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O SAMOBEZPLODNOSCI U ROSLIN

L. RoSliny kwiatowe

Samobezptodnos$¢, czyli niezdolno§¢ roslin do zapylenia wlasnym pyl-
kiem jest zjawiskiem bardzo rozpowszechnionym i od dawna znanym. Dar-
win w swej pracy «Effects of Cross and Self-fertilisation in the Vegetable
Kingdom» wymienia okoto 30 gatunkoéw, u ktorych zjawisko to zaobserwo-
wal. East w 1940 r. (cyt. wg Lewisa, 1954) obliczal, ze samobezplodnosé
wystepuje u ponad 3000 gatunkéw roslin kwiatowych nalezacych do dwu-
dziestu rodzin, zdaniem za$§ Lewisa (1954) liczba ta jest tylko niewielka czgscia
rzeczywistej liczby gatunkow samobezptodnych. Stwierdzono réwniez samo-
bezplodno$¢ u paproci (Wilkie, 1956), u grzybéw za$ jest ona wyjatkowo
rozpowszechniona.

Poczatkowo uwazano, ze tylko wlasny pylek danej rosliny nie jest zdolny
do dokonania zaplodnienia; dopiero przed kilkudziesigciu laty stwierdzono,
7e bezptodno$¢ moze wystgpowac rowniez przy krzyzowaniu roslin o okre-
§lonym genotypie. Z tego wzgledu termin samobezptodno$¢ (ang. self-sterility)
zastgpiono §cilejszym — incompatibility (fr. incompatibilité; ros. niesow-
miestimost’); w przekladzie na jezyk polski termin ten brzmi trochg niezrecz-
nie — niezgodno$¢, ale niewatpliwie jest $ciSlejszy. W dalszym ciggu referatu
terminy samobezptodno$¢ i niezgodnos¢ beda traktowane jako synonimy.

Klasyfikacja typéw samobezplodnosci

Samobezplodnoé¢ u roznych grup systematycznych roélin kwiatowych
wystgpuje w rozmaitych postaciach. Istnieja jednak migdzy poszczeg6lnymi
grupami pewne cechy wspdlne. Na jakich kryteriach mozna byloby oprze¢
klasyfikacje typoéw niezgodnosci? Lewis w 1944 r. (cyt. wg Batemana,
1952) jako podstawe klasyfikacji przyjal obecno$¢ albo brak réznic w mor-
fologii kwiatéw miedzy ro$linami wzajemnie ptodnymi; Mather w tymze
roku (cyt. wg Batemana, 1952) — jeden z aspektéw podstaw genetycznych
samqbezptodnosci, mianowicie gametofityczne wzglednie sporofityczne deter-
minowanie zachowania si¢ pylku (patrz ryc. 1); wreszcie Bateman (1952)
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za podstawowe kryterium klasyfikacji niezgodno$ci uznat jej fizjologiczne
podstawy, uzupelniajgce si¢ dzialanie réznych alleli warunkujacych samo-
bezplodno$¢ lub przeciwstawne dziatanie tych samych alleli, nie odrzucajac
kryteriow Lewisa i Mathera,

W pbiniejszej swojej publikacji na ten temat Lewis (1954) przyjmuje
i vzupelnia wszystkie trzy wymienione kryteria.

Na podstawie morfologii kwiatéw mozna wszystkie samobezptodne ga-
tunki podzieli¢ na dwie kategorie: o ré6znopostaciowych kwiatach, tj. distylia
i tristylia, oraz gatunki, u ktérych zadne réznice w morfologii kwiatéw nie
towarzysza niezgodnosci.

Przy klasyfikacji genetycznej nalezy uwzgledni¢ trzy kryteria: liczbe al-
leli — dwa lub wiele; gametofityczne wzglgdnie  sporofityczne determinowa-
nie wlasciwosci pytku, a takze wystgpowanie lub brak dominowania poszcze-
golnych alleli w pyltku; wreszcie obecno$¢ lub brak dominowania poszcze-
gblnych alleli w determinowaniu wia$ciwosci stupka.

Z punktu widzenia fizjologii samobezplodno$ci mozna wyrézni¢ dwie
wyraznie wyodrebnione grupy: do pierwszej zaliczamy te rosliny, u ktorych
samobezplodnos$¢ jest wynikiem tego, ze produkty dzialania danego allelu
zawarte w stupku i pytku nie uzupelniaja si¢ (tj. zaplodnienie mozliwe jest
tylko wtedy, gdy produkty dzialania alleli w stupku i pytku uzupehiaja sieg).
Na druga grupe skladaja si¢ rodliny, u ktérych samobezptodnos¢ jest wyni-
kiem antagonistycznego dzialania takich samych alleli w stupku i w pytku.

W oparciu o powyzsze kryteria Lewis wyr6znia trzy zasadnicze typy samo-
bezplodnosci u roélin kwiatowych:

1) typ réznopostaciowy (heteromorficzny) sporoﬁtyczny,

2) typ jednopostaciowy (homomorficzny) gametofityczny;

3) typ jednopostaciowy sporofityczny.

Genetyczne podstawy samobezplodno$ci

Do typu réznopostaciowego sporofitycznego zalicza si¢ samo-
bezpltodnos¢ towarzyszaca heterostylii. Jak wiadomo, u roélin heterostylicznych
tylko pylek z kwiatéw krotkostupkowych moze skutecznie zapyli¢ kwiaty
dhugostupkowe — i odwrotnie. Podloze dziedziczne distylii jest stosunkowo
bardzo proste. Roéliny krotkostupkowe maja genotyp Ss, sa wigc dominuja-
cymi heterozygotami, dlugostupkowe za$ maja genotyp ss, sa zatem homozy-
gotami recesywnymi. Pylek pochodzacy z ro$lin heterozygotycznych Ss bez
wzgledu na to, czy ma allel S czy s, jest bezplodny w stosunku do ro$lin
o genotypie Ss, zachowanie si¢ wigc pytku determinowane jest przez genotyp
sporofitu, od ktorego dany pylek pochodzi; innymi stowy allel S catkowicie
dominuje nad allelem s. Poniewaz polowa pytku roélin krétkostupkowych
zawiera allel S, a druga polowa — allel s i podobnie jest z komérkami jajo-
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wymi u roélin krotkostupkowych, w populacji czestos¢ obu form — Ss i ss
jest jednakowa.

Powyzszy schemat jest o tyle uproszczony, ze w rzeczywistoéci u roslin
distylicznych wystepuje caly kompleks cech §ciSle ze soba sprzezonych. Na
przykiad u Primula roéliny krétkostupkowe maja jednoczes$nie drobne komorki
znamion, diugie preciki i duze ziarna pylku; dlugostupkowe natomiast roéliny
maja duze komorki znamion, krotkie preciki i drobne ziarna pytku. Ernst
(1936; cyt. wg Lewisa, 1954) znalazl homostyliczne rosliny Primula viscosa,
‘a takze takie, u ktérych w dhugich precikach byt drobny pylek lub w krot-
kich — duzy. To nasunglo Ernstowi przypuszczenie, Ze w rzeczywistosci gen
warunkujacy heterostyli¢ jest «supergenem» zlozonym z kilku czlonéw wa-
runkujacych morfologiczne i fizjologiczne réznice migdzy roslinami krétko-
i dtugostupkowymi. Czasem w obrebie tego supergenu zachodzi «crossing-
over» prowadzacy do powstania opisanych wyzej nienormalnych czy niety-
powych roslin.

Bardziej skomplikowany jest schemat dziedziczenia tristylii (Fisheri
Mather, 1943; Fisheri Martin, 1947; cyt. wg Lewisa, 1954). U tetra-
‘ploidalnego gatunku Lythrum salicaria sa dwa niezaleznie dziedziczace si¢
loci, kazdy z dwoma allelami, S —s i M — m. Osobniki majace chocby
jeden allel S bez wzgledu na obecno$¢ allelu M czy m sa krétkostupkowe,
np. Ss MM, Ss Mm czy Ss mm. Recesywne homozygoty ss majace cho¢by
jeden allel M (tj. ss MM lub-ss Mm) maja posredni stupek. Wreszcie podwojne
homozygoty recesywne ss mm sa diugostupkowe. Kroétkoshupkowe roéliny
maja preciki po$rednie i dlugie, rosliny o stupkach posrednich maja preciki
krotkie i diugie, dtugostupkowe za$ roéliny maja preciki posrednie i krotkie.
Kazdy z trzech typéw ro$lin moze skutecznie zapylaé¢ oba typy pozostale.

Diploidalny Oxalis valdiviensis (Fyfe, 1950; cyt. wg Lewisa, 1954) ma
rowniez dwa loci, kazdy z dwoma allelami, S—s i M — m, ale sa one sprzgzone
i warto$¢ zachodzacego migdzy nimi «crossing-over» wynosi okoto 7%;. We-
dhug obliczen Fishera (1949; cyt. wg Lewisa, 1954) oba te systemy dziedzi-
czenia tristylii gwarantuja jednakowa czesto$¢ wystgpowania wszystkich
typéw roslin.

Jednopostaciowy gametofityczny typ dziedziczenia samobezplod-
noéci stwierdzono przede wszystkim u wielu gatunkéw nalezacych do rodzin
Rosaceae, Solanaceae, Papilionaceae 1 Onagraceae. Jego podloze genetyczne
jest stosunkowo bardzo proste i dobrze zbadane i chyba z tego wzgledu
omawiane bywa zazwyczaj w podrecznikach genetyki. Samobezptodnos¢
uwarunkowana jest przez jeden locus S z serig alleli oznaczanych zazwyczaj
Si, Sa, S, Ss...S,, przy tym liczba alleli w poszczegdlnych populacjach moze
by¢ bardzo duza. Z badan Emersona wynika (1938; cyt. wg Lewisa, 1949b),
ze u 500 pochodzacych z dzikiej populacji roslin Oenothera organensis wystg-
powalo 45 réznych alleli S, wedlug za$ obliczeri Batemana (1947; cyt. wg
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Lewisa, 1949b) opartych na badaniach Atwooda i Williamsa liczba alleli S
w populacjach Trifolium repens i T. pratense moze dochodzi¢ do 212. Jedli
skrzyzowane zostana ro$liny S;S, xS,S,, w potomstwie w réwnych ilo$ciach
wystapia nastgpujace genotypy: S;S;, SiSs S2S; i S.S.. Rofliny nalezace
do wszystkich czterech genotypow beda si¢ w obu kierunkach krzyzowaly
z obu formami rodzicielskimi, ale wyniki krzyzéwek odwrotnych beda
rozne: z krzyzowki @ S,S, x3 S,S; otrzymamy potomstwo dwu tylko geno-
typéw, mianowicie S,S; oraz S,S;, z odwrotnej za$ krzyzowki, 9 S,S; xJ'S,S,
otrzymamy potomstwo S;S, i S,S;. Dowodzi to, ze w pierwszym wypadku
zaptodnienia mogt dokona¢ tylko pylek majacy allel S;, w drugim za$ — tylko
- pylek zawierajacy allel S,. Allel S, nie wywarl wplywu ani na S,, ani na S,.
Zatem o zachowaniu si¢ pytku decydowal nie genotyp sporofitu, od ktérego
ten pylek pochodzi, lecz genotyp samego ziarna pytku, gametofitu. Rowniez
w stupkach poszczegélne allele dziataja niezaleznie. Allel S, uniemozliwia nor-
malny wzrost lagiewki pylku majacego ten sam allel, allel S, uniemozliwia
wzrost lagiewki pytku o genotypie S, itd. Mozna powiedzie¢, Ze kazdy z alleli
zarowno w pylku, jak stupku dziala autonomicznie.

Poszczeg6dlne allele S moga wywolywa¢ rézne stopnie samobezplodnosci.
Easti Yarnell (1929) w badaniach nad Nicotiana Sanderae i N. alata ziden-
tyfikowali 15 réznych alleli S, z ktérych jedne powodowaly catkowita samo-
bezplodnos¢, inne za$§ wykazywaly znacznie stabsze dzialanie, w wigkszym

| Typ gametofityczny Typ sporofityczny

Gl
Genotyp sporofitu i m ) : Disions)
Genotypy gametofitow
(4. ziarn pylku) | @

Fenotypy gametofitow k @ | S1S: I

(niezalezne dzialanie obu alleli)

NN
i

(dominowanie allelu S, nad S,)

Schemat ilustrujacy réznice miedzy gametofitycznym i sporofitycznym determinowaniem
zachowania sie pylku. Przypuszcza sig, ze w typie gametofitycznym allele S zaczynaja dziata¢ po roz-
dzieleniu sig tetrad; dlatego ziarno pylku majace allel S, zawiera tylko substancje wytwarzane w wy-
niku dziatania tego wlasnie allelu. W typie sporofitycznym allele S zaczynaja dziata¢ przed rozdzie-
leniem sig tetrad; dlatego ziarno pylku majace allel S, zawiera zaréwno substancje wytwarzajace
sie w wyniku dzialania tego wlasnie allelu, jak i allelu S,. Je$li allel S, dominuje nad S,, caty pylek,
zar6wno majacy allel S, jak S, zawiera wylacznie substancje wytwarzajace si¢ w wyniku dziatania
allelu S,.
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stopniu uzaleznione od czynnikéw $rodowiska. W rezultacie rosliny o geno-
typie np. S,S; byly catkowicie samobezptodne bez wzglgdu na okolicznosci,
~ roéliny za$ np. S,S;; w pewnych warunkach okazywaly si¢ samoptodne dzigki
dzialaniu allelu S,;.

Sytuacja komplikuje si¢ przy poliploidyzacji. Autotetraploid o wzorze
S,S,S.S, wytwarza trzy rodzaje pytku: S;S,, S,S, i S;S,. Ten ostatni ma jedno-
cze$nie dwa rozne allele S — jak si¢ taki pylek zachowa? U Oenothera orga-
nensis (Lewis, 1947) poszczegdlne allele S w pylku moga w trojaki sposéb
ze soba wspotdzialac:

1) Moga dziala¢ niezaleznie od siebie, woOwczas roslina o genotypie
S,S,S.S, pozostanie catkowicie samobezplodna.

2) Jeden z alleli moze dominowa¢ nad innym, wéwczas roslina o geno-
typie np. S,S,S,S; bedzie rowniez samobezplodna, ale jesli allel S; dominuje
nad S,, to pylek S,S; z tej rosliny moze by¢ plodny w stosunku do rosliny
o genotypie S,S,S.S, (gdyby dominowania nie bylo, pylek S,S; nie moglby
skutecznie zapyli¢ takiej roéliny).

3) Dwa rézne allele «wspdlzawodnicza» ze soba w pyltku, skutkiem czego
znosza si¢ efekty ich dziatania; pylek np. S;S; zachowuje si¢ tak, jak pylek
roélin, u ktérych samobezptodno$¢ nie wystgpuje, w tym wigc wypadku
poliploidyzacja prowadzi do samoplodnosci. Krzyzowanie poliploidow
z wyjSciowymi roSlinami diploidalnymi wykazalo, ze w tetraploidalnych
stupkach poszczegélne allele S zachowaly swe wlasciwosci: tetraploid S;S; S¢Se
jest samoplodny, ale nie moze by¢ zaplodniony ani haploidalnym (a wigc
pochodzacym od diploidalnej rosliny) pytkiem S, ani Sq. Prawdopodobnie wige
z trzech typow pytku wytwarzanego przez tego tetraploida (S;S;, SeSe 1 S;S)
tylko «neutralny» pyltek S;S; moze dokonaé zaplodnienia. U tetraploidalnych
form Pirus communis i Petunia violacea samoplodnos¢ jest prawdopodobnie
roOwniez wywolana wzajemna «neutralizacja» alleli w heterozygotycznym
pylku. U tetraploidalnej koniczyny biatej (Brewbaker, 1955) poszczegolne
allele wykazuja dominowanie nad innymi, skutkiem czego poliploidyzacja
nie prowadzi do zniesienia samobezplodnosci.

Interesujace badania nad mutacjami alleli S prowadzit Lewis na Pru-
nus avium i Oenothera organensis. Okazalo si¢, Ze czgsto$¢ samorzutnych
mutacji genu S jest bardzo mata, u Oenothera organensis — rzedu 1 : 5 000 000.
Mutacje indukowane promieniami X byly znacznie czgstsze, ale zawsze po-
legaly na inaktywacji alleli S prowadzacej do samoplodnoéci. Badanie po-
tomstwa takich mutantéw wykazato, ze ta inaktywacja moze dotyczy¢ tylko
stupka lub tylko pytku. Sugeruje to, iz gen S sklada si¢ z dwu czgsci, a moze
lepiej byloby powiedzie¢ — spetnia dwie w pewnym stopniu niezalezne funkcje:
decydowania o wiasciwoséciach pylku i stupka (Lewis, 1848, 1949a, Lewis
1 Crowe, 1954). '

Badania nad dziedziczeniem si¢ samobezptodnoéci przy krzyzowaniu
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form samobezptodnych z samopltodnymi nie daty jednoznacznych wynikow.
East (1929, 1932) krzyzujac samoplodne (S.S;) i samobezptodne gatunki
Nicotiana otrzymat w F, osobniki samoptodne (SS,), ktore w wyniku samo-
zapylania daly potomstwo réwniez samoplodne o genotypach S:S; SS,. Wska-
zywaloby to, ze pylek majacy allel S, nie byt zdolny do dokonania zaptod-
nienia. Mozna wigc powiedzieé, ze allel S; maskuje, lecz nie eliminuje dzialania
allelu S,, ani w stupku, ani w pytku. Zupelnie inne wyniki otrzymali Mc Guire
i Rick (1954) krzyzujac samobezptodne Lycopersicum peruvianum i L. chi-
lense z samopylnym L. esculentum. F, i F, okazaly si¢ samobezptodne. W krzy-
z6éwkach wstecznych zaréwno osobniki pierwszego, jak i drugiego pokolenia
mieszaricow okazaly si¢ jako & plodne z L. esculentum, jako @ za§ — bez-
plodne. Z gatunkami samobezplodnymi osobniki F, okazaly si¢ pltodne
jako @ i bezptodne jako &, odwrotnie wigc niz w pierwszym wypadku. Z 28
roslin pokolenia F, tylko 3 okazaly si¢ plodne z L. peruvianum w obu kierun-
kach, pozostate za§ zachowaly si¢ tak jak F,. Na tej podstawie autorzy docho-
dza do wniosku, ze prawdopodobnie L. esculentum ma jeden do dwu genow
nie sprz¢zonych z genem S, uniemozliwiajacych pytkowi tego gatunku nor-
malny wzrost w stlupkach samobezptodnych gatunkéw Lycopersicum.

A. Lundquist na podstawie wieloletnich wynikoéw badan nad zytem
(Secale cereale) dochodzi do wniosku, ze u tej rosliny, podobnie jak u Fe-
stuca pratensis (Lundquist, 1954, 1955) zachowanie si¢ pytku determinowane
jest gametofitycznie, ale sa dwa (a nie jeden) loci samobezplodnosci, kazdy
z seria alleli. Lundquist oznacza je S,, S,, S;... S, oraz Z,, Z,, Z,... Z,.
Roélina o genotypie S,S.Z,Z, moze by¢ zaplodniona pylkiem S,Z; lub S,Z,,
a wiec jesli tylko jeden z alleli ktorego$ locus jest taki sam w shupku i w pytku,
nie moze natomiast by¢ zaptodniona pytkiem np. S,Z, albo S,Z,, a wigc gdy
allele obu serii wspolne sa w pylku i w stupku.. Réwniez u Phalaris coerulea
samoniezgodno$¢ uwarunkowana jest przez dwa loci z seriami alleli, zacho-
wanie si¢ za$§ pylku determinowane jest przez genotyp gametofitu, tj. zalezy
od tego, jaki allel ma dane ziarno pytku (Hayman, 1956).

Jednopostaciowy sporofityczny typ samobezplodnosdci jest najsta-
biej poznany, a wyniki badan poszczegdlnych autoréw sa czgsto sprzeczne
i w rézny sposob interpretowane. Oto jego najbardziej charakterystyczne
cechy: Przypuszczalnie, podobnie jak w poprzednio omawianym typie sa-
mobezplodno$¢ uwarunkowana jest przez jeden locus z serig alleli (ryc. 1),
ale o wlasciwosciach pylku decyduje genotyp sporofitu — tak jak to ma miejsce
w wypadku heterostylii. Je$li roSling o genotypie S;S, bedziemy zapylali
pylkiem roéliny majacej genotyp S.Ss, to nawet te ziarna pylku, ktére prze-
nosza allel S; nie beda zdolne do zaplodnienia roéliny matecznej, gdyz — jak
przypuszcza si¢ — w cytoplazmie tego ziarna pytku znajduja si¢ juz substancje
wytworzone w wyniku dzialania allelu S,; ziarno pytku wigc zachowuje si¢
tak, jakby mialo zaréwno allel S,, jak S;. Poszczegolne allele moga wykazywaé
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dominowanie w stosunku do niektérych innych alleli. Je$li np. allel S; domi-
nuje nad S,, caly pylek z rosliny S;S, bedzie zdolny do zaplodnienia roSliny
majacej genotyp S,S;. W potomstwie takiej krzyzowki beda m. in. homozy-
goty S,S, — zjawisko nie spotykane w typie gametofitycznym. Ten sam allel
S, wykazujacy dominowanie nad S, w determinowaniu reakcji pytku moze
nie wykazywa¢ dominowania w determinowaniu reakcji shupka. Powoduje
to roznice w krzyzéwkach odwrotnych: Jesli np. allel S; dominuje nad S,
zarébwno w determinowaniu sposobu zachowania si¢ stupka, jak i pytku,
za$ allel S; w pytku dominuje nad S;, a w stupku S; i Sy dzialaja niezaleznie,
to krzyzowka @ SgS;x 3 S3S; bedzie plodna (caly pylek roéliny ojcowskiej
zachowuje si¢ tak, jakby mial allel S;), odwrotna za$ krzyzéwka bedzie bez-
ptodna, bo caly pylek rosliny S;S, bedzie zachowywat si¢ tak, jakby miat
allel S;. W wyniku dominowania dwie roéliny o réznych genotypach moga
by¢ wzajemnie bezptodne: jesli allel Sy zar6wno w pylku, jak w stupku domi-
nuje nad allelami S; i S,, to rodliny S;S; i S,S; beda nieodroéznialne. Dla przy-
kladu przytoczg¢ wnioski Crowe dotyczace wzajemnych stosunkéw tych sa-
mych alleli w determinowaniu zachowania si¢ pytku i stupkéw u Cosmos
bipinnatus (Crowe, 1954) (allele samobezplodnosci oznaczono tu litera R):

Pytek ' Stupek
9’ \§< I Pr.i“\_%
R —=——rr=—— R R, 2,
)y A Ry————————— R
Y
\
\
\ / % /
oy
Ry
Ryc. 1. ——-——— oznacza, 7e allel np. R, dominuje nad R,; zatem caly pylek rosliny o genotypie
R,R, bedzie zachowywat si¢ tak, jakby miat tylko allel R,, a wigc bedzie plodny w stosunku do ro-
sliny o genotypie np. RyR4. —-———-- oznacza, ze allele np. R, i R; dzialaja niezaleznie w determino-

waniu reakcji pytku. W rezultacie wigc caty pylek rosliny o genotypie R,R; bedzie zawierat produkty

dzialania obu alleli. Te same allele moga w rozny sposdbwspoldziataé¢ w determinowaniu zachowania

si¢ pytku i stupka. Np. allel R; w determinowaniu reakcji pytku dominuje nad Ry (a zatem caly py-

Iek rosliny RyR, bedzie si¢ tak zachowywal, jakby miat tylko allel R;), natomiast w determinowaniu

reakcji slupka oba allele dzialaja niezaleznie, skutkiem czego roslina o genotypie R;R, bedzie bez-
plodna zar6wno w stosunku do pylku R, jak Ry.

Spéroﬁtyézny jednopostaciowy typ samobezplodno$ci wystgpuje zdaniem
Lewisa (1954) i Batemana (1955 i in.) u wszystkich bodaj badanych gatun-
kéw nalezacych do Cruciferae i Compositae, m.in. u Iberis amara (Bateman,
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1954), Parthenium argentatum (Gerstel, 1950), Crepis foetida (Hughes
i Babcock, 1950), Brassica campestris (Bateman, 1955), Brassica oleracea
(Sampson, 1957b, Thompson, 1957), Raphanus sativus (Bateman, 1955,
Sampson, 1957a,). Wyniki badan Rileya (1932, 1936) nad Capsella gran-
diflora Bateman rowniez interpretuje jako zgodne z typem sporofitycznym
jednopostaciowym. Istnieje jednak szereg prac, z ktérych wynika, ze o re-
akcjach samobezplodnosci u krzyzowych decyduje wigcej niz jeden locus.
Kakizaki (1930) interpretujac wyniki swych badan nad kapusta (Brassica
oleracea var. capitata) zaklada istnienie dwu loci z seriami alleli, mianowicie
S, Ss... S, i Ty, T,... T,; allele serii T powoduja przyspieszanie kietkowania
pytku i wzrostu lagiewek, allele za§ serii S dzialaja hamujaco. Pearson
(1930) stwierdza, ze w potomstwie roSlin samobezplodnych po 3—4 latach
chowu wsobnego (nasiona otrzymywano stosujac zapylenie w paczku —
patrz dalszy ciag referatu) wystgpuja roéliny samoplodne. Seras (1937)
w potomstwie dwu roélin kapusty wyréznit kilka grup o réznej reakcji nie-
zgodnosici; przypuszcza on, ze zachowanie si¢ pytku determinowane jest
przez genotyp gametofitu. Kroh (1956) interpretujac wyniki wlasnych badan
nad Raphanus raphanistrum zaklada istnienie dwu loci samobezplodnosci
z seriami alleli — S i Z, migdzy ktérymi zachodza skomplikowane stosunki
dominowania i epistazji. Tatebe (1956) interpretuje wyniki badan nad wschod-
nimi odmianami Raphanus sativus zakladajac istnienie dwu loci, S i I, przy
tym allele S moga w pewnych wypadkach dziata¢ epistatycznie w stosunku
do alleli serii I. Wreszcie z moich wlasnych. badan (Putrament, 1960) nad
Raphanus sativus wynika, ze samobezplodno$é u tego gatunku uwarunko-
wana jest przez wigcej niz jeden locus. Wydaje si¢ wigc, ze problem sposobu
dziedziczenia si¢ samobezplodnosci u Cruciferae pozostaje jeszcze otwarty.

Zachowanie si¢ pylku przy niezgodnym zapylaniu i podstawy fizjologiczne samobezplodnosci

Jak si¢ zdaje, u roélin heterostylicznych zaréwno podstawy fizjolo-
giczne samobezplodnodci, jak i zwiazane z tym zachowanie si¢ pytku przy
niezgodnym zapylaniu sa bardzo rézne. Dla przykiadu oméwi¢ dwa gatunki.

U Linum grandiflorum (Lewis, 1943; cyt. wg Lewisa, 1954) pylek roélin
dtugostupkowych na znamionach roélin dtugostupkowych nie kietkuje, pylek
za$ roélin krotkostupkowych na znamionach takich samych roélin pgka.
Powodem tego zjawiska sa réznice w ciSnieniu osmotycznym w stupkach
i ziarnach pytku. Dhugie stupki maja ci$nienie osmotyczne réwne 207, roz-
tworowi sacharozy, pylek za$ tych roslin ma ci$nienie réwne 50 9 roztworowi
sacharozy. U krétkostupkowych rolin ci$nienie osmotyczne w stupkach réwna
sic 11% roztworowi sacharozy, pylek za$§ ma ci$nienie osmotyczne réwne
809 roztworowi sacharozy. Pylek moze normalnie kietkowa¢ i rosna¢ tylko
wtedy, gdy jego ciSnienie osmotyczne jest mniej wigcej czerokrotnie wyzsze
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od ci$nienia stupkow. Jesli roznica w cisnieniu jest zbyt mata, pylek nie moze
pobiera¢ wody i nie kietkuje, jezeli za$ jest zbyt duza, pylek peka.

U Fagopyrum sagittatum (Hill) (Morris, 1951) przy niezgodnym zapy-
laniu pylek kietkuje normalnie, lecz doréstszy mniej wigcej do. podstawy szyjki
stupka przestaje dalej rosna¢, przy tym cze$¢ lagiewek grubieje lub peka.
Morris odrzuca przypuszczenie Schoch-Bodmera, Ze grubsze lagiewki
(wigkszych ziarn pytku) roslin krétkostupkowych nie moga przerosnac¢ zbitej
tkanki stupka krotkiego, cienisze za$ i stabsze lagiewki pylku roslin dlugo-
stupkowych wyczerpuja zapasy pokarmowe, zanim dorosng do zalgzni. Zda-
niem Morrisa chodzi tu prawdopodobnie o dzialanie specyficznych sub-
stancji hamujacych wzrost tagiewek, wydzielanych przez woreczki zalazkowe
i rozprzestrzeniajacych si¢ mniej wigcej na taka sama odlegto$¢ od zalazkow,
zar6wno w stupkach krotkich jak dhugich.

Jak widzimy wigc, w pierwszym przykladzie zaplodnienie umozliwione
jest przez uzupelniajace si¢ dziatanie réznych alleli w stupkach i pytku. W wy-
padku Fagopyrum natomiast nalezy raczej mowi¢ o przeciwstawnym dzialaniu
takich samych alleli.

U roélin majacych jednopostaciowy gametofityczny typ samobez-
plodnoéci pylek niezgodny kietkuje normalnie i poczatkowo roénie mniej
wigcej rownie szybko jak pylek zgodny. PdZniej pylek niezgodny roénie coraz
wolniej i u niektérych przynajmniej roslin w pewnym momencie w ogole
przestaje rosnac. East badajac Nicotiana Sanderae, N. forgetiana i N. alata
(1934) stwierdzit, ze jesli poszczegélne kwiaty zyja diuzej — np. w korcu
okresu wegetacji, gdy jest chtodniej — pylek niezgodny moze dokona¢ zaptod-
nienia, lagiewki zatem nie przestaja rosnac i dorastaja do zalazkéw przed
ich obumarciem. U Petunia violacea (Harland i1 Atteck, 1933) i Abutilon
hybridum (Sears, 1937) tagiewki niezgodnego pytku przestaja rosnaé w szyjce
stupka, $cianki ich grubieja 1 czgsto konce ich przybieraja maczugowaty
ksztalt. U Abutilon hybridum w wyzszej temperaturze (ok. 30°C) lagiewki
poczatkowo rosna szybciej, predzej jednak nastgpuje zahamowanie wzrostu,
osiagaja tez mniejsza ogdlna dtugo$¢. Analogicznie przedstawia si¢ sytuacja
u Oenothera organensis, Prunus avium i szeregu innych gatunkoéw (Lewis,
1949b, 1954, i in.).

U roélin majacych sporofityczny jednopostaciowy typ samobez-
plodnosci zachowanie si¢ pytku przy niezgodnym zapylaniu jest bardzo
podobne. Z reguly cz¢$¢ ziarn pytku nie kietkuje weale (Riley, 1936; Sears,
1937; Geirstel i Rinner, 1950; Bateman, 1955; Kroh, 1956; Sampson,
1957a, b i in.). U niektérych gatunkow kietkuje tylko potowa lub mniej
niz polowa ziarn pylku, przy tym lagiewki sa tak krotkie, ze przelewa si¢ do
nich tylko cze$¢ zawartosci pyltku. U Brassica chinensis (Stout, 1931) la-
giewki nie wrastajac do znamienia obwijaja si¢ wokot jego komoérek bro-
dawkowych i czgsto przybieraja maczugowaty ksztalt. Z reguly u krzyzo-
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wych zapylanie dojrzalym pylkiem znamion w paczkach na dwa lub trzy
dni przed ich rozwinigciem si¢ prowadzi do mniej wigcej normalnego zawia-
zywania nasion. Po ucigciu lub zdrapaniu wierzchniej warstwy komorek
znamienia samozapylanie réwniez jest skuteczne. W nizszej temperaturze
samoplodno$¢ moze wzrastaé. Stout (1922) stwierdzit u Brassica pekinensis
wahania w samoplodno$ci w ciagu okresu wegetacji: na poczatku i przy
koricu kwitnienia rosliny byly samobezplodne, w $rodku za$§ okresu kwit-
nienia — samoplodne.

Mozna wigc powiedzieé, ze w gametofitycznym typie samobezplodnosci
hamowanie wzrostu lagiewki nastgpuje p6zniej niz w sporofitycznym. Bre w-
baker (1957) zaobserwowal inng jeszcze prawidlowos¢: Poza nielicznymi wy-
jatkami z reguly u roélin majacych gametofityczny typ niezgodnosci ziarna
pylku sa dwujadrowe — podzial jadra generatywnego nast¢puje dopiero
w lagiewce. U ro$lin natomiast majacych sporofityczny typ niezgodnosci
ziarna pylku sa trzyjadrowe, podziatl wigc jadra generatywnego zachodzi
u nich wczesniej. Brewbaker ujmuje te obserwacje w ponizej zamieszczony
schemat.

Schemat Brewbakera (1957)

Okres dzialania genu S| Okres hamowania Okres podziatu jadra

Typ niezgodnosci

w mikrosporogenezie wzrostu lagiewki generatywnego
gametofityczny (py- pbino — w czasie me- | pdZzno — w czasie | p6Zzno — w czasie
tek dwujadrowy) jozy lub po mejozie wzrostu lagiewki wzrostu lagiewki

sporofityczny (pylek weze$nie — przed me- | wezeSnie — w czasie | wczesnie — przed pe-
trzyjadrowy) joza kietkowania pytku kaniem pylnikoéw

Pandey (1958) dokladniej okreSla moment dzialania alleli S na podsta-
wie nastepujacych faktow: Proby indukowania mutacji alleli S przez naswie-
tlanie promieniami X ziarn pytku nie powiodly si¢, zaréwno w stosunku
do roélin o gametofitycznym, jak sporofitycznym typie samobezplodnodci.
Dowodzi to, ze allele S w obu wypadkach zaczynaja dziala przed ostatecznym
wyksztalceniem si¢ ziarn pytku; produkt dziatania tych alleli jest juz w cyto-
plazmie pytku, skutkiem czego ewentualne mutacje alleli S s3 nie do wykry-
cia. W typie gametofitycznym jednak poszczegélne allele S dzialaja nieza-
leznie — produkt dziatania danego allelu S pozostaje w obrebie jednego
ziarna pytku; zatem allele S zaczynaja dziala¢ tuz po wytworzeniu blon od-
dzielajacych tetrady. U roélin o sporofitycznym typie niezgodnosci udato si¢
' otrzymaé mutacje alleli S przy naswietlaniu paczkow, w ktoérych wiasnie
zachodzit podzial mejotyczny. Przypuszczalnie wigc w tym typie samobezplod-
nosci allele S zaczynaja dzialaé po mejozie, ale . przed wytworzeniem blon
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rozdzielajacych tetrady, skutkiem czego produkt dzialania poszczegdlnych
alleli rozprzestrzenia si¢ na cala tetrade (dzigki temu mozliwe jest domino-
wanie jednego genu nad innym).

Fizjologiczne podloze dwu omawianych typéw samobezplodnosci
jest od parudziesigciu lat przedmiotem wielu badan. Przede wszystkim nalezy
czysto teoretycznie rozwazyé problem, czy przy niezgodnym zapyleniu la-
giewki nie rosng dlatego, ze nie maja na danym znamieniu odpowiednich
warunkéw do wzrostu, czy tez wzrost ich jest na znamieniu lub w szyjce stupka
hamowany. Innymi stowy, czy samobezptodno$¢ jest w omawianych wypad-
kach wynikiem jakiego§ «braku uzupehienia si¢» pytku i stupkéw majacych
te same allele, czy tez jest wynikiem antagonistycznego ich dzialania.

Przeciwko pierwszej ewentualno$ci przemawiaja nast¢pujace argumenty:
Po pierwsze, gdyby dla kietkowania pytku i normalnego wzrostu lagiewek
potrzebne byly jakie§ specyficzne czynniki wydzielane przez stupek, pylek nie
mogiby réwniez rosng¢ na pozywkach syntetycznych, albo tez pylek tego
samego gatunku wymagalby odmiennych warunkéw wzrostu zaleznie od
genotypu danej rosliny. Taka wladnie sytuacja istnieje u Linum grandiflorum,
ale u innych samobezplodnych gatunkéw nic podobnego nie zaobserwowano.
Po drugie, trudno przypuszczaé, ze takie specyficzne substancje czy warunki
istnieja w stupkach przed rozwinigciem si¢ kwiatéw, a pdzZniej zanikaja. Po
trzecie, W wyzszej temperaturze samobezplodno$§é przejawia si¢ wyraZniej,
w nizszej za$ hamowanie niezgodnego pylku jest stabsze, jakkolwiek wyzsza
temperatura sprzyja jak wiadomo szybszemu wzrostowi lagiewek. Po czwarte
wreszcie, w gametofitycznym typie samobezplodnosci w stupku o genotypie
S:S. nie moze rosna¢ ani pylek S;, ani S,. Gdyby chodzito tylko o pobu-
dzanie pylku przez tkanke shupka, allele S, i Sy uzupetnialy by si¢ i ro$lina
bylaby samoplodna. Takiego uzupelniania si¢ poszczegélnych alleli nie za-
obserwowano, w zasadzie allele dzialaja zupelnie niezaleznie. Wobec tego
samobezplodno$¢ musi polegaé na czynnym hamowaniu wzrostu lagiewek
lub kietkowania pylku przez jakie§ substancje znajdujace si¢ w stupku.
Przypuszcza sig, ze hamowanie to jest wynikiem reakcji serologicznych typu
antygen — przeciwcialo.

W jakim stopniu hipoteza ta zostala udokumentowana? Przeprowadzano
nastepujace doswiadczenia. Na odpowiedniej pozywce wysiewano pylek
i umieszczano kawalki znamienia lub sok wyciéniety ze stupkéw. W do$wiad-
czeniach Corrensa i Strauba (cyt. wg Kroh, 1956) obecnos$¢ soku ze stup-
k6w dzialala hamujaco na kietkowanie zaréwno pylku zgodnego, jak nie-
zgodnego. Tatebe (1956) natomiast stwierdzii, ze sok ze stupkéw dziatal
hamujaco tylko na kielkowanie niezgodnego pytku. Sears (1937), Kroh
(1956) i Oelke (1957) nakladali na znamiona kwiatéw warstewke zelatyny
i wysiewali na niej pylek badz zgodny w stosunku do danego znamienia, badZ
niezgodny. W doéwiadczeniach Searsa i Oelke oba typy pylku rosly jedna-
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kowo, Kroh natomiast stwierdzit w 20 wypadkach na 25 statystycznie istotne
réznice we wzroScie pylku zgodnego i niezgodnego. Z doéwiadczen zatem
Tatebe oraz Kroha wynikaloby, ze reakcj¢ hamowania pylku przez sub-
stancje zawarte w stupku mozna odtworzy¢ in vitro, pozostale za§ doswiad-
czenia temu przecza.

Zupelnie inna metodyke zastosowal w swych badaniach Lewis (1952).
Ekstrakty z pylku czterech réznych pod wzgledem alleli samobezptodnosci
genotypdw Oenothera organensis zastrzykiwano krdlikom i na podstawie
reakcji precypitacyjnych stwierdzono, ze pylki te réznia si¢ pod wzgledem
serologicznym. Nie udalo si¢ jednak dotad wyizolowaé i zidentyfikowac
substancji, ktore te roznice serologiczne warunkuja (Straub, 1954).

Badania Lewisa rzucily §wiatlo na inny jeszcze problem: Czy w stupku
przeciwciala uniemozliwiajace wzrost niezgodnemu pylkowi wytwarzaja si¢
pod wplywem tego wiasnie pytku, czy tez znajduja si¢ tam juz przed zapy-
leniem. Lewis zapylal ro§liny niezgodnym pylkiem i badal zachowanie si¢
lagiewek w réznych warunkach termicznych. Jedli roélina znajdowala si¢
uprzednio w temperaturze 31°, ale tuz przed zapyleniem przeniesiono ja do
15° i tam ja pozostawiono, lagiewki rosly tak, jak gdyby roélina caly czas
byla w tak niskiej temperaturze. JeSli przez 45 minut po zapyleniu ro$lina
znajdowala si¢ w temperaturze 31°, a poZniej przez 24 godz. w 15°, lagiewki
zachowaly si¢ tak, jak gdyby przez caly czas znajdowaly si¢ w wysokiej tempe-
raturze, tzn. nie rosly. Jesli przez 4 godz. po zapyleniu ro§liny znajdowaly
si¢ w wysokiej temperaturze, a pdzniej przenoszono je do chlodnego pomiesz-
czenia i zapylano nowa porcja pylku, ta druga porcja pylku rosta tak, jak
gdyby roSliny nie byly poprzednio zapylane. Z do$wiadczen tych Lewis
wyciaga wniosek, ze przeciwciala nie powstaja w roslinie pod wplywem nie-
zgodnego pylku, lecz sa obecne w znamieniu lub stupku niezaleznie od dzia-
lania pylku. Przeciwciala tym silniej dzialaja, im wyzsza jest temperatura.
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