram UPGMA cech tuszczek 42 gatunkéw plemienia Triticeae. Podobienstwo cech obliczone w postaci
wspolczynnika korelacji Pearsona. Cechy tuszczek: szeroko$¢ (W), diugosé (L), ksztatt (S), dlugos¢ wloskéw na szczy-
cie gérnego ptata (LTH), owtosienie poduszeczki (HDL), owlosienie catej tuszczki (H)

Fig. 1. An UPGMA dendrogram for lodicule characters of 42 Triticeae species. Similarity between characters is calcu-
lated as a Pearson’s correlation coefficient. Characters of the lodicule: width (W), length (L), shape (S), length of top
hairs (LTH), hairiness of the cushion (HDL) and hairiness of the lodicule (H)

Jednak réznicowanie tuszczek w réznorodnym materiale taksonomicznym przebiega
odmiennymi drogami. Ilustruje to rycina 2. Luszczka Triticum urartu (Ryc. 2A) ma sil-
nie owlosiony brzeg gdérnego ptata, ale wloski rowniez otaczaja gérny brzeg poduszeczki.
U Brachypodium sylvaticum (Ryc. 2B) plat gérny jest owlosiony stabiej, za$ poduszeczka
jest zupetnie naga. tuszczka Avena abyssinica (Ryc. 2C) jest cata naga, a u heksaplo-
idalnego Avena hybrida rozwija si¢ nieduzy plat boczny. Taka tuszczke Baum (1977)
klasyfikuje jako typ sativa. Powyzsze korelacje cech oraz przyktadowe obrazy tuszczek
wskazuja, ze tuszczka jest organem morfogenetycznie ztozonym i elementami tej komplek-
sowosSci sg:

— ptaskie cialo tuszczki zawierajace w czgSci dolnej nabrzmiala w antezie poduszeczke
oraz z reguty bloniasty ptat gérny,

— ptaty boczne,

— poduszeczka jako odrgbna struktura czg¢Sci dolnej (dowodzi tego mutant bezpodu-
szeczkowy Triticum compactum),

— owlosienie ptata gérnego,

— owlosienie poduszeczki.
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Ryec. 2. Makromorfologia tuszczek. A — Triticum urartu, owlosiony brzeg gérnego ptata i gérny brzeg poduszeczki
(strzatki). B — Brachypodium sylvaticum, owtosiony dosrodkowy brzeg gérnego ptata oraz brak wloskéw na podu-
szeczce wychylonej w prawo (strzatki). C — Avena abyssinica, prosta, naga tuszczka. D — Avena hybrida, tuszczka naga
z matym platem bocznym — wg BAUMA (1977) typ “sativa”, strzatki wskazuja ptat gérny i boczny

Fig. 2. Gross morphology of lodicules. A — Triticum urartu, edge of upper lobe and edge of upper part of the cushion
with hairs (arrows). B — Brachypodium sylvaticum, a centripetal edge of upper lobe with hairs and their absence on
cushion a little turned right (arrows). C — Avena abyssinica, simple nude lodicule. D — Avena hybrida, nude lodicule
with small lateral lobe, a “sativa” type acc. to BAuM (1977). Arrows show upper and lateral lobes

Wystepowanie tuszczek migsistych, z redukcjg lub pozbawionych btoniastego ptata gér-
nego, jak np. u Glyceria plicata (Bor 1970) oraz caly klad PACC z Panicoideae, Arundino-
ideae, Chloridoideae, Centothecoideae (SORENG & DAvIs 1998) sugeruje, ze podstawowe
ciato tuszczki ma dwie sktadowe: czg¢s¢ dolna, z reguty migkiszowa oraz btoniasty cze$c
gorna.
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LISCIASTY CHARAKTER LUSZCZEK

Liscie traw maja rownolegla nerwacje tworzong przez ksylem i floem, aparaty szparkowe
ustawione w pionowych, przylegtych do nerwdéw ciagach oraz tzw. komorki krétkie i dtu-
gie w epidermach. Komérki krotkie w zredukowanych lisciach pod ktoskami i kwiatami,
czyli w plewach i plewkach, sa wybitnie wyspecjalizowane jako: papille, komorki krze-
mionkowe i korkowe, za$ komorki dlugie maja $ciany silnie pofatdowane (sinusoidalne).
Im wyrazniejsza jest morfogeneza powyzszych cech w tuszczkach, tym bardziej mozna
je uzna¢ za homologiczne liSciom. Rycina 3 ilustruje takie stany. U Koeleria glauca

Rye. 3. Cechy ,liSciastosci” tuszczki. A — Koeleria glauca, cztery pasma ksylemu w obszarze poduszeczki (strzatki).
B — Helictotrichon parlatorei, fluorescencja wiazek floemu z kaloza (strzatka). C — Brachypodium distachyon, forma
z aparatami szparkowymi (biale strzatki) rozmieszczonymi wzdluz ciemniejszego pasma ksylemu (czarne strzatki).
D — Elymus repens, epiderma odosiowa tuszczki z typowymi komérkami epiderm plewek (p — papilla, d — dupleks,
w — wlosek)

Fig. 3. “Leafy” characters of the lodicule. A — Koeleria glauca, four traces of xylem in the cushion (arrows). B — Heli-
ctotrichon parlatorei, fluorescence of phloem bundles with callose (arrow). C — Brachypodium distachyon, a form with
stomata (white arrows) distributed along a dark trace of xylem (black arrows). D — Elymus repens, adaxial epidermis
with cells typical for epidermis of lemma or palea (p — papilla, d — duplex, w — hair)
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(Ryc. 2A) widoczne sa cztery pasma ksylemu, ktére koricza si¢ w poduszeczce. KoSINA
(2005) podkreslit te szczegdlna ceche systemu przewodzacego — jego ograniczenie do tego
obszaru i szczegélne wzbogacenie na granicy z platem grzbietowym przez zaginanie lub
rozgatezianie si¢. PISSAREK (1971) obserwowatl wyrazny ksylem w plemionach Arundineae,
Phalarideae, Stipeae, Eragrosteae, Oryzeae, Paniceae, Andropogoneae 1 Maydeae. Taki
obraz pokrywa si¢ z danymi WATSONA i in. (1985). Uprzednio odnotowano pasma ksylemu
u Lophopyrum elongatum oraz w rodzaju Triticum u niektorych gatunkéw di-, tetra- i hek-
saploidalnych (KosiNA 2005). Te list¢ mozna uzupetni¢ o: Koeleria glauca, Briza maxima,
Brachypodium rupestre, B. phoenicoides i B. distachyon. PISSAREK (1971) podkre§la zmien-
nos$¢ w rozwoju ksylemu w réznych grupach traw odnotowujac czesto jego brak, natomiast
u wigkszosci badanych gatunkéw obserwowat on wystgpowanie floemu.

Zastosowanie fluorescencyjnej identyfikacji kalozy w rurkach sitowych floemu z uzy-
ciem bigkitu aniliny jest niezawodne (Ryc. 3B). Sposréd 23 badanych gatunkéw wigzki
floemu zaobserwowano w zywych tuszczkach u: Koeleria glauca, Avenastrum planiculme,
Helictotrichon parlatorei, Brachypodium phoenicoides i Triticum aestivum. Odnotowano je
rowniez u Brachypodium distachyon (KOSINA 2005).

Zaréwno PISSAREK (1971), jak i KosiNa (2005) rzadko obserwowali w luszczkach
aparaty szparkowe. Roéznicuja si¢ one w ich odosiowej epidermie i, jak dowiedziono,
z reguly w poblizu wigzek ksylemu. Dowodzi tego réwniez rycina 3C. Pig¢ aparatéw jest
umieszczonych po obu stronach, wzdluz ciemniejszego nerwu, identycznie jak w liSciach
lub plewach. Morfogeneza aparatéw szparkowych tuszczek jest wybitnie kontrolowana
genetycznie. W kolekcji traw autora wsrdd 20 akcesji Brachypodium distachyon jedynie ta
dokumentowana na rycinie 3C rozwija aparaty szparkowe prawie w 100% tuszczek. Pozo-
stale akcesje nie majg ich w ogéle. Merystemoidy szparek wystepuja szczegdlnie licznie na
granicy poduszeczki i ptata gérnego, gdzie tez system waskularny jest bogatszy (rozgate-
ziony). Dowodzi tego budowa tuszczek u Triticum vavilovii. Zaggszczenie merystemoidow
prowadzi do rozwoju anomalnych aparatow. Odnotowuje to rdwniez PISSAREK (1971).

Specyficzng budowe epidermy tuszczki, podobng do tej w plewkach, autor obserwo-
wat tylko u Elymus repens (Ryc. 3D). Jest to potwierdzenie danych PISSARKA (1971).
Poza papillami wystepuja tutaj zwykle komorki krotkie, dupleksy typu komérka korkowa
+ krzemionkowa oraz wyraznie sinusoidalne Sciany komérek dtugich. Zaréwno waskulary-
zacja tuszczki, jak i cechy epidermy odosiowej dowodza, Ze sa to struktury homologiczne
lisSciom. Wspomniane we wstepie analizy molekularne mutantéw genéw MADS grupy B,
ulegajacych ekspresji wtasnie w tuszczkach (THEISSEN i in. 2000) potwierdzajq taki wnio-
sek. Rewersja tuszczek w plewke gorng jest najczgsciej obserwowang mutacja.

DYNAMIKA FUNKCJONALNA EUSZCZEK

Uznajac rolg tuszczek w otwieraniu kwiatu u wielu traw za najwazniejsza, musimy zato-
zy¢ wyjatkowa aktywnos¢ tego organu podczas okresu kwitnienia. Przytoczy¢ nalezy tutaj
kilka faktéw. PISSAREK (1971) podaje za innymi, ze to w tuszczkach gromadzi si¢ skrobia
zapasowa, ktéra moze by¢ przeksztalcana w cukry osmotycznie czynne. Réwnoczesnie
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odnotowuje, ze u wielu traw nie znaleziono tam skrobi lub, ze jej iloS¢ nie ulega zmianie
w czasie otwierania kwiatu. Ci$nienie osmotyczne w komdrkach tuszczek podczas kwit-
nienia u Elymus arenarius i Zea mays osiaga nawet 18 Atm. PETROVA i TSVELEV (1974)
uwazaja, ze skrobia gromadzona w tuszczkach jest zapasem energii dla rozwijajacego si¢
ziarniaka. HESLOP-HARRISONOWIE (1996) stwierdzajq wazna rol¢ jonéw potasu w ksztatto-
waniu turgoru tuszczki oraz luzny uklad fibryli celulozowych w $cianach jej parenchymy
umozliwiajacy szybkie powigkszanie si¢ komérek. KEIZER 1 in. (1996) stwierdzaja, ze inny
proces niz przeksztatcanie skrobi odpowiada za dynamike osmotyczng tuszczek kukurydzy.

Ryec. 4. Komponenty osmotycznej dynamiki tuszczek. A — Elymus repens, drobne ztozone ziarna skrobi w ptacie gérnym.
B — Avena longiglumis, szczyt ptata gérnego z monokrysztatami szczawianu wapnia (strzatki czarne) i drobnymi ziar-
nami skrobi (strzatki biate). C — Brachypodium sylvaticum, niezwykle obfite druzy szczawianu wapnia w poduszeczce.
D - B. distachyon, nieliczne druzy szczawianu wapnia w poduszeczce (tuszczka w poziomie)

Fig. 4. Components of osmotic dynamics of the lodicule. A — Elymus repens, small compound grains of starch in upper
lobe. B — Avena longiglumis, top part of upper lobe with monocrystals of calcium oxalate (black arrows) and small
starch grains (white arrows). C — Brachypodium sylvaticum, a lot of druses of calcium oxalate in the cushion. D — B. dis-
tachyon, a few calcium oxalate crystals in the cushion (the lodicule is put in horizontal position)
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KosiNna (2005) u wielu traw notuje przeksztalcenia ztozonych ziaren skrobi w ptacie gor-
nym oraz rozpuszczanie krysztaléw szczawianu wapnia w poduszeczce i przylegtych obsza-
rach ptata gérnego podczas otwierania plewek. Odkrywa réwnocze$nie intensywng syntezg
kalozy w poduszeczce tuszczki u niektérych traw oraz izolujaca role warstwy granicznej
pomigdzy tuszczka a osig kwiatka. Potwierdzeniem takich stanéw sg ryciny 4 1 5.

U Elymus repens (Ryc. 4A) w placie gérnym, szczegdlnie w poblizu poduszeczki, gro-
madzona jest w duzych iloSciach skrobia w postaci ziaren ztozonych. Te drobne ziarna moga

Rye. 5. Kaloza w tuszczkach i struktura warstwy granicznej z osia. A — Brachypodium distachyon, fluorescencja kalozy
w poduszeczkach obu tuszczek. B — B. phoenicoides, silna fluorescencja kalozy w $cianach komoérek dolnej czgsci
poduszeczki. C — Lophopyrum elongatum, specyficzna, silna autofluorescencja Scian maskujaca fluorescencj¢ kalozy
w komérkach warstwy kontaktowej pomigdzy tuszczka i osig. D — Triticale, poktad licznych krétkich cewek na styku
tuszczka — o

Fig. 5. Callose in lodicules and the structure of connecting layer between cushion and plant axis. A — Brachypodium
distachyon, strong callose fluorescence in cushions of both lodicules. B — B. phoenicoides, distinct fluorescence of cal-
lose in cell walls of lower part of cushion. C — Lophopyrum elongatum, very specific strong autofluorescence of cell
walls masking callose fluorescence located in the contact-layer between lodicule and plant axis. D — Triticale, a layer
of numerous tracheids at the lodicule-axis contact
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ulega¢ szybkiej hydrolizie amylazami. Obserwowano znaczne zmniejszenie iloSci skrobi
podczas otwarcia kwiatka. Zardwno skrobig, jak i monokrysztaly mozna obserwowaé
w szczycie plata, np. u Avena longiglumis (Ryc. 4B). Ilo§¢ krysztaléw szczawianu wapnia
gromadzonych gtéwnie w poduszeczce moze wyraznie si¢ rézni¢ na poziomie wewnatrz-,
ale réwniez migdzygatunkowym (Ryc. 4C i D). Synteza kalozy zachodzi w znacznej czg-
Sci tuszezki, jak u Brachypodium distachyon (Ryc. SA) lub bywa ograniczona do dolnej
czgsci poduszeczki, jak u B. phoenicoides (Ryc. 5B). 1zolujaca warstwa komoérek o gru-
bych §cianach i o specyficznej autofluorescencji jest obserwowana u wielu traw, tu u Lo-
phopyrum elongatum (Ryc. 5C). Kolejnym novum w budowie i funkcjonowaniu tuszczek
jest stwierdzenie wystepowania za warstwa graniczna, lub ja tworzacego, waskiego pasa
krétkich cewek (naczyn) stuzacych zapewne intensywnemu, bliskiemu transportowi wody
do tuszczki. Skrobia, krysztaly szczawianu wapnia oraz kaloza nie wystgpuja w tuszcz-
kach wielu traw. Przed otwarciem kwiatka u Koeleria glauca, podobnie jak u Avenastrum
planiculme, stwierdzono tylko obecno$¢ niewielu krysztatéw. Liczne krysztaly wystepuja
u Helictotrichon parlatorei. Zupehie ,,puste” tuszczki (bez wymienionych substancji) maja
Secale cereale 1 Lolium perenne. Znaczne ilosci skrobi i jej zupelny zanik podczas kwit-
nienia obserwowano u Brachypodium pinnatum. Za KOSINA (2005), mozna sformutowad
nastgpujaca hipoteze¢ dynamiki osmotycznej tuszczek u niektérych traw:

— drobne, ztozone ziarna skrobi gromadzone giéwnie w ptacie gérnym sg uruchamiane
przez amylazy w cukry osmotycznie czynne, a te transportowane rurkami floemu na po-
graniczu z poduszeczka do jej komorek parenchymatycznych, co prowadzi do szybkiego
wzrostu sity osmotycznej w ich wakuolach;

— powyzsze indukuje szybki wpltyw wody z osi poprzez warstwg licznych krétkich
cewek u podstawy tuszczki i jej transport do poduszeczki systemem waskularnym;

— szybki naptyw wody powoduje rozpuszczenie w soku wakuoli krysztatéw szczawianu
wapnia;

— powyzsza interakcja nadaje poduszeczce znaczny turgor podtrzymywany przez uwod-
nione kalozowe $ciany oraz zablokowany podczas otwarcia kwiatu przez izolujaca warstwe
graniczng (kalozowa?);

— po skutecznym zapyleniu tuszczka traci turgor i towarzyszy temu ponowna krystali-
zacja szczawianu wapnia;

— stwierdzenie, po zamknig¢ciu kwiatka, licznych kropli tluszczu w poduszeczkach
tuszczek u Brachypodium phoenicoides, B. pinnatum, B. rupestre, Lolium perenne i Lo-
phopyrum elongatum uzupetnia nasza wiedz¢ o dynamice metabolicznej tych organdw.
Prawdopodobnie sa to produkty przeksztatcen struktur komérkowych, gtéwnie lipidowych
bton organelli, ulegajacych apoptozie, jak wskazuja na to stany komoérek degradowanych
tuszczek u pszenicy (CRAIG & O’BRIEN 1975). W tym sensie mozna przyjaé, ze produkty
tego rozpadu sa wykorzystywane podczas rozwoju zawigzka ziarniaka (PETROVA & TSVE-
LEV 1974).

Powyzsze dane dowodza, ze mechanizmy funkcjonowania tuszczek réznych traw moga
by¢ zupetnie odmienne (patrz tuszczki ,,puste”, mutanty bezpoduszeczkowe, tuszczki bez
ptata gérnego).
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ZMIENNOSC INDYWIDUALNA I POPULACYJINA

Analiz¢ morfologiczng tuszczek wykonano dla matej préby losowej z jednej rosliny Da-
sypyrum villosum, z jednego ktosa Lophopyrum elongatum o zmienne;j filotaksji (distychia
i spirodistychia) oraz z populacji Elymus repens na transekcie 2 km (de facto rézne po-
pulacje). Luszczki opisano 4 cechami: szeroko$¢, dtugosé, ksztatt i dtugo$¢ wtoskow na
szczycie. Cyklogramy opisujace badane tuszczki przedstawia rycina 6. W kazdej z analizo-

Lophopyrum elongatum
> @ @ & 2 @
° & & @ o @
&> Xa) & )

@ & @ < ' 4

o © & 4 > °
o A 4 @ 4

o & @ Elymus repens

Ryec. 6. Cyklogramy czterech cech tuszczek (cechy zgodnie z ruchem wskazéwek zegara jak na ryc. 1) dla losowej
proby z jednej rosliny Dasypyrum villosum, jednego ktosa di- i spirodistychicznego u Lophopyrum elongatum oraz
z makropopulacji Elymus repens na transekcie 2 km

Fig. 6. Polygonal graphs for four characters of the lodicule (characters clockwise as for Fig. 1) for: a random sample
from a single plant of Dasypyrum villosum, one distichous (in lower part) and spirodistichous (in upper one) spike of
Lophopyrum elongatum, a sample from “macropopulation” (a transect of 2 km) of Elymus repens
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wanych prob mozna wyréznié kilka typéw morfologicznych o réznych wartosciach cech.
Wspdtczynniki zmiennoSci ksztattu tuszczek wynosity: Dasypyrum — 8%, Lophopyrum
—16% i1 Elymus — 14%. Najwyzsza zmiennoS¢ u Lophopyrum elongatum, pomimo Ze jest to
reprezentacja tylko jednego klosa, jest oczywista ze wzgledu na jego anomali¢ rozwojowa.
W dolnej jego czgsci uktad ktoskéw jest distychiczny i s one rozwini¢te normalnie. Gérna
czg$¢ charakteryzuje uktad spirodistychii i tutaj ktoski sa zmienione, wystepuja zrosty
plew, plewek i stupkéw. Morfologia tuszczki jest zaburzona, nie rozwija si¢ poduszeczka.
W analizie skupien tuszczki z préby najbardziej zmiennej, dla okreSlonej linii fenonowej,
daja najwigkszy procent skupien w stosunku do wszystkich mozliwych (Dasypyrum — 47%,
Lophopyrum — 57%, Elymus — 88%). Dowodzi to znacznej zmiennosci tuszczek w ,,makro-
populacjach” (lub zbiorze populacji czgSciowo izolowanych) roslin allogamicznych.

PODSUMOWANIE

Analiza korelacyjna cech tuszczek wykazata, ze wyr6zni¢ mozna tutaj dwa ich kompleksy.
Jeden opisuje rozwdj ciata tuszczki, drugi dotyczy rozwoju wtoskéw. Ujawniono kilka skia-
dowych tuszczki, ktére wyznaczaja ostre réznice morfologiczne tych organéw. Mutacyjne
formy klejstogamiczne moga by¢é pozbawione poduszeczki — sktadowej wyznaczajacej
chasmogami¢ kwiatu.

Opisujac liSciasty charakter tuszczek uwzglgdniono zmiennos$¢é rozwoju ksylemu, flo-
emu i aparatéw szparkowych pomigdzy réznymi gatunkami, a nawet akcesjami jednego
gatunku. Forma Brachypodium distachyon z aparatami szparkowymi o prawie pelnej ich
ekspresji oraz ich brak w innych akcesjach §wiadczy o mutacyjnym charakterze tej cechy.
Istotna jest relacja przestrzenna systemu waskularnego ograniczonego w zasadzie do
obszaru poduszeczki z gérnym btoniastym ptatem, w ktérym gromadzone sg duze iloSci
drobnych, ztozonych ziaren skrobi.

Lisciasta natura tuszczki jest potwierdzana w literaturze mutacjami genéw MADS w dru-
gim okétku. Sa to z reguly przeksztalcenia tuszczek w organy typu plewki gérnej lub dolne;j.
Genetyczna kontrola rozwoju tuszczek jest ztozona w poliploidalnych genomach traw, czego
dowodem jest zmienna ekspresja genu LHS! (MALCOMBER & KELLOGG 2004).

Szereg obserwacji wskazuje, ze dynamika osmotyczna, a zarazem aktywnoS¢ tuszczek
w otwieraniu kwiatu sg osiggane na drodze szybkiego amylolitycznego rozkladu skrobi
w btoniastym placie i transportu cukréw do poduszeczki. Turgor jej jest zwielokrotniony
rozpuszczaniem krysztaléw szczawianu wapnia oraz szybka synteza kalozy, przede wszyst-
kim w poduszeczce. Ten wegglowodan prawdopodobnie izoluje tez tuszczke od osi roSliny
w momencie kwitnienia. Szybki transport wody z osi jest mozliwy dzigki warstwie licz-
nych krétkich cewek (naczyn) na granicy tuszczki i osi. Metabolizm tuszczki moze byé
zupetnie odmienny w tuszczkach ,,pustych”, bez skrobi i szczawianu wapnia. Ttuszcze sa
czgstymi metabolitami w komoérkach tuszezek ulegajacych po zapyleniu apoptozie.

U traw allogamicznych stwierdzono duza zmienno$¢ morfologiczna tuszczek w popula-
cjach. Zblizony poziom zmienno$ci moze przejawiac si¢ u roslin z zaburzong morfogeneza
ktosow.
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SUMMARY

Correlation analysis of lodicule characters exhibited two sets of attributes describing the independent de-
velopment of the “body” as well as “hairiness” of this organ. Several morphological components giving
sharp differences between lodicules of various grasses were characterized. Mutants with no cushion are,
as a rule, cleistogamic.

The “leafy” character of the lodicule was described as an interspecific or accessional variation of
xylem, phloem and stomata. The form of Brachypodium distachyon with stomata in abaxial epidermis as
well as their absence in other accessions of the species evidences that this trait is of mutational origin.
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There is an important relation between the vascular system, developed as a rule within an area of cushion,
and the membranous upper lobe where a lot of small compound grains of starch are stored.

The “leaty” nature of the lodicule is confirmed in papers on mutations of MADS genes expressed in
the second whorl of a flower, that means here, in lodicules. These mutations are changes of lodicules into
palea- or lemma-like structures. Genetic control of lodicule development is rather complex in polyploid
genomes of grasses. This is proved by the changeable expression of the LHS! gene (MALCOMBER & KEL-
LOGG 2004).

Many observations show that osmotic as well chasmogamic dynamics of the lodicule are realized
through a quick amylolytic transformation of compound lodicule starch grains into soluble sugars localized
in the membranous lobe. Turgor is amplified by dissolving calcium oxalate crystals and is maintained by
the synthesis of callose in cell walls, mainly within an area of the cushion. However, metabolism of the
lodicule can be completely different in the “empty” organs with no starch and crystals. Lipids are often
noted in lodicules changed after anthesis by the apoptosis process.

In allogamic grasses a large morphological variation within the population was described. A similar
level of variation was noted for single spikes having deviant morphogenesis (a distichous phyllotaxy
changed into spirodistichous).

Przyjeto do druku: 23.01.2006 r.
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