VERNIEUWING EN VERSCHEIDENHEID
Geslachtelijke voortplanting als ontwikkelingsproces

INAUGLRELE REDE
uitgesproken bij
de @anvaarding van het ambt van
hoogleraar in de plantkunde
aan de Landbouwhogeschool te Wageningen
op 2 december 1976

door

Dr. M.T.M. Willemse



Yoor Annsmis
Nicola
Brigitte
Michisel



waarae toehoorders,

De Vernieuwing en Verscheidenheid van levensvormen, zeals
deze zlich presenteert tijdens de ontwikkeling van het
leven, 1s het belangrijkste resultaat van het vermogen
tot geslachtelijke voortplanting.

Vandaar Heden de uitnodiging aandacht te schenken aan de
geslachtellijke voortplanting als ontwikkellingsproces

in de tijd.

INLEIDING

Ontwikkeling en voltooiing markeren de levensloop van
ieder organisme. Leven is een dynamisch gebeuren.
Voortplanting, een goede elgenschap van het levende, is
als een afzonderlijk proces binnen de levensloop van een
organisme te onderscheiden. Zij manifesteert zich in het
bouwplan, de vergchijningsvorm en het gedrag met grote
verscheidenheld en drukt zijin stempel op de levensloop
vanreen‘organisme.

Voortplanting als proces is in de ontwikkeling van het
leven in de tijd onderhevig aan gerichte veranderingen,
dit geldt met nams voor de geslachtelijke voortplanting.
Als ontwikkelingsproces laat het zich alleen dulden binnen
de opeenvolging wvan levensvormen, welke zich in de loop
der tijd hebben ontwikkeld.

Voortplanting wordt veelal verstaan als het vermeerderan

van een organlisme., Dit vermenigvuldigen karakieriseert de
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ongeslachtell jke voortplanting, welke plaats vindt bij
eenvoudlige organismen; zi] vermeerderen zich door het
isoleren en afstoten van &&n of meer cellen die als start
dienen voor een geli]kwaardig individu. Daarhij treedt
tevens de versprelding van het organisme op.

Oe cngeslachtelijke voortplanting wordt tijdens ds
ontwikkeling van het leven in de tijd geleidelijk ver-
drongen door de geslachtellijke voortplanting., Dit
partner-gebonden gébeuren bestaat op cellulair niveau
ult de Vorming, het vervoer en, als hoofdmoment, de
versmelting van geslachtscellen. De bijzondere bstekenis
van de geslachtelijke voortplanting is het vermogen tof
voortbrengen van een vernieuwd individu, niet geheel

lijkend op ouders waardoor het werd voortgebracht.

Geslachtscellen ontstaan na reductiedeling of melose.
Deze typische deling voorkomt culminatie van erfelijk
materiaal in het produkt van de twee geslachtscellen:

de zygate.

Belangrijker is echter de uitwisseling en verdeling van
het totaal van erfelijke faktorsn, waarbilij sen aantal
recombinaties kunnen optreden.

Eveneens heeft ,een verdeling van cytoplasma met orga-
nellen plaats: een niet onbelangrijk proces, dat mede

de structuur van de zygote bepaalt.

Op de meiose volgt meestal differentiatis van geslachts-
cellen, een proces, dat deze cellen nauwkeurig op elkaar

afstemd en tevens de cellen vervreemd van het organisme
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van zijn oorsprong. Regeneratie van geslachtscellsn 1s
niet mogelijk. Beide cellen versmelten: het produkt, de

zygote, 1s startcel voor een nisuw individu.

Het vermogen tot geslachtelijke voortplanting drukt duilde-
113k zijn‘stempal op de levensloop van een organisme.
Vanaf de eerste aanvang gaat het zich geleldelljk
ontwikkelen tot de geslachtsrijpheid. ,

Voor veel crganismen betekent dit een zo grote inspanning,
dat het de inleiding is op het naderend verval en einde
van de levensloop.

Voortplanting houdt in: vernieuwen, vermeerderen en
verspreiden; de verscheidenheld binnen de levensvormen
neemt hierdoor toe.

De aspecten van verniesuwen, vermeerderen en versprelden
treden geleidelijk naar voren wanneer het ontstazan en de
ontwikkeling van het geslachtelijk voortplantingsproces
in de loop der tijden belicht worden.

Het voortplantingsproces zelf wordt aasngetast, zowel de
vorming, als het verveoer,als de versmelting vén geslachts-
cellen blijken een geleidelijke verandering te ondergaan.
In de levensloop grijpt evensens de verandering in, met
ﬁame wanneer uitstel plaats heeft van de vorming of uit-
eindslijke versmselting der geslachtscellen.

Ook de verspreldingsfase van het organisme verlegt zich
binnen de levenslcop of wordt daaraan ondergeschikt.

Het belangrijkste resultaat is echter, dat in de loop der
tijden juist door het proces van de geslachtelijke
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voortplanting de vernieuwlng van organismen en mogelijk ook
van levensvormen plaats kan vinden.
Het bledt meds de garantie voor het ontstaan van de wverschei-

denheild en complexitelt van levensvormen.

Van oudsher hebben vooral vergelljkende cytologische,
anétomische en morfologische studies het voortplantings-
proces beschreven en geduld. Ock tegenwoordig is het sen
belangrijk onderdeel van de ontwikkelingsbiologie. I
Het ruimer inzicht in de ontwikkeling, de cellulaire orga-
nisatie en- het versmeltingsproces van geslachtscellen
alsmede de organisatie van het bevruchtingsprodukt, de
zygote, 1s vooral te danken aan ultrastructureel en

modern histochemisch onderzoek. Een belangrijk resultaat
van electronenmicroscople daarbi] is een geleidelijke
vernieuwing van het beeld van de cel.

De voorkeur om zieh daarbi] op dieren te orlEnteren en

in het bljzonder op zoogdieren, waarbil] de regulatie van
de voortplanting een hoofdthematiek vormt, heeft menselljke
achtergronden. Ook wordi veel aandacht geschonken aan het
ontstaan en funktioneren van geslachtscellen van minder
hoog ontwikkelde organismen, waarbij de cellulare organi-
satie en differentiatie in het centrum van de belangstelling
staan. Een aantal watergebonden organismen dringen zich
met hun eenvoudlge verschijningsvorm op als onderzoeks-
object. Het is dan ook niet verwonderlijk, dat veel van
onze kennis over het geslachtelijk voortplantingsproces

aan watergebonden organismen is ontleend.
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Wannser de voortplanting als ontwikkelingsproces ter sprake
komt, zal deze presentatie ondersteund worden door een blik
in het hele plantenrijk. Het zal echter blijken, dat ook
het dierenrljk op een aantal punten gelljkenis vertoont.



VOORTPLANTING ALS PROCES

Alvorens voortplanting als ontwikkelingsproces in de tijd
ter sprake komt, verdient een omschrijving van de voort-
planting als proces en als onderdeel van de levensloop
van een organisme nadere toelichting.

De vorming van een niguwe cel is het resultaat van be-
vruchting. Deze cel, de zygote, is de startcel voor een
nieuw individu., De bevruchting, het versmelten van ge-
slachtscellen, vormt het belangrijkste moment in het
voortplantingsproces.

Hieraan vooraf gaat de asnzet tot vorming en rijping

der geslachtscellen.

Deze partnercellen ontmoeten elkaar na een veelal pgeleid

transport, om vervolgens met elkaar te versmelten.
Geslachtscellen

Inleiding tot de vorming van geslachtscellen is de
reductiedeling, een gebeuren dat gericht is op het
toekomstig funktioneren van de geslachtscellen. De aan-
zet hiertoe wordt gezocht in een samenspel van in- en
uitwendige faktoren, waarvan er slechts enkele bekend
zijn1. De reductiedeling of meiose voorkomt culminatie
van erfelijk materiaal in het produkt van des twee ge-
glachtscellen: de zygote. Belangrijker is echter de
uitwisseling en verdeling van het totaal van erfelijke

faktoren, waarbij een asantal recombinaties optreden.
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Eveneens heeft een verdeling van het cytoplasma met celor-
ganellen plaats. Doorgaans is dit een vrij gelljkwaardige
verdeling over de vier cellen die na de reductiedeling
ontstaan.

Tegelijk met of in aansluiting op de melosse differsntieert
meestal aansluitend de geslachtscel. In verschijningsvorm
kan dit of een eenvoudige en beweeglijke cel zijn of er
wordt een zeer specifieke en uiterst funktioneel gerichte
cellulaire structuur gevormd.

De mate van differentliatie houdt in het algemeen gelijke
tred met het ontwikkelingsniveaw van het organisme. Aldus
manifesteert zich geleidelijk een differentiatis in de
geslachtscellen. Te beginnen blj enkele protozoa en de
sponzen zet zich dit voort in het dierenrijk. Bij plant-
.aardige organismen begint de geslachtsceldifferentiatie
bij enkele meercellige schimmels en gaat verder bi} wieren,

mossen, varens en enkele naaktzadigen.

Het funktionele verschil komt tot uiting in een baweseg-
lijke cel die het erfelijke materiaal transportesrt en

een onfvangstcel c¢ie tsvens reserves bezit nodig voor de
gerste aanzet van het nieuw te vormen individu.

0it funktionele onderscheid heeft zijn verwoording gekregen
in de termen "mannelijke” en "vrouwelijke” geslachtscsl,

of gelet op het verschil in dimensie "kleine"™ en "grote"
geslachtscel.

Belangrijker dan deze tegenstelling tot uitdrukking te
brengen is te beseffen, dat beide cellen zeer nauw op

elkaar afgestemd zijn.
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Karakteristlek van de geslachtscellen

Als algemene karakteristiek van de vrouwslijke geslachtscel
geldt het celvolume. In deze cel bsvindt zich een veelheid
van celorganellen, voedselopslag en Informatiereserves

voor snelle siwitsynthese.

De onbeweeglijke cel kanmerkt zich veelal door een ordening
van celorganellen rond een centraal gelegen celkern. Deze
kern is in rustfasse, hetzij als haploide kern, hetzij in

de melaotische profase. Om de vrouwelljke geslachtscel heen
ligt normaliter een wand, sterk ulteenlopend in samen-
stelling en dikte.

De beweeglijke klelns mannell]ke geslachtscel 1s voorzien
van é&én of meer flagellen; dit organel dient voor de voort-
beweging en voor de totstandkoming van het eerste kontakt
tussen geslachtscellsn.

Het aantal celorganellen 1s gering, deels staan zi] in
dienst van de voortbeweging, cnder andere de mitochondrién,
deels zijn zij betrokken bij het doordringen van ds divef-
se barridres op de weg naar elkaar toe, zoals het enzym-
houdende acrosoom.

Het chromatine is sterk gecondenseerd, omgeven door spe-
ciale kleine baslsche structuureiwitten en heeft een zeer
karakteristiske wvorm.

ManneliJke geslachtscellen bewegen zich in water, in

enkele gevallen 1in cytoplasma, of zi)in omgeven door semi-
naal plasma, een medium dat zowsl op de geslachtscel als

op de transportweg een voedande en stimulerende invloed
heeft.



Het versmeltingsproces

Geslachtscellen versmelten gewoonlijk in vooraf dasartoe
bestemde membraanzdénes. Na passage van alle transport-
weegen met hun barrigres komen, veelal gestimuleerd door
onderlinge aantrekklng, de geslachtscellen met elkaar in
kontakt. Kontaktplaats is de bultenkant van het celmem-
braan. Deze waarschijnlijk met glycocalyx bezette grens-
laag bevat herkennings- en kontakteiwitten. Deze speclale
membraanstructuur komt plaatselijk op de geslachtscel
voor. Na het kontakt volgt de lokale vervlosiing van de
membranen. Ti)dens of soms voorafgaand aan dit kontakt,
.wordt de rust van de vrouwelijke geslachtscel doorbroken,
de ei-aktivatie start.

Dit kan ondermeer een voltooling van de reduktiedeling,
een nieuwe lokalisatie van de celorganellsn en een
tegengaan van verders indringing van mannelijke geslachts-
cellen inhouden.

Tijdens de versmelting wordt nieuw cytoplasma aan de
vrouweli jke geslachtscel tcegevoegd en fuseren de beilde
celkernen.

De kern van de mannelljke geslachtscel neemt eerst 1in
volume toe en komt dan in kontakt met de celkern ven de
vrouwell jke geslachtscel. Van beide haploIde kernen
versmelt het bultenmembraan, wvervolgens herhaalt zich dit
proces ook met het binnenmembraan.

Oe niguwe kern komt pas volledlig gereed tijdens de profase

van de esrste celdeling, daar treedt de hereniging van de
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chromosomen op. Dan pas 1is de.diploide cel in staat tot

vorming van een nieuw individu.

Vorming van gameten, het vervoer en de versmelting zijn
de belangrijkste fasen 1in het geslachtelljke voortplan-
tingsproces. De geslachtscel is dearbij een gespeciali-
seerde cel. Deze stoot zich vervolgens af van het
moedercrganisme, wordit daarvan vervreemd en verliest het
vermogen tot regeneratie. Geslachtscellen zijn daardoor
bijzondere levensvormen en binpen de levenslopp van een

individu nemen ziJ een bijzondere plaats in.



_11‘

VOORTPLANTING ALS PROCES BINNEN DE LEVENSLOOP VAN EEN
ORGANISME

In de ievensloop van een organisme is de geslachtsrijpheld
verbonden met de fase van de volle wasdom.

Vanat de eerste cel, de zygote, 1s echter de voorbereiding .
op het vermogen tot wvoortplanten al gaande. In de ontwik-
keling van het individu drukt het beresiken van geslachts-
rijpheid een stempel op de verschijningsvorm, zodat veelal
meerdere Inleidende fasen binnen zijn levensloop te
onderscheiden zijn. Het volledig rijpen en loskamen der
geslachtscellen betekent doorgaans de aanvang van de

fase van geslachtsrijpheid.

Eenmaal tot volle wasdom gekomen stabiliseert zich het
vermogen tot voortplanten met inbegrip wvan de eersts,

soms lange, nazorgperliode van het ouder individu ten
behoeve van het nieuwe individu. Daarna treedt het verval
van het organisme op.

De levensloop wordt vanaf het begin sterk belnvleoed dvor
het geleldelijke ontwlkkelen van het vermogen tot geslach-
telijke voortplanting. Dit is een reden dezs betrokkenheid

nader te omlijnen.
Aanvang en eerstes fasen van de levensloop
Reeds bij de eerste deling van de zygote presenteert zich

de cel, die als begin van de geslachtscellen aangemerkt

kan worden. De vorming van het kKiemplasma of de uitblijvende
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ultstoting van delen van het erfelijk materiaal zijn bi}j
enkele dierlijke organismen de aanwijzingen voor de snelle
afzondering van deze speciale cel. -

Deze eerste selectleve deling geeft a2anleiding tot de
veronderstelling dat tussen de crganismen onderling een
onafgebroken verband bestaat in het ddorgeven van voor
kieming bestemde cellen.

De kiembaanthsorie2 legt dit verband in het samengaan van
geslachtscellen en het vormen van een zygote, waarblj na
ziin serste deling, onmiddellijk de begincel voor de
ontwikkeling van de volgende geslachtscellen ontstaat.
Het kilemplasma zou daarbij in de celkern gelegen zijn.
Er zijn enkele waarnemingen dle deze veronderstelds
snelle afzondering van cellen speclaal bestemd om de ge-
slachtscellen te gaan vormen ondersteunen. Meer algemeen
1s, dat al zeer vroeg in de ontwikkeling, zeker bi]
dierlijke eorganismen, een aanvang wordt gemaakt met de
inleiding op het geslachtelljke voortplantingsproces.
Zelfs kan dit voor meercellige planten gelden. Door het
permanent aanwezig blijven van gua structuur sterk op de
zygote gélijkende initiasalcellen, vangt de aanzet tot
geslachtelijke voortplanting eveneens aan in nog embryo-

nale weefsels.
Geslachfsrijpheid

Eenmaal 1n gang gezet, 1s de ontwlkkeling van het ge-

slachtelijk vermogen van invloed cp verm en funktie van
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het organisme. Zeker geldt dit wanneer slechts é&én be-
paalde vorm van geslachtelijk funktioneren tot ulting
komt. Door het partner-gebonden zijn van het proces alsook
door de sterke betrokkenheld wvan de ontwikkeling wvan ds
zygote op een van de partners als voedend indlvidu, krijgt
het organisme een daaraan aangepaste en specifieke ver-
schijningsvorm.

Speciale voorzieningen, zoals kontaktorganen, voedende
organen, barriéres en een veelvoud aantrekkelijkheden
bepalen in sterke mate de gestalte van het crganizme.

In deze gestalte presenteert het organisme zichzelf,

onder andere ten opzichte van de partner.

Gensratiewisseling

Wanneer alle é&éncellige stadia, ook die welke in verband
staan met het geslachtelijk voortplantingsproces, tot
individu kunnen uiltgroeien, wordt de levensloop van een
dergelijk organisme gecompliceerd: de generatiewisseling
treedt op.

Binnen een dergelijke levensloop cntstaan meerders op
elkaar gelijkende en toch verschlllende verschijnings-
vormen, Dit onderscheid wordt onder andere veroorzaakt
door het aantal sets erfelijk materiaal dat aan deze
levensvprmen ten grondslag ligt, een wisseling in ha-
plolde en diploide kernfase treedt op. De stadia van het
geslachtelijk voortplantingsproces wvolgen elkaar, of-

schoon verspreld, over meerdere individuen ongestoord op.
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Hoe telrijk ook de verschijningsvorm moge afwisselen,
het eenmalig volledig verwerken van het geslachtelijk
voortplantingsproces bepaalt dat er sprake is van &én

levensloop.
Begindiging van de levensloop

In de fase van volle wasdom kan het voortplantingsproces
zich meerdere malen herhaleh. Aansluitend treedt bij meer
ontwikkelde organismen ook nazorg op, een opdracht aan
beide of aan &é&n van de partners.

Slechts bij uitzondering volgt op het voortplantings-
proces zelf, het levenseinde of verval van &&n of beide
partners. Enkele insskten en spinnen consumeren aanslul-
tend op het voortplantingsritueel hun partner, ook

bloemen van sommige orchideeg&n verwelken onmiddellljk na
bestuiving. Dat ontluistering en verval van het organisme
daaraom intrinsiek wverbanden zouden zijn is niet waarschijn-
1ijk. Ds reden waarcm voortplanting en afsterving zich

soms gekoppeld aandienen, is wel een gevolg van de ecntluis-
tering welke na voortplanting optreedt. Dit 1s toe te
schrijven aan de grote inspanning die de geslachellijke
voortplanting van een organisme vergt.

Wel is er een duidelijke relatie tussen de voortplanting

en de grootte van een organisme, welke na sen bepaalds
periode bereilkt wordts. Over de fase van het ouder worden,
gen voor de blologle welhaast nog onbekend gebeuren, 1s

overigens slechts weinig informatie voorhanden.
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Voortplanten gaat vooraf aan veroudering, in felte betekent

het binnen de levensloop het vermogen tot verniesuwing en
continulteit van de levensvorm. Volledige verdwijning van
de levensvorm wordt hierdoor voorkomen en vernieuwing

treedt op.

Oe dynamische ontwikkeling van het leven belnvloedt
voortdurend de levenslocop van een individu; deze 1s aan
veranderingen onderhevig waarbij het geslachtelijk voort-
plantingsproces een belangrijke rol speelt.

Tijdens de ontwikkeling van het leven ontplooien zich dan
ook vele lesvensvormen., Als een bijzondere schakel hierin
funktioneert de geslachtelijke voortplanting. Zelf staat
z1j als proces, in dienst van vernisuwen, vermeerderen en
verspreiden.

Vernieuwing uit zich in de ftoenemende verscheldenheld van
levensvormen. Geslachtelljke voortplanting 1s zelf ook aan

gerichte verandering onderhevig.
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GESLACHTELIJKE VOORTPLANTING ALS ONTWIKKELINGSPROCES
IN DE TIJD

Het 1dee van de geleidelijke ontwikkeling van het leven,

de evolutie, vormt heden ten dage de achtergrond van de
biologlsche denkwereld. Dit ontwikkellingsproces van het
leven doortrekt iedere bsschouwing over leven en levens-
vormen. (Jok op de voortplanting drukt deze geleidelljke
ontwikkeling haar stempel. Tegen genocemde achtergrond

wordt de geslachtelijke voortplanting meer door het aspect
van vernleuwing dan van vermeerdering en verspreiding
gekenmerkt.,

Het inzicht in de algemens geldigheld van het procesmatige
verloop van de geslachtelijke voortplanting kwam rond de
eeuwwlsssling als nuchter feit uit het'vergelijkend cyto-
loglsch en morfolagisch onderzoek, de wetenschap zser
gelegen4. Het ondersteunde de jonge ldee&n van de evolutie,
een lesr waarcnder de wetenschap - toen nog voorzichtig
dwepend met Darwin en lachend om Lamarck - gebukt ging
vanwege haar consequenties voor hst mensbeeld,

Enig zicht op de ontwikkeling wvan het leven wordt'verworven
wanneer een zekere afstand wordt genomen van de veelheild
van levensvormen. De verscheidenheid waarmee organismen zich
in werkelijkheid aandienen mag echter niet wverzwegen worden.
Een defgelijke benadering heeft het effect, dat het evolu-

tieproces een raadselachtig aspect behoudt.
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Oorsprong van de celstructuur en van eenvoudipge levensvormen

Geslachtellijke voortplanting als proces volgt op een geleil-
delijke ontwikksgling van de celstructuur en van eenvoudige
levensvormen.

Het membraan dat celplasma met nucleinmezuur omgeeft is esn
thecretische voorloper of afgeleide van de vervorm van de cel.
Eenvoudig is ook de cel van bacteri&n en blauwwieren. Deze
procyt 1s omgeven door een membraan, soms geplooid en
mogelijk wvoorzien van stralingsgevecelige moleculen. Het
celplasma 1s rijk aan ribaosomen, centraal hierin ligt het
nucleinezuur. Soms draagt de cel &&n of mesr flagellen,
hetgeen duidt op een gerichtheid of polaritelt van de cel.
De cel zelf 1s omgeven door een wand. Een aanzet van een
netwerk van membranen, vooral functionerend bij het benutten

van stralingsenergie, ontwikkelt zich bij blauwwieren.

Veel meer ontwikkeld is de cel van de grootste meerderheid
van organismen, de eucyt. Deze bezit esn sterk ontwikkeld
membraansysteem, het verdeelt de cel in compartimenten5

en staat in verbinding met het membraan, dat nuclelnezuur
in plasma omgeeft: de celkern. Naast deze verworvenheid
presenteren zich onder andere mitochondrié&n en plastiden
in de cel, structuren welke op procytische levensvormen
gelijken. Alle celorganellen zijn met een zeksre ordening
in het celplasma gerangschikt, '
De verschijningsvorm van de eucyt 1s zeer wlsselend. Bovendien
treedt een grote verscheldenheid van celorganellen op, die

leder esn eigen cyclus hebben. Juist door de variatie in
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verschijningsvorm en het ontbreken van tussenvormen als
overgangssatadia tussen procyt en eucyt, worden oarspraong

en eerste ontwikkeling van de cel welhaast onhgrijpbaar.

Ock over het ontstaan van de dubbele seat erfelljk

materiaal, aanwezlg in de diplolde celkern, bestaan alleen
speculaties. Het is waarschijnlijk, dat de enkele set
erfelijk materiasal dragende of haplolde kern een oorspronke-
lijke celkarakteristiek is. Bij het vormen van een diplelde
kern ligt het voor de hand hierbij aan een vorm van celver-
smelting met kernversmelting te denken, of dit afgeleid te
zien uit het delingsmechanisme van de celkern. Bij eenvou-
dige celtypen namelijk, treedt tijdens delingsprocessen voor
wat betreft het transport en het verdelen van erfelijk
materiaal, een grote variatie op. In de kernen 1ijkt de
verdubbeling van nucleinezuren en het gereed maken voor het
transport daarvan 1n de vorm van chromosomen zich corspronke-
1ijk binnen een gesloten kernmembraan af te spelen. De
verplaatsing van het materiaal geschiedt doof splijting van
de kern met behulp van de microtubuli. Pas bij meer ontwik-
kelde organismen verdwijnt het kernmembraan tijdens de kern-
deling.

Aansluitend 1s ook de verdeling van het plasma, door de
vorming van of een phycoplast 6f van een phragmoplast, &6F
door vacuolisatie met wandvorming, een markant verschil
tussen senvoudigs cellens. Zo op zich beschouwd vertoont

de celdeling vooral binnen de eenvoudige organismen veel
bijzondere kenmerken. Zulks 1n tegenstslling met hoger

ohtwilkkelde organismen, waarbl] het kernmembraan verdwijnt
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en de fragmoplast het cytoplasma en organellesn verdeelt.

De oorsprong van de cel, haar samenstelling, ontwikkeling
en celdeling zijn ontwikkelingsprocessen, voor de studie
waarvan een belangrijks toename wvan cytologische kennils
nogdzakelijk is. Het onderzoek aan eenvoudige plantaardige'
en dierlijke cellen draagt met name hiertoe bij; deze

leefwereld is de kraamkamer van de cel.
Het ontstaan van de geslachtelijke voortplanting

In de ontwikkeling ven het leven gaat aan de geslachtelijke
veortplanting de vorming van celstructuur vooraf:; eerst
bezit de cel een haploide kern, vervolgens een diploide kern.
Jok de verschillende kern- en celdelingsprocessen zijn moge-
113jk inleidende processen. In deze wereld van eenvoudige
plantaardige en dierlijke &éncellige levensvormen of van
coenocytische levensvormen, zoals enkele eenvoudige vormen
van schimmels en rpodwleren, ontstaat geslachtelijke voort-
planting. In onderlinge harmonie mosten reductisdeling,
transport en versmelting van geslachtscellen zijn ontstaan
om tot ds geslachtelljke voortplanting te komen.

De ongeslachtelljke voortplanting schijnt in de tijd vooraf
te gaan. Dit isoleren van speciale cellen als startecellen
voor gelijkwaardige individuen, de sporen, kan in relatie

| staan met de vorming van geslachtscellen. Deze sporen
gelijken zeer sterk op eenvoudige geslachtscellen7. Ook
wordt een simpele wljze van overdracht van erfelijk mate—.
riaal bij eenvoudige organismen of een verandering wvan le-

venskonditie als inleiding tof geslachtelijke voortplanting
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geziene.

" Een indicatie voor het ontstaan van de geslachtelljke
voortplanting 1s het optreden van een tamelijk explosieve
ontwikkeling van levensvaormen, welke in de ontwikkeling
van het leven plaats heeft gehadg. Deze veronderstelling
gaat er dus van uit, dat de geslachtelijke voortplanting
zich kenmerkt als belangrijk mechanisme in de ontwikkeling

van de verscheldenhelid der levensvormen.
De eenvoudligste vorm van geslachtelijk wvoortplanten

Schimmels en wieren en slechts enkele dierlijke organismen,
vertonen als éénéelligen of als eenvoudige meercellige
individuen de primitiefste vorm van geslachtelijke voort-
planting. Het vormen en versmelten van uiterlijk gelijk-
vorming cellen voltooit het proces van lsogamie. De
cellen zelf blijken elkaar echter aan te vullen, zodat er
toch van verscheidenheid van partners sprake kan zijn.
Hier duiden de gebruikte tekens plus en min esrder op de
tegengesteldheid dan op het partner-gebonden zijn. Of
verraadt zich hier een natuurlijk of zelfs menselijk
trekje?

De geslachtscellen zijn beweeglijk en bezitten een cellu-
laire structuur overeenkomstlg de cellen waaruit zs
voortkomen. Het kenmerkende verschll 1s het vermogen tot
versmelten. Van een kleln aantal organismen is dit proces
van isogamie bekend, In het bijzonder van Chlamydomonas-

soorten, ééncellige en beweeglijke groenwieren.
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Om vele redenen een graag voor experimenten gewild en
geplaagd organisme tot het onbeleefd verstoren van ziin
voortplanten toe.

Het kantakt tussen de geslachtscelleﬁ van Chlamydomonas10
wordt bevorderd door het bljeen gaan liggen van gameten,
een proces van onderlinge massale aantrekking. In deze
kleine kluwen raken de flagellen van cellsn elkaar en
strengelen zich ineen door agglutinatie van op de membraan
gélegen complementaire protelne structuren. De celbases

Qan beide cellen komen bijeen. Op dat moment vormt er zich
een vingervormlg ultsteeksel vanuit &é&n der cellen: de
bevruchtingstubulus of gémosoom.‘Deze maakt kontaki met

het membraan van de andere cel en doorbreekt de begrenzing
door het vervloeien van belde membranen. Dan begint des
celfusie welke zich kenmerkt door het geleidelijke verdwij-
nen van de tegen elkaar liggends membranen. De celinhoud
vermengt traag maar geordend, de celsymmetrie blijJft
behouden en alle celonderdelen blijven intact.

Met de kernversmelting vormt zich de zygote welke pas
volledig is na versmelting der chloroplasten en uitsluitend
bij Chlamydomonas waargenomen 1511. Het produkt, de zygote,
is niet de som van twee cellen, maar het resultaat van een
intensief en volledig versmeltingsproces van twee speclale

partnercellen waaruit aldus een vernieuwde cel ontstaat.

Diploidie

De zygote bevat een dubbele set erfelijk materiaal en is

daardeor voorzien wvan een differentlatievermogen, dat in
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vergelijking met de cel met een haplolde kern tot groters
verscheidenheid - wellicht ook asnpassing - in staat is,
Dit komt duidelijk naar voren bij organismen die een
haplold en ook een diplold gefundeerde structuur binnen
hun levensloop hebben. De diplold gebaseerde verschij-
ningsvorm 1s daar complexer en vertoont meer differentiatie.
Iets dergelijks laten ook de hogere schimmels, met name
de basidiomyceten zien. Deze crganismen hebben in hun cel
twee haplolde complementalre kernen. De verscheldenheld
welke deze schimmels aan de dag leggen in hun vermogen
tot vorming van vruchtlichamen blijkt groot te zijn.

Op velerlei wijzen 1s dan ook te genieten van paddestoelen.
Ook de eerste dierlijke vormen, veelal met diploide cel-
kernen maken een snelle ontwikkeling deor in de tijd.
Wellicht vormen de beweeglijkheld en de heterotrofise in
combinatie met het "diplold” zijn, de garantie voor deze
zo succesvolle stert van het dierenrijk. Opvallend is de
hoge graad van differentiatie, die de eersts vormen van
dierlijke organismen al vroeg 1n de biohistorie bereikt.
Het aanwezlg ziJ)n van een dubbele set erfelljk materiaal
in de celkern is de basis voor de stap tot complexere
organisatle van een levensvorm en vormt het fundament

waarop het geslachtelijke voortplantingsproces rust.
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COMPLEXE WATERGEBOMDEN LEVENSVORMEN

Isbgamie kenmerkt de primitievere watergebonden en met

name vesl plantaardige levensvormen. Naarmats de orga-
nismen zelf ingewlikkelder worden, ontstaat er een
cytologisch en morfologisch verschil tussen belde geslachts-
cellsn en verliest &é&n van beide geleidelijk het vermogen
tot eigen beweging. Ongelijkheid van geslachtscellen naar
vorm en funktie leldt tot het versmeltingsproces wvan

anlsogamie,
Anisogamie

Anisogemie als ontkenning van isogamie beperkt zich alleen
tot de vorm. Bij Isogamie wordt tussen de partnrercellen
gezien hun funktle in wvesl gevallen een verschil opgemerkt.
Anisogamie kan een inleldend proces zijn, gericht op de
tot stand koming van een grote zygote. Eén dergeli jke
volumineuvze cel, gevuld met reservevosdsel, zou een betere
ultgangssituaties opleveren wvoor het tot stand komen van
een nieguw individu12.

Anisogamie is de versmelting van een grote beweegiijke

met een kleine beweeglijke geslachtscel. Het meest opval-
lertde verschll 1s het celvolume, waarbij hst aantal en

het type celorganellen in de ene cel groter is dan in

de andere cel. Slechts enkele ultrastructurele dstailver-
schillen tussen de cellen onhderling zljn bekend, zoals een

ontbrekende oogvlek en het optreden van een reuze
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* mlitochondrie bij de mannelijke geslachtscel13.

Kenmerkend voor de geslachtscellen zijn de lichtere
kleur, veroprzaakt door een geringere hoeveelheid plgment
aan de membraan van de chromatofoor, alsook de aasnwezig-
heid van het choanoidlichaam, een ringvormige structuur
tegen het plasmamembraan, de basis voor de toekomstige
bevruchtingstubulus. Tijdens versmelting heeft vormveran-
dering plaats en de celwand, indien aanwezlg, verdwijnt.
In de zygote degenereert de chromatofoor en wellicht

ook het reuzs mitochondrie, afkomstig van de mannelijke
geslachtzscel.

Met betrekking tot het ontstaan van de ongelijkheid in
geslachtscellen ligt het terrein veor onderzoek nog

open. In mindere mate geldt dit wvoor geslachtscellen

die deelnemen aan obgamie.
Otgamie

Wanneer &&n geslachtscel onbeweeglijk en groot is en de
andere beweegllijk, wordt het versmeltlngsproces als

oGgamie aangeduid.

Meer ontwikkelde levensvormen worden gekenmerkt door de
ontwikkeling van een grote onbeweeglijke cel, de vrouwe-
lijke geslachtscel, en een kleine beweeglijke cel, de
mannelijke geslachtscel.

Zeer duidelijk treedt funktieverdeling op. De vrouwelijke
geslachtscel verzorgt voeding voor zygote en embryo, bepaalt

zowel plaats en tijd als de eenmaligheid van de versmelting
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en stuurt lokstoffen uit om voor de partnercel een
'gerichte transportweg te bevorderen.

De mannelijke geslachtscel verveoert het complementair
erfelijk materiaal en 1s ultgerust met een bewegings-
apparaat en psnetratiemechanisme. Bovendien aktiveert

deze cel de vrouwelijke geslachtscel.

Ofgamie blj wieren

Bij de plantaardige organismen laten rovdwieren een pri-
mitieve vorm van obgamie zien. Dezs zeer ouds organismen
bezitten een ontwikkeld as-systeem als bouwplan of zijn
lapvormig, waarbij gerlnge celdifferentiatie voorkomt.

In dezs vorm treedt een vrij eenvoudige cel als vrouwe-
lijke geslachtscel op, terwijl de mannelijke geslachtscel
klein en onbeweeglijk is.

De mannelijke geslachtscel, het spermatium14, is rond en
wordt omgeven door een wand bestaande uit zure polysaccha-
riden, nodig voor de vasthechting aan de wand van de
partnercel. De cel heeft zelf een kern met gecontraheerd
chromatine vergelijkbaar met de contractie die bij cel-
'deling plaats vindt. Voorts bevat zij mitochondrién en
soms plastiden, alsook een spermatium-vesikel dat enzymen
bevat om de gelatineuze coating van de roodwiersnplant te
kunnen doordringen. Bij deze primitieve vorm zijn aldus

in de cel alle voorzieningen om transport van de kern
mogellijk te maken aanwezig. Maar middelen om zelfstandig.
te bewegen ontbreken, het spermatium wordt al zwevend doar

het water vervoerd en aan zijn geluk overgelaten.
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De vrouwelijke geslachtscel van roodwleren is in rijp
stadium een flesvormigs cel, het dunne langgerekte ge-
deelte steekt buiten het weefsel uit en dient voor de
opvang van het spermatium. Het cytoplasma van deie cel
karakteriseert zich door de aanwezigheld van enig re-
servemateriaal en door het gemis aan chromatophoren. Na
versmelting van de kernen gaat het cytoplasma rond de
kernen tekenen van degeneratie vertonen en het lange
uitstekende gedeelte van de cel, de trychogyne, verdwijnt.
Hulpcellen zorgen voor de voeding van de zygute15.
Roodwieren hebben een eenvoudige en speciale vorm van
obgamie, een proces gelijkend op dat bl} de ascomyceten.
Een verband tussen schimmels en rocdwieren op meer dan
alleen deze grond wordt dan ook verondersteld16.
Roodwieren worden gekenmerkt door een aantal primitieve
cytologische eigenschappen, wellicht een reden waarom de
differentiatle bi) deze organismen nogal beperkt 1s, ook
met betrekking tot het geslachtelijk wvoortplantingsproces.

De geslachtscellen van draadvormige groenwleren, de krans-
wieren en bruinwieren zijn meer gedifferentieerd.

De mannelijke geslachtscel van het draadvormig wier
Osdogonium is peervormig met aan de basis veel flagellen
en aan de top esn puntvormige flexibele uitloper. De
celkern vertoont enigermate contractle van het chromatine-
materiaal en wordt door dicht cytoplasma met organellen en
reservevoedsel omgeven, Dpmerkelijk is het gedeelte onder ‘

de flegellen, waar zich vesikels bevinden die in dit geval
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wellicht dienen voor de totstandkoming wvan plasmogamie17_
De vrouwelijke geslachtscel is rond, met een centrals
vacuole met er omheen veel reservevoedsel. Dicht bij de
plaats waar de mannelijke geslachtscel kan binnendringen
ligt cytoplasma met maar enkele celorganellen en de kern.
Het binnendringen geschiedt doer sen speciale opening, de
mannelijke geslachtscel komt zo op een bepaalde plaats in

kontakt met de vrouwelljke geslachtscel18.

Bij de complex gevormde kranswisren is de mannelijke ge-
slachtscel lang en gebogen van vorm. Tijdens de verming
condenseert het chromatinemateriaal zeer sterk en treedt
gerichte organelverdsling op. Aan de zijde van de twee
flagellen liggen de mitochondrién, aan de andere zijde
émyloplasten en kleine vetdruppels. Mede bepalend voor de
vorm zijin ds microtubuli, welke verbonden zijin met de
structuren die aan de basis van de flagellen liggen.

De vrouwelijke geslachtscel is langgerekt met aan de
basis de celkern. In het cytoplasma wordt een grote hoe-
veelheld vet en zstmeel opgeslagen. Opvallend is dat zich
rond deze cel langgerekte cellen aanleggen en een opening
vormen aan de top van de vrouwelijke geslachtscel om
versmelting mogelijk te naken1g. De aanwezigheid van weef-

sels om de geslachtscellen heen is kenmerkend voor complex

gevormde wieren.

De geslachtscellen van bruinwieren zijn in hun opbouw te
vergelijken met die van meercellige complex gevormde

wieren. Tijdens het bevruchtingsproces laat de vrouwelljke
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geslachtscel de aantrekking van de mannelijkes geslachts-
cellen zeer frasi zien. Dit feit is asanleiding geweest
om de verschillende lokstoffen te analyseren, dis door
de vrouwelijke peslachtscel van bruinwieren worden
gevormd. Daarin blijken, zoals verwacht, zeer soorteigen
stoffen werkzaam te zijnzn.

Opvallend is het proces van binnendringen en versmelten
bij het geslacht Fucus. Het ulteinde van de flagel van

de mannelijke geslachtscel hecht zich aan de wand van de
vrbuwelijke geslachtscel. Door aanhechting van de vele
mannelijke geslachtscellen gaat de vrouwsllijke cel roteren.
Slechts &én mannelijke geslachtscel dringt naar birnen.
Hierblj maakt de mannelijke geslachtscel waarschijnlijk
gebruik van enzymen om binnen de dringen21.

De reektie van de vrouwelijke geslachtscel is tweevoudig,
eerst de produktie van een inaktiverende stof en vervol-
gens vorming van een extra gelatineuze celwand. Belds
reaktles gaan een veslvuldig indringen van mannelijke
geslachtscellen tegen., Het merkwaardige van dit proces

is de gelijkenis die het vertoont met hetgeen bi} dier-
lijke organismen wordt waargenomen. Zowel voornocemd
bevruchtingsproces, alsook de structuur van de geslachts-
cellen van plant en dier ziJn hler onderling goed

vergeli jkbaar.

Oe gencemde voorbeelden 1llustreren de varietelt van
opbouw en functionaren van geslachtscellen bij wieren.

Deze verscheidenheld 1s zo groot, det het proces van
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obgamie bi] deze lagere planten slechts in grote lijnen
te beschrijven is. Dok voor een vergelijking met andere

organismen geldt ditzelfde.,
D&gamie bi] plant en dier

Mannelijke geslachtscellen van dierlijke organismen be-
zittan veslal maar &én flagel; bij planteardige organis-
men is dit een uitzonderingzz.

De mannelijke geslachtscel van dieren heeft een soort-
elgen vorm, zowel bepaald door de vorm van de stark
gecondenseerde kern als door het binnendringingsmecha-
nisme, het acroscom, een vesikel vol met lytische enzymen,
De vorm van dg kern wordt deels bepaald door de sterke
condensatie, welke het nucleinezuur heeft ondergaan.
Daarbij worden de normale, basische structuureiwlitten
vervangen door kleinere soortspecifieke eiwltten, de
prntaminenza. Pas na de bevruchting, vbébdr de serste
kerndeling gaan de protaminen weer over in histoﬁen24.
Belangrijk voor de aantrekking tot sn de vasthechting
aan de vrouwelljke geslachtscel is het membraan van de
mannelljke geslachtscel, waarin specifieke herkennings-
en kontaktstoffen op bepaalde plaatsen aanwezig zijn.

Oe verscheidenheid van mannelijke, dierlijke geslachts-
cellen 1s zo groot, dat deze socortspecificiteit een
bruikbare mogelijkheid bisdt om het verloop van het ont-

25
staan van de betrokken levensvormen vast te stellen .,
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De vrouwelijke geslachtscel van dierlijke organismen is
volumineus en onderscheidt zich onderling sterk door een
verschillende cellulaire organisatie, onder andars in
hoeveelhelid en hoedanigheid van reservemateriaal en door
het verloop van het ontwikkelingsproces. Opmerkelijk is
hierbij, dat speclale amringende cellen de vrouwelljke
geslachtscel voeden en hun stempel drukken op de diffe-
rentiatieprocessen welke na bevruchting volgen.

Enige overeenkamst in globale beschrijving is er wel
tussen de geélachtscellen van plant en dier. Binnen de
encrme verscheldenheld echter uiten zich toch maar
incidenteel enkele overeenkomsten die veelal vercorzaakt

worden door gen gelijkwaardige ultwendige conditie.

Van grote betekenis voor de ontwikkeling en produktie
van geslachtscellen is de relatie met het omliggend
weefsel en de invloed van het regulatiesysteem van het
organisme. De inwerking van uitwendige bilotische of abio-
tische faktoren belnvlcedt de vorming van geslachtscellen.,
Zo wordt het tijdsverloop bi] de ontwikkeling van de manne-
lijke geslachtscel van de Zebravis bepaald tijdens het
paringsritueel zelf en staat dus in direkt verband met
voortplantingskondities25. t
Een dergelijke betrokkenheid speelt zich bij planten ook
af. BiJ het bruinwier Dictyota blijkt het afstoten wvan
geslachtscellen sterk afhankelijk te zijn van het maan-
lichtritme in de natuur, een bepaalde vorm van geregu-

leerde romantiek27.
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Het geslachtelijk veortplanten vertoont bij plant en dier
een sterke gevoeligheid voor faktoren uit de omgeving,
een verschulving daarvan vertaalt zich in esn of andere
vorm van aanpassing. Zo ontpopt zlch rond het voortplan-
tingsproces een fijn gestemd samenspél van in- en
ultwendige faktoren.

De verscheldenheld van géslachtelijk funktioneren en
manifesteren 1s bijzonder groot. De toenemende differen-
tiatie van het organisme dat hierop gericht is, voltrekt
zich met name in organismen die een structuur hebben

met als fundament een dubbele set erfelijk materiaal.

De ontplooiing van deze diploide levensfase binnen de
levensloop is van bijzondere betekenis voor de verdere

ontwikkeling van de levensvorm.

Bij slechts enkele primltieve dieren - maar bi] een veel-
heid van vooral meercellige schimmels en wieren - blijkt
dat ieder ééncellig stadium binnen de levensloop een
zalfstandig bestaan kan leiden als &én cel, of, vanuit

&én cel groeiend, als organisme. Dit vermogen om zich
binnen de levensloop in meerdere lesvensvormen te presen-
teren houdt tevens een afwlsseling van kernfase in. Binnen
een dergelijks levensloop wisselen zich individuen met een

enkele of een dubbele set erfelijk materiaal af.
Het optreden van generatiewisseling

Het vermogen zich binnen één levensloop van verschillende

verschijningsvormen af te wisselen en dat gepaard gaat met
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kernfasewlsselling, speelt zich vooral bij planten af en

is onafhankslijk van het type voortplantingsproces. Uit
leder ééncellig stadium ontwikkelt zich een individu.
Alvorens zich ult een meiotisch gevormde cel, de meiospore,
een geslachtscel differentieert, ontstaat eerst een nieuw

" individu.Dat de generatiewlsseling eigen 1is aan primitieve
meercellige organismen, schimmels en enkele groenwleren en
inet name roodwieren, zal dan ook geen verwondering wekken.
Het vermogen tct verdere proel vanult één cel 1s geen
bijzonderheid.

Een algemeen model voor hef type levensloop kan echter niet
worden gegeven. In feite kan ieder gevormd, ééncell&g sta-
dium tildens de levensloop tot Iindividu ultgroeien zoals
dit bij de roodwieren meermaals gebeurt. Door het verschil
in sets erfelijk materiaal per individu binnen een derge-

lijke levensloop kan een onderling vormverschil optreden.

De afwisseling van fase stelt plantaardige organismen
beter 1n staat zich naar de omstandigheden te richten en
te regelen®", Het belangrijkste 1s echter, dat dit type
levensloop de mogelijkheld biedt tot hogere differentiatie
te komen door de diploide levensfase te ontwikkelen tot de
honfdfase van de levensloop. Zo ontploolt zich geleidelijk
de diplolIde fase als meest gedifferentieerde levensfase
van een organlsme. Een opvallende differentiatie, die de
diplofde fase zich toe&igent, is de zorg voor de
verspreiding, waarvan de bloel- en zaadversprelding de

opvallendste uitingen zijn.
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De levenslecop blijft daarbij, hoe gespreid ook, binnen
het stramien van de geslachtelijke voortplanting. Deze
gespreide levensloop draagt eveneens bij tot grotere
verscheidenheid van levensvormen. Een obgaam organisme
mgt gespreide levensloep 1s de voorleper van de plant-
aardige landgebonden organismen. Dit overgaan tot het
lsven op land, zou een bevorderende rol kunnen spelen
voor het tussenschuiven van de diploide levensfase
binnen de levensloop van wieren, die als voorlopers

van de eerste op land verschenen levensvormen beschouwd

wordenzg.
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EENVOUDIGE LANGCGEBONDEN LEVENSVORMEN

In aansluiting op de watergebonden levensvormen karakteri-
seren mossen en varens, als eenvoudigs landgebondén le-
vensvormen, zich door hun olgame voortplanting.

In de levensloop, waarblnnen generatiewisssling plaats
vindt, ontwikkelt de zygote zich afhankelijk van de
gametenvormende plant tot een hieuwe diplelide plant.

Ce funktie van de zygote els rustfase en als versprel-
dingsﬁorm binnen de levensloop van het organisme vervalt.
Dit wordt toevertrouwd aan de diplolde plant, die sporen
produceert welke na reductiedeling ontstaan en die in
rust kunnen gaan en zich verspreiden.

Uit deze spors groeit een plantje dat binnen omliggend

weefsel de geslachtscellen produceert.
De mannelijke geslachtscel

De mannelljke geslachtscellen van eenvoudige watergebonden
levensvormen vertonen reductie van celorganellen, een
specifieke vorm en een.gering aantal flagellen. Bij com-
plexe landvormen neemt het aantal flagellen sterk tos.

pit optreden van verschillende voortbewegingsmebhanismen
is een leidrasad om de ontwikkeling van levensvormen te
vervolgensg. De complexiteit van deze structuur neemt bilj
hogere organisatis van levensvormen toe.

De mannslijke geslachtscel bij mossen 1s gebogen van vorm

en bezit onderaan twee flagellen aan het basaal lichaam, de
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mitochondrién en een gedeelte van de bundel microtubuli.
Deze microtubull lopen langs de sterk gerekte kern door
tot in het voorste deel waarin zich een plastide met

soms nog één mitochondrie kan bevindensq.

Bij varens ontwlikkelt een dergelijke structuur van de
mannellijke geslachtscel zich tot een gedrongen spiraal-
structuur met meerdere flagellen.

Het ontstaan van de gedraaide vorm van de mannelijke ge-
slachtscel bij plant en dier staat 21 geruime tijd 1in de
belangstelling. Langs de gedraaide kern komen, 1in relatie
met het basaal lichaam, bundels van microtubuli voor, die
aan de basis van de cel met bandvormige structuren verbon-
den zijn. Het verhinderen van de aanmaak van microtubuli
blijkt te resulteren in een vervorming van de structuuraz.
Dat mede de wijze van contractie van het chromatine in de
kern vormbepalend is, moge duidelijk zijnBs. Evenwel zet
de vorm zich over de gehele cel voort, ook daar waar geen

34. Het samengaan van kerncontractie en

kern aanwezig is
~vorming van microtubuli Iijkt dan ook in een gereguleerd
proces de uitelndelijke vorm te bepalenss. De microtubuli
houden deze structuur in stand.

 Microtubull funktioneren in cellen als structuurvormende
en structuurbewarende organellen., In het bijzonder wanneer
behoud van vorm vereist is, bijvoorbeeld bij celdeling, ,
bepaalde vormen van celkontakt, buisvormige topcelgroei

en bij de bepaling van de celvorm, zoals hier bij manne-
lijke geslachtscellen, blijkt dit celskelet aanwezlg te

zijn. Dit celskelet van microtubuli ontstaat vanuit een
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gelokallseerd centrum in de cel, het microtubulus-
0rganiserend~centrum36. Na verloop van tijd kunnen de
microtubull verdwijnen.

Een dergellik centrum, sterk geassocieerd met inactisve
centriolen, verschijnt in het cytoplasma als opsengepakt

en amorf materlaal., Bij blauwwleren, waar ook microtubuli
in de cel voorkomen, wordt eveneens de aanwezigheild van

een dergelijk centrum verondersteld, hetgeen dit procytisch
celtype op dit punt een minder eenvoudig karakter geeft

dan wordt aangenomen37.
De vrouwelijke geslachtscel

Pe vrouwelljke geslachtscel bilj mossen ontwikkelt zich tot
een volumineuze cel met vacuolen, vetdruppeltjes aan de
periferie, dictyosomen, plastiden en mitochondrién. Het
aantal organellen neemt tijdens de ontwikkeling geleldelijk
toe. Rond de vrouwelijke geslachtscel 1igt als bescherming
een amorfe visceuze substantieaa. '
De vrouwelljke geslachtscel blj varens bezlt om het celplas-
ma esn wand, die geen barriére vormt voor het binnendringen
van de mannelijke geslachtscel, daar zich vooraan een
opening bevindt. De cel wordt op deze wljze afgesloten van
omliggend weefsel. De structuur bestaat hoofdzakelijk ult
elwitten en vetachtige componenten en 1s afkomstig van
gedegenereerde organellen van de vrouwelijke geslachtscelBg'
Bi] enkele mossen en varens werd tijdens de ontwlkkeling wvan
de vrouwelilke geslachtscel waargenumen, dat tijdens de rij-

ping het membraan van de vrij grote kern ultstulpingen vormt,
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die worden afpestoten, waarna zij mogelijk tot organellen,
zoals mitochondri&n en plastiden, differentieren41.

Ceze kern-cytoplasma interactie omlijnt het bijzondere
karakter van de geslachtscel, waarvan de celﬁrganellen

door aanmaak en uitstoting een vernieuwing ondergaan. '

De bevruchting

Het bevruchtingsproces heeft bij mossen en varens een zeer
uiteenlopend karakter.

Meerders mannelijke geslachtscellen kunnen, zoals bij de
varen Pteridium 1is aangetoond, door een opening van de wand
in een holte boven de vrouwelijke geslachtscel terecht
kKomen. Daar begint de kern van de mannelijke geslachiscel
te ontrollen en wordt nog iets cytoplasma afgestoten.
Meestal dringt é&&n geslachtscel in zijn gehseel binnen,

de kern vertoont nog steeds een spiraalvormige structuur.
Véor de bevruchting mist de kern van de mannelijke ge-
slachtscel zijn membraan:; zodra een kontakt met de vrou-
welijke geslachtscel tot stand komt wordt als eerste zijn
kernmembraan gevormd42.

Bij de fusie van de kernen maakt de top van de nog lange
en door microtubuli ondersteunde kern kontakt met de ronde
kern van de vrouweliljke geslachtscel en beide kernmembra-
nen fuseren zeer plaatselijk. Ulteindelijk blijkt weinig
of nlets wvan het kernmembraan van de mannelijke geslachts-

celkern te worden opgenomen43.
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Geslachtscel omringend weefsel

Het beﬁruchtingsproces, dat afhankellijk is van water als
transportmiddel, wordt bevorderd door hst weefsel rond de
geslachtscellen, '

De mannelijke geslachtscellen worden na rijping met regel-
maat vrijgelaten als pgevolg van de omhullende weefsel-
structuur waarbinnen deze cellen gevermd zijn.

Rond de vrouwelijke geslachtscel vormt zich een weefsel,
dat duidelijk de weg markeert waarlangs enkele mannelljke
geslachtscellen kunnen binnendringen. Bij dit kontakt
spelen stoffen, die door de vrouwelljke geslachtscel worden
geproduceerd en hun aanlokkende invlioed uitoefenen op de
mannelljke geslachtscel, een belangri]ke rol. Oe samen-
stelling van deze lokstoffen is soortspecifiek.

Binnen het wesefsel van de gamstenvormende plant ontwlkkelt
zich de zygote, waarbij de oriéntering van de eerste de-

lingswand bij verschillende groepen varens sterk verschilt.
Da gametenvormende plant

ULt een meiospore, de rustfase in de levensloop, ontstaat
de gametenvormende plant bij mossen en varens, die qua
vorm sterk uiteenloopt. Bij mossen 1s zij lapvermig of
heeft zi) de vorm van een as met bladachtige structuren,
het mosplantje. Bi1j varens is zi] lap-, peer- of bolvormig.
Met name bij varens leldt het gametenvormende plantje een

kortstondig bestaan en 1s het uitermate klein.
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Dit in steeds beperktere mate uitgroelen van de geslachts-
cel-vormende plant bij een aantal varens, resulteert uit-
eindelijk in weefsel dat niet veel groter iIs dan de spore,
waarult het is ontstaan.

Betekent in eerste instantie deze spore de start voor een
plantje dat beide geslachtscellen produceert, allengs
komen sporen voor, die geslachitsgeschelden zijn en dus
alleen in staat zijn tot produktie van &én type
geslachtscel.

De vorm van de spore verschilt bilj varens aanvanksliljk
niet, maar allengs ontstaat een ongelljkheid van sporen-
vorm, als een uitwendig herkenbaar kenmerk voor &én

bepaald geslacht.
Heterosporie

Dit differsntiéren naar uitwendige verschillen in vorm
komt het sterkst naar voren in de grootte der sporen.
De oorzaak van dit onderscheild in optreden van sporen,
de heterosporie, is een resultaat van erfelijke aanleg
en ultwendige omstandigheid. Ook de reeds gereduceerde
dimensie van de geslachtscel-vormende plant ligt hieraan
ten grondslag.

De heterosporie heeft relatie met de ontwikkeling van
landgebonden plantaardige en dierlijke levensvormen,
het transport- en verspreidingsmechanisme ondergaan
binnen de levensloop van zaadvarens en zaadplanten sen

sterke verandering. Tevens heeft er een verdere uitwer-
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king van de hulporganen plaats die nodig zijn om de
geslachtelijke voortplanting te laten verlepen.

Met betrekking tot de verspreidingsfunktie binnen de
levensloop komt nu niet meer de ééncellige meiospore,
maar de eerste aanleg tot de geslachtscel-vormends plant
in aanmerking. Teneinde deze verspreiding mogelijk te
maken zijn speclals structuren vereist. Hierbilj wordt
ingespesld op faktoren als water, wind, zwaartekracht

en wellicht ook, zoals bij de zaadvarens het geval is
geweest, het dier44.

Vorming van de speclale sporopollenine-houdende wand

rond de spore is hlervan een voorbeeld. Oeze dient niet
slechts als gekleurde, beschermende laag, maar 1s door
zijn vaak fraale sculptuur gericht op verspreiding.

Bij de totstandkoming van deze wand werkt de invlced van
het weefsel rond de zich ontwikkelende geslachtscel-
varmende plant zeer sterk mee. Dit weefsel, dat zich pas
bij de wvarens echt goed ontwikkelt, kenmerkt zich door
zijn nauwe betrokkenheld bij de vorming van de melospore.
Het werkt als diplold weefsel mee aan de voeding en
wandvorming van de spore en voegt de stoffen toe die nodig
zijn voor het eerste kontakt op de transportweg naar de
versmelting.

Het weefsel gaat uiteindelijk ten gronde, &én van de vele
voorbeelden van gerichte celondergang in dienst ven de
totstandkoming van een bepaalde structuur of een bepaalde

VOorm.
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Binnen de levensloop, waarbij twee geslachtsgescheiden

en gqua vorm verschillende geslachtscel-vormende planten
voorkomen, produceert de mannelijke geslachtscel-vormende
plant veel geslachtscellen. Het elkaar bereiken of in de
buurt komen van de mannelijke en vrouwelijke geslachts-
cellen is deels afhankelijk van de aantallen geslachts-
cellen en deels ook van de vorming van specilale mechanis-
men en structuren die de ontmoetingskans van de geslachts-
cellen verzekeren. Belde typen geslachtscel-vormende
weefsels maken zich van de plant les en verspreiden zich.
Bij zaadvarens blijft echter de spore, die al een vrouwe-
lijke geslachtscel-vormende plant bevat, op de plant zitten.
Aan de zaadvaren heeft bevruchting, embryo- sn zaadvorming
plaats. Bij deze planten verspreidt de plant zich door
middel van zaad. Binnen deze groep van de varens verschuift
dus de verspreldings- en rustfase bintien de levensloop.
Aanvankelijk verloopt de verspreiding bij primitieve

varens door de melospore, vervolgens door de haploide
geslachtscellen-vormende plant en bij zaadvarens door het
diploide embryo van de varenplant binnen het zaad. Bi]
genoemde verschulving is het de diplolds plant, die het
graootste aandeel hesft in het tot stand brengen van zowel
de structuren voor transport van de geslachtscel-vormende
plant als van die voor een efficiente verspreiding. Hiertoe

neemt de differentiatlegraad van de varens toe.
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Heterosporie bewsrkstelligt dat het voortplantingsproces ‘
zelf gerichter verloopt. Ook in de verschijningsvorm van
de plant en de hulporganen, welke in verband staan met
voortplanting, komt dit duidelijker tot uiting. Dit
uiterlijk vertoon, mede gericht op uitwendige abiotlsche
en blotische Faktoren, manifesteert zich veel duidelijker
bij de zaadplanten. Bij varens neemt dit manifesteren

echter al duidelljke vormen aan.
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ZAADPLANTEN

Het obgame voortplantingsproces bij zaadplanten ontwikkelt
zich vanuit de wvarens en zaadvarens., De differentilatie van
de geslachtscellen neemt toe. De rol van het omliggend
weefsel wordt echter bij de ontwikkeling van geslachtscel-
vormend weefsael, bij bevruchting, embryovorming en bij de
verspreiding allengs belangrijker. Deze differentlatie van
de diploide plant gaat ten koste van de geslachtscel-
vormende plant, die heterotroof en onbeduidend wordt en
tenslotte niet meer in staat 1is tot vorming vah volledige
geslachtscellen. De levensloop van de zaadplant wordt

hierdoor sterk vereenvoudigd.
De mannelijke geslachtscel

Ce mannelijke geslachtscel-vormende plant van naaktzadigen
bestaat slechts uit enkele cellen. Het aantal gevormde
geslachtscellen is zeer gering en bij enkele vertegen-
woordigers, wasrbl} deze geslachiscel vrijkomt, gewcnden
van vorm en voorzien van vele korte flagellen45.

Een overeenkomst met de mannelijke geslachtscel van de
varens blijft aanwezig, al maakt de kern esn nilet zo

ver doorgevoerd contractieproces door.

De meeste naaktzadigen vormen een gehesl afwijkende ge-
slachtscel. Oorzaak hiervan is de verandering dis in het
transportmedium optreedt. Ue mannelijke geslachtscel-
vormende plant, de pollenkorrel, kiemt met een lange buis,

waardoor de mannelijke geslachtscel tot in de vrouwelijke
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geslachtscel, of, zoals bi} de bedektzadigen, tot in een
begeleldende cel verveerd wordt. Aan het uiteinde van de
buls komen doorgaans twee geslachtscellen vri). Deze
cellen zijn blji naaktzadigen rilk aan cytoplasma, missen
96, 47 Bij bedekt-

zadigen bevatten dergelijke cellen vesl minder cytoplasma.

flagellen en hebben een vrij grote kern

De cel waaruit de geslachtscellen van bedektzadigen na
deling ontstaan en die vrij in het plasma van de pollen-
buis wordt getransporteerd, heeft een door mikrotubulil
voorgevormde, langgerekte vorm en een enigermate langwer-

48

plge en gecontraheerde kern ~. Ook bevat deze kern als

structurele eiwitten rond het nuclelnezuur, de protaminen,

in plaats van histonen49

. Deze geslachtscellen-vormende
cel bezlt dus ten behoeve van het transport enksls typlsche
kenmerken van een geslachtscel.

Wanneer bl] zaadplanten des gametenvormende plant, als
pollenkerrel afhankelijk van water, wind of dier, het
grootste gedeelte van de transportweg aflegt, blijkt .cok
de wijze waarop de geslachtscel zelf nog een geringe af-
stand via de pollenbuis tussen ds partnercellen moet over-
winnen, sterk van invloed op haar verschijningsvorm.

Het overbodig zijn van een aktief bewegingsmechanisme

doet de mannelljke geslachtscel niet tot volledige

differentiatie komen.
De vrouwelljke geslachtscel

Cok de vrouwellijke geslachtscel van zaadplanten verliest
geleldelijk de differentiatie tot een volledige geslachtscel.
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Bij vrijwel alle naaktzadigen is de vrouwelijke geslachts-
cel zeer volumineus, gekenmerkt deor speciaal cytoplasma
en omringd door voedende cellen. In de vrouwelljke ge-
slachtscel treden gehypertrofigerde plastiden op, ontstaan
kleine granula en wordt de mltochondriénpopulatie ver-
nieuwd48' 5a, 51.

Deze ontwlkkellng van ds vrouwelijke geslachtscel is ge-
richt op Qernieuwing en vermeerdering van de celorganel-
populatie, terwijl een groot deel daarvan, zoals de plas-
tiden, uiteindslijk na bevruchting niet aan de varming

van het embryo deelneemt,

Bij enkele naaktzadlgen, zoals Welwltschla, Gnetum en enkele
Taxodiaceae, komt een typische vrouwelljke geslachtscel

niet meer tot ontwikkeling. De versmelting vindt plaats
tussen twee vrijwel identiek uitziende cellen.

Blj bedektzadigen doet zich een gelijke situatie voor; een
weinig gedifferentieerde vrouwelijke geslachtscel funktio-
neert als partnercel. Deze cel mist vernieuwing van cyto-
plasma en kan als een beginstadium van een peslachtscel
beschouwd wordensz.

Het voeden van zygots en embryo wordt door de vorming van
diplold of polyploid weefsel binnen de geslachtscel-
vormende plant verzorgd, dat ontstaat na_versmelting van

de tweede mannelijke geslachtscel. Via dit weefsel alsook
rechtstreeks, heeft de diplolIde plant zo het grootste
aandeel in de ontwikkeling wvan het embryo.
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Bij bedektzadigen blijft geslachtsceldifferentiatie
achterwege., De vervanging van water door cytoplasma als
transportmedium kan een oorzaak zijn voor dit niet meer
verder ontwikkelen tot een typische mannelijke geslachts-
cel. Dok zijn vervroegd of snel transport kan deze verdere
ontwlkkeling afbreken. Voor een volledige ontwikkeling tot
een typische vrouwelijke geslachtscel kan eveneens, door
de versnelling van het benaderingsproces, tijdgebrek
optreden. Het zeer nauw op elkaar afgestemd zijn van het
ontwikkellngsproces van de geslachtscellen kan hier een
ocrzaak zljn en een vergaande differentlatie tot partner-
cellen vervangen.

De heide geslachtscellen dragen enkel nog als kenmerk het
vermogen tot versmelten. De verschijningsvorm ondergaat
nog maar een zeer gerlnge differentiatie. Huﬁ onderlinge
betrokkenheid wordt echter veel nauwkeuriger gereguleerd.
Veel van de funktie van de geslachtscel en van de ge-
slachtscel-vormende plant wordt overgenomen en sterk uit-
gebreid door de diploide plant. Deze levensfase komt tot
grote differentiatie en vertoont een hoge mate van

verscheidenheid.
Ce bevruchting

Speclaal opvangweefsel voor de pollenkorrel, het integument,
de nucellus of de stempel, kenmerkt zaadplanten. De pollen-
buis als transportweg voor de mannelijke geslachtscellen

vormt zich nadat een herkenningsreaktie heeft plaatsgevonden.
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Herkenningsstoffen zijn aanwezig in de holtes van de
pollenwand en op de plaats waar kontakt zal plaatsvin-
denSB. Ook de doordringing van de pollenbuls in weefssels,
door afscheiding van celwandverwekende enzymen aan de top
van de pollenbuiss4, blijft afhankelijk van een onderlinge
samenwerking van de deelnemende structuren. Tot ver

in de transportweg kunnen barriéres optreden.

De bloem beverdert enerzijds door haar bouw en versechij-
ningsvorm de ontvangst van de pollenkorrel, anderzijds
begrenst zij nauwkeurig de herkenning en erkenning van

deze geslachtscel-varmende plant.

De inleiding tot en de versmelting van geslachtscellen
is bij nazaktzadigen grotendeels bekend.

Bij enkele soorten, waar de mannelijke geslachtscellen
nog aktief bewegen, ontstaat als reaktie op hun aanwe-
zigheid boven de vrouwelijke geslachtscel, door deling
van de halskanealcellen, een opening. Hier wringt zich
de mannelijke geslachtscel door, mogelijk door aktieve
beweging ven het celskelet47.

Bij naaktzadigen,waar de pollenbuis tot aan de vrouwe-
lijke geslachtscel doordringt, worden de pollenbulswand
en de wand rond de vrouwelijke geslachtscel langs enzy-
matische weg vpgelost. Een aktivitelt, dle waarschijnlijk
uitgaat van de vrouwelijke geslachtscel of haar direkte
omgevingS4.

Beide mannelijke geslachtscellen komen in hun geheesl

binnen de vrouwelljke geslachtscel. Rond &één van belde
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- 50
kernen blijven mitochondri&n en plastiden liggen45’ .

Na de versmelting en de eerste dellng van de zygots ont-
stesat rond de kernen een z@ne cytoplasma die rijk is aan
ribosomen, welke afkomstig zijn van het corspronkelijke
kernplasma. Daaromheen liggen de plastiden, meegebracht
door de mannglijke geslachtscel, en de mitochondrién,

van beider oorsprong. Dit vernieuwd cytoplasma rond de
kernen neemt deel aan de vorming van het eﬁbryo. De
overige celorganellen van de vrouwelljke geslachtscel de-
genereren, uitgezonderd enkele membranen en veidruppels
die in en rond de zGne van vernieuwd cytoplasma

liggensu’ 51.

Bij bedektzadigen groelt de pollenbuis snel naar de
hulpecellen naast de vrouwelijke geslachtscel toe, naar
verondersteld aangetrokken door stoffen die door de
vrouwelijke geslachtscel-vormende plant geproduceerd
worden, wellicht door de hulpcellen’.

De pollenbuls dringt de hulpcellen in en opent zich.

Eén van de mannelijke geslachtscellen dringt het cyto-
plasma van de vrouwelijke geslachtscel binnen, de andsre
komt in de centrale cel terecht. Het versmeltingsproces
vefloopt snel; de reden waarom details nog onbekend zijn.
{lok omtrent de herkomst van het cytoplasma van de zygote
is nog meaar weinig bskend. Vermeerdering van organellen
treedt na zygotevorming op, vernieuwing of verkwisting

van organellen vooraf blijft achterwege.



_49_

Bedektzadigen vervallen In een vroeg stadium tot vorming
van onvolledige geslachtscellen. Veel funktiss, aanvanke-
11 jk eigen aan de geslachtscellen worden overgenomen door
de diplolde levensfase. De haplolide levensfase in de le-
vensloop 1s zeer kort en wordt overheerst door de dipleolde
levensfase.

Vooral deze diplolde fase in de levensloop van de zaadplant
ontwikkelt zich tot de complexe hoofdvorm en manifesteert
een grote verscheidenheid. Dit komt naar voren bij de
ontwikkeling van de bloem, welke in diasnst staat van de
geslachtscel-vormende plant, dz bestuiving, bevruchting

en verspreiding. De bloem is nauvwkeurlg afgestemd op haar
funkties, ook ten opzichte van de omgeving, waarin het

dier een belangrijke rol gaat spelen. Met zijn bloem
presenteert zich de plant en treedt in relatie met haar
omgeving tot in de humane leefwereld; neem vaker een
bloemetje mee. Deze vorm van communicatie 1s een belangrijk
aspect in de ontwikkeling van het voortplantingsproces ’
in de tijd.






