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ALICJA SOKOLOWSKA-KULCZYCKA

BADANIA EKSPERYMENTALNE NAD 'SAMOSTERYLNOSCIA ROSLIN
OKRYTOZALA ZKOWYCH

W numerze 3—4, rocznik 1960 Wiadomosci Botanicznych ukazal sie¢ artykut
p. dr A. Putrament omawiajacy genetyczne i fizjologiczne podstawy zjawiska
samosterylnosci u roslin. W niniejszym opracowaniu pragn¢ zwroci¢ specjalna
uwage na badania eksperymentalne, ktére doprowadzily do przelamania bariery
samosterylno$ci 1 otrzymania nasion po samozapyleniu.

Samozaptodnienie nie jest korzystne dla wigkszosci roélin i stad w procesie ewo-
lucji wyksztalcit si¢ szereg mechanizméw, ktorych zadaniem jest badz to utrudnia-
nie zapylenia stupka przez wlasny pylek, badz to niedopuszczanie do wytworzenia
nasion po samozapyleniu. Przykladowo podam najbardziej znane:

1. Rozdzielnoplciowo$é u roslin.

2. Rozdzielnoplciowoé¢ kwiatostanéw meskich i zeriskich w obrgbie jednej
rosliny.

3. Specyficzna budowa kwiatéw obuplciowych, wystgpujaca u szeregu gatunkow
obcopylnych, zapobiegajaca samozapyleniu.

4. Nieréwnoczesne dojrzewanie pre;mkow i siupkow (tzw. protandria i proto-

gynia).

5. Genetyczne mechanizmy samosterylnoscei.

Nalezy zaznaczy¢, iz w wielu przypadkach wchodzi w gre nie jeden mechanizm,
lecz kilka wspoldziatajacych i uzupehiajacych sig.

Pojecie samosterylno$ci odnosi si¢ do piatego z wymienionych wyzej mecha-
nizmoéw i oznacza niezdolno$¢ wytwarzania nasion po zapyleniu pytkiem wlasnym,
lub pytkiem pochodzacym od osobnika o tym samym genotypie (np. w obrebie
jednego klonu). Przyczyna samosterylnosci jest sklad genetyczny biotypdw w obr¢bie
danego gatunku. W najprostszym przypadku diploidalna, samosterylna roslina
zawiera dwa rézne geny samosterylnosci, ktore mozemy oznaczy¢ jako S, i S..:
Jadra generatywne ziarn pyltku i jadra komérek jajowych zawieraja odpowiednio
badZ gen S,, badZ gen S,. Po samozapyleniu lagiewki pytkowe zawierajace jedne
gen S,, drugie S, rosna miedzy tkankami szyjki shupka zawierajagcymi te same geny
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i wlasnie ta identyczno$¢ gendéw samosterylnosci tkanek stupka i pytku wywoluje
reakcje niezgodno$ci o niewatpliwym podlozu biochemicznym. Jezeli natomiast
roélina S,S, zostanie zapylona pytkiem rosliny zawierajacej inna pare genéw samo-
sterylnoSci np. S,S;, wowczas ziarna pylku z genem S, zostana wyeliminowane,
natomiast tagiewki pytkowe z genem S; rosna niezahamowane i doprowadzaja do
powstania potomstwa S,S; 1 S,S;. W przypadku skrzyzowania rosliny zawierajace]
geny S;S, z rosling zawierajaca geny S;S, nie zostana wyeliminowane zadne ziarna
pylku i w rezultacie otrzymamy bardziej zréznicowane potomstwo: S,S;, S,S,,
S.S;s, S.S; (ryc. 1). Poszezegbélne gatunki roélin posiadaja wysoka liczbe genow
samosterylnosci. Tworza one szereg alleli wielokrotnych, ktérych skladniki moga
laczy¢ si¢ w dowolnych kombinacjach.

Opisany powyzej genetyczny mechanizm samoniezgodnosci jest okreslany jako
typ gametofityczny (Straub 1958). Stosunki tu zachodzace nie zawsze sa tak proste,
komplikuja si¢ znacznie przy podwyzszonym stopniu ploidalnosci. W takich przy-
padkach moze doj$¢ niekiedy do czeSciowej samoplodnodci, o czym bedzie mowa
nizej.

Istnieja réwniez inne typy samobezplodnosci. Roélina macierzysta (sporofit)
moze niekiedy determinowac¢ jednakowa reakcje obu rodzajow pytku na geny szyjki
stupka, bez wzgledu na zawarte geny S. Jezeli rodling ojcowska jest S,Ss, a S, jest
dominujacym, wowczas zaréwno ziarna pylku z S,, jak i z S; zachowuja si¢ jak
nosiciele genu S, i krzyzowka S,;S, xS,S; jest bezptodna, poniewaz komorki stupka
réwniez zawieraja gen S,. Przy opisywanej sporofitowej determinacji (Straub 1958)
krzyzowki przeciwne moga dawacé rézne rezultaty. Na przyklad po skrzyzowaniu
S.Ss % S,S, mozna osiagnacé pelna plodnos$é w przypadku dominowania allelu S,.
W potomstwie wystapia wowczas cztery kombinacje alleli S: S,S,, S.S,, S;S; 1 S.S;.

W przyrodzie wystepuja liczne modyfikacje opisanych tu z pewnym uproszcze-
niem zasadniczych mechanizméw samosterylnosci.

Wzajemne oddzialywanie genéw samosterylnoéci stupka i pytku moze uwidacz-
niaé¢ si¢ w roéznych odstgpach czasu od momentu zapylenia.

U pewnych roslin pylek nie kietkuje na znamionach wlasnych kwiatéw lub kiel-
kowanie jest zbyt powolne, lagiewki krétkie, niezdolne do przeniknigcia tkanek
znamienia. Takie zjawisko obserwowali migdzy innymi Correns (1912) u Carda-
mine pratensis, Sears (1937) u Secale cereale i Raphanus sativus.

Najczesciej wzajemne oddziatywanie gendéw S ujawnia si¢ nieco p6Zniej. Ziarna
pylku kietkuja, lagiewki rozpoczynaja wrastanie pomigdzy tkanki znamienia,
a nastepnie w glab szyjki. Wzrost ten zostaje jednakze zahamowany i w rezultacie
lagiewki nie osiagaja poziomu zalazni. Tak przedstawiaja si¢ stosunki u Petunia
violacea, Nicotiana strumosa (Sears 1937), Nicotiana forgetiana, N. alata (East,
Mangelsdorf 1926) Tolmiea Menziesii (Correns 1928), Lilium bulbiferum (Soko-
towska-Kulczycka 1965) i wielu innych samosterylnych gatunkéw. U pewnych
gatunkow z rodzaju Gasteria (Sears 1937) stwierdzono, iz wlasne lagiewki pytkowe
rosna rownie szybko jak obce i dokonuja samozaplodnienia, ale zarodek nie ma
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Ryc. 1. Schemat ilustrujacy wzrost tagiewek pylkowych w przypadku samosterylnoéci uwarunkowanej struk-

turg genetyczna gametofitu: A. samozapylenie, lub skrzyzowanie z ro$lina o takim samym genotypie —

zaplodnienie nie nastgpuje. B. skrzyzowanie z ro§lina majaca jeden z alleli (S;) wspdlny, drugi za$ (S,)

odmienny — zaplodnienie nastepuje. C. skrzyZzowanie z roslina rézniaca si¢ pod wzgledem obu alleli S —
zaplodnienie nastepuje
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szans rozwojowych i obumiera szybko nie osiagnawszy dojrzalosci. Ten ostatni
przypadek jest przez niektérych autoréw okreslany mianem samoniezgodnosci
i przeciwstawiany wlasciwej samosterylnosci, ktéra ujawnia si¢ wczesniej badz na
znamieniu, badZ w szyjce stupka. W niniejszym opracowaniu bgde uzywala terminu
samosterylnosci zaréwno dla wlasciwej samosterylnoéci, jak 1 dla samoniezgodnosci.

Opisane na wstepie mechanizmy genetycznej samosterylnoéci nie sa jednak tak
silne, by nie mozna byto ich przetamac i na drodze eksperymentalnej doprowadzi¢
nawet wysoko samosterylne ro$liny do zawigzania nasion po zapyleniu wlasnym
pylkiem. Wedlug Strauba (1958) takie przelamanie bariery samosterylnosci mozna
osiagna¢ przez zmian¢ podloza, na ktoérym kietkuja lagiewki pylkowe. Jednym ze
znanych sposobow jest mechaniczne uszkodzenie znamienia. Tak postgpowat
Kroh (1956) (cyt. wg Strauba 1958) z Raphanus raphanistrum. U tego bowiem
gatunku zahamowanie wzrostu wlasnych lagiewek pylkowych nast¢puje na bro-
dawkach znamienia. Po usunigciu ich lub uszkodzeniu reakcja hamowania stabnie;
wlasne fagiewki dorastaja do poziomu zalazni i okazuja si¢ zdolne do zaplodnienia.
Podobnie Nemec (1937) doprowadzil samosterylne Lilium candidum do samo-
zaptodnienia i wytworzenia zdolnych do kielkowania nasion przez zapylenie zra-
nionych uprzednio znamion wlasnym pytkiem.

Buchholz (1931) (cyt. wg Strauba 1958) przeprowadzit szereg do$wiadczen
nad samosterylnymi gatunkami Datura. U tego rodzaju hamowanie wzrostu fagie-
wek pylkowych ma miejsce w szyjce stupka. Buchholz amputowal Srodkowe
czesci szyjki i dzigki temu skracat znacznie stref¢ hamowania. Doswiadczenia te
daly pozytywne rezultaty, bowiem skrocona szyjka stupka nie byla zdolna do wywo-
lania reakcji hamowania o normalnej sile i wiele wlasnych tagiewek pyikowych
dotarto do zalazni. Innym sposobem mechanicznego przelamywania samosteryl-
nosci bylo przeszczepianie szyjek stupka. Zabiegi takie przeprowadzit Straub
(1948). Odcinat on znamie i cze$¢ szyjki stupka zawierajace jedna pare gendw S
np. S,S, i zaszczepial na ich miejsce szyjke z inng para genoéw S np. S;S,, a nastgpnie
zapylal to obce znamig pytkiem ro$liny macierzystej. Lagiewki pylkowe, jedne z S,
drugie z S,, rosty dobrze w szyjce S;S,, przechodzily miejsce szczepienia i krotka
cze$¢ wiasnej szyjki i okazywaly si¢ zdolne do dokonania zaplodnienia (ryc. 2).

Sears (1937) i Straub (1958) podaja przyklady szeregu gatunkéw samosteryl-
nych (Nicotiana, Verbascum phoeniceum, Petunia violacea), ktéore mozna dopro-
wadzi¢ do wytworzenia nasion po samozapyleniu, jezeli zostanie ono dokonane
w nierozwinigtych, znajdujacych si¢ jeszcze w paczkach kwiatach. Sears (1937)
tlumaczy to zjawisko nazwane ,plodnodcia paczkowa™ w nastepujacy sposob:
,U gatunkéw samosterylnych, u ktorych lagiewki po przejsciu pewnego odcinka
zatrzymuja si¢ — krotka niewyro$nigta szyjka moze umozliwi¢ przerastanie lagie-
wek pytkowych. Nie jest wykluczone, ze niedojrzala szyjka slupka nie jest zdolna
do wywolania reakcji hamowania o normalnej sile®.

Wiele uwagi poswigcono wplywowi pewnych substancji chemicznych o charak-
terze hormonalnym na indukowanie zawiazywania nasion po samozapyleniu.
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Substancje hormonalne stanowily tu rodzaj stymulatora pobudzajacego wzrost
tagiewek pytkowych. Emsweller i Stuart (1948) przeprowadzili szereg doswiad-
czen, ktérych celem bylo otrzymanie nasion po samozapyleniu roslin samosteryl-
nych. Za obiekt badan wybrano kilka wyselekcjonowanych klonéw lilii ogrodo-
wych. Rosliny do$wiadczalne byly zabezpieczone przed samozapyleniem i zapyle-
niem krzyzowym przez usunigcie niedojrzalych pylnikéw (kastrowanie) i izolacje.
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Ryc. 2. Schemat ilustrujacy przelamanie bariery samosterylnodci: A. przez skrocenie szyjki stupka
(a — miejsce amputacji). B. przez przeszczepienie obcego znamienia i szyjki stupka (odcinek przeszcze-
piony S,S, zakropkowany)

Kwiaty w tym samym stadium rozwojowym zostaly podzielone na trzy grupy:
pierwsza zapylono wylacznie wlasnym pylkiem, drugie traktowano substancjami
o charakterze hormonalnym (kwas indolo-mastowy, kwas indolo-octowy, kwas
beta-naftoxyoctowy, kwasy mono-, di-, tri-chloroxyoctowe, oraz amid kwasu
naftaleno-octowego). Ostatnia grupa kwiatéw zostala poddana wspélnemu dzia-
laniu wlasnego pylku i hormonu. Najlepsze rezultaty dato trzecie do$wiadczenie,
samozapylenie przy jednoczesnym uzyciu hormonu doprowadzilo w duzym pro-
cencie do wytworzenia nasion. Po samozapyleniu bez uzycia hormonu zalaznie
rozwijaly si¢ przez pierwsze 16 dni, po czym obumieraly. Natomiast samo dziatanie

/
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hormonu pobudzato rozwdj §cian zalazni, co z kolei prowadzito w pewnej ilosci
przypadkéw do powstawania owocOw pozbawionych nasion, tzw. owocOw parteno-
karpicznych. Powstawanie owocow partenokarpicznych jako skutek traktowania
niezapylonych stupkéw substancjami o charakterze hormonalnym zostalo opisane
u przedstawicieli rodziny Solanaceae oraz u Ilex aquifolium, Melandrium album
i Lilium regale (Beal 1943).

Opisane powyzej do§wiadczenia Emsweller i Stuart byly poprzedzone podobnyrm
doswiadczeniami innych autoréw. Eyster (1941) (cyt. wg Emsweller i Stuart-
1948) otrzymal nasiona po samozapyleniu i spryskaniu amidem kwasu alfa-nafta-
leno-octowego znamion nastgpujacych samobezplodnych gatunkéw: Tagetes erecta,
Brassica oleracea, Trifolium pratense. Nemec (1937) w do$wiadczeniach z Lilium
candidum uzywal roztworu cukru jako stymulatora wzrostu wiasnych lagiewek
pylkowych, a Lewis (1946) (cyt. wg Emsweller i Stuart 1948) wykazal, ze u cze-
resni, $liw i grusz po samozapyleniu i potraktowaniu znamion kwasem naftaleno-
octowym zostaly zawigzane owoce i nasiona. Pozytywne efekty dzialania substancji
hormonalnej sa thumaczone przez Emswellera i Stuarta nastgpujaco: ,, Traktowanie
hormonem mobilizuje gwaltownie weglowodany w mlodych, rozwijajacych sie
owocach, szyjki stupkéw traktowanych nie odpadaja tak predko, a woreczki za-
lazkowe i komorki jajowe dluzej utrzymuja swa zywotno$é, tak ze lagiewki pyl-
kowe maja wigcej czasu na przeroé$nigcie catej dtugosei szyjki“. Nie jest tez wyklu-
czone, iz dzialanie hormonow ostabia reakcje hamowania zachodzaca w ktoryms
etapie wrastania tagiewki pylkowej do stupka.

Dzialanie hormonalne moze wykazaé réwniez domieszka pytku obcogatunko-
wego, jak dowiodly badania M. Skalinskiej (1962) nad Valeriana officinalis
i Sokotowskiej-Kulczyckiej (1965) nad Lilium bulbiferum. Valeriana officinalis
jest gatunkiem S$ciSle obcopylnym; w wyniku zapylenia niekastrowanych kwiatow
omawianego gatunku pylkiem diploidalnych i tetraploidalnych form V. exaltata
uzyskano nieliczne ro§liny potomne. Ich liczby chromosoméw dowodza, Ze nie
byly one oczekiwanymi mieszaficami, lecz potomstwem powstalym w wyniku
samozapylenia, ktére zostalo indukowane domieszka obcogatunkowego pytku.
Eksperymentalne badania nad zawiagzywaniem nasion u Lilium bulbiferum zostaly
przeprowadzone w latach 1961—63. Rosliny uzyte do do$§wiadczen stanowity jeden
klon i nie rozwijaly owocoéw i nasion przy zapyleniu wewnatrz klonu. Badania
embriologiczne wykazaly prawidlowo$¢ proceséw prowadzacych do wytworzenia
gamet, a obserwacje kietkowania ziarn pytku oraz wrastania fagiewek pytkowych
po samozapyleniu stwierdzity hamowanie wrastania tych fagiewek w potowie dlu-
gosci stupka. Celem przetamania bariery samobezplodnosci przeprowadzono dwie
serie zapylan krzyzowych:

L. bulbiferum x L. bulbiferum -+ L. candidum
L. bulbiferum x L. bulbiferum - L. martagon

Obie serie krzyzowan daly pozytywne rezultaty — zostaly zawiazane torebki na-
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sienne, a nasiona wykietkowaly dajac poczatek ro$linom morfologicznie odpowia-
dajacym L. bulbiferum. Przeprowadzone réwnolegle badania embriologiczne wyka-
zaly, 7ze po zapyleniu ,pytkiem mieszanym® nastgpuje podwdjne zaplodnienie,
a nastepnie normalny rozwéj zarodka i endospermy. Uzyskany wynik mozna thu-
maczyé tym, iz domieszka obcego pylku oslabia reakcje hamowania zachodzaca
pomiedzy tkankami stupka a wlasnymi lagiewkami pytkowymi, co umozliwia tym
ostatnim przeroéniecie do zalazni i dokonanie zapltodnienia (ryc. 3, 4).
Przelamania bariery samosterylno$ci mozna réwniez dokona¢ przez zmiang
podtoza genetycznego. Straub (1958) podaje, ze moga tu wchodzi¢ w gre geny mody-

Ryc. 3. A. zdegenerowana zalaznia po samozapyleniu Lilium bulbiferum. B, C. rozwinigte torebki nasienne
po eksperymentalnym zapyleniu L. bulbiferum pytkiem wlasnym z domieszka pytku L. martagon (B) i pylku
L. candidum (C)

fikacyjne oraz zmienione stosunki cytologiczne. Jezeli bowiem krzyZzuje si¢ dwie
samosterylne formy tego samego gatunku, wowczas w potomstwie mozna znalez¢
formy samoplodne obok samosterylnych. Pojawienie si¢ osobnikéw samoptodnych
wéréd populacjt samosterylnych wskazuje na to, ze na dzialanie genow S wplywaja
czynniki (geny) modyfikacyjne. W skrajnych przypadkach kombinacje genéw mody-
fikacyjnych z okre$lonymi genami S wywoluje pelna samoplodnos$é. Szczegblnie
wyraznie wystepuje skomplikowane wspéldzialanie gendéw S z czynnikami sprzyja-
jacymi wzrostowi fagiewki lub hamujacymi go u przedstawicieli rodziny Cruciferae,
u ktérych trudno uzyskaé silnie samosterylne linie. Modyfikujace dziatanie mecha-
nizmu hamowania moze pochodzi¢ od genéw warunkujacych inne cechy, np. zmniej-
szenie wzrostu, jak wykazaty prace Eue (1953) (cyt. wg Elliot 1964) nad Petunia.

Do samoplodnosci moga réwniez doprowadzié niekiedy zmienione stosunki
ilosciowe pomiedzy genami szyjki stupka i pytku. Straub (1958) podaje, iz u samo-
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sterylnej Petunia hybrida, przez dziatanie kolchicyny i odpowiednie krzyzowki
uzyskano formy poliploidalne: triploidy i tetraploidy, u ktdérych stosunek jednego
z gendéw S np. S, do pozostatych alleli S jest ro6zny. Badano nastepnie wzrost fagiewek
pytkowych po zapyleniu roslin o budowie: S;S,, S;S,, S,S.S; oraz §,S,S,S, pytkiem
haploidalnym homozygotycznej rosliny S;S;. Otrzymane wyniki wykazaly, iz ze

Ryc. 4. Podwojne zapltodnienie (A) oraz wezesne stadia rozwojowe zarodka i endospermy (B) obserwowane
po zapyleniu Lilium bulbiferum pylkiem wlasnym z domieszka pylku L. martagon

zmniejszajacym si¢ udzialem S, w tkankach szyjki obnizalo si¢ hamowanie wzrostu
lagiewek pytkowych S,. U tetraploidéw dochodzitlo nawet do zawigzywania nasion.

Samozaplodnienie moze by¢ rowniez osiagnigte przez ,,powigkszenie ziarn pytku*
(Straub 1958), np. przez zastosowanie pylku diploidalnego, zebranego z roélin
tetraploidalnych do zapylenia ro$liny diploidalnej o tym samym genotypie: S,S, ¥
% 8,8,8.S,. Osiagnigcie pozytywnego efektu jest uwarunkowane w tym przypadku
prawdopodobnie przez zwigkszona zawarto$¢ substancji stymulujacych wzrost
lagiewek pytkowych. :

U samosterylnych gatunkéw Petunia, Solanum, Oenothera, Linaria i Pyrus
formy tetraploidalne, otrzymane ze samosterylnych diploidéow sa samoplodne.
U form tetraploidalnych komoérki rozrodcze zawieraja po dwa allele S, np. tetra-
ploidalna roSlina typu S,S,S,S, wytwarza trzy typy gamet: S,S;, S;S., S.S,. Po
samozapyleniu heterogeniczne ziarna pylku S,S, natrafiaja na znacznie zmniejszona
reakcje hamowania i okazuja si¢ zdolne do zaplodnienia, podczas gdy ziarna pylku
homogeniczne: S,S, i S,S, zostaja wyeliminowane. Lewis i Modlibowska (1942)
(cyt. wg Elliot 1964) ttumacza to zjawisko wspoldzialaniem lub konkurencja po-
miedzy allelami S w heterogenicznych ziarnach pytku. Prowadzi to z kolei do obni-
Zenia niezgodno$ci pomiedzy genami pylku i stupka.
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Prowadzone na tak szeroka skalg badania nad przelamywaniem samosterylnosci
maja rowniez aspekt praktyczny. Rosliny obcopylne wykazuja z reguly duza zmien-
no$¢, co przy materiale hodowlanym nastr¢cza hodowcy duzo trudnosci. Dlatego
w celu ujednolicenia materiatu dazy si¢ do wyprowadzenia tzw. linii czystych,
tj. linii o jednakowym genotypie. Linie te mozna uzyska¢ jedynie przez doprowadze-
nie ro$lin samosterylnych do zawiazywania nasion po samozaplodnieniu. Opi-
sane wyzej badania moga tu by¢ cennym drogowskazem.
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