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KATARZYNA NIEMIROWICZ-SZCZYTT

APOMIKSJA W RODZINIE ROZOWATYCH

Coraz czesciej mowi si¢ o praktycznym wykorzystaniu apomiksji w hodowli
roslin i poszukuje si¢ jej wérod gatunkow uprawnych i dzikich. Buduje si¢ teoretyczne
modele zastosowania apomiksji jako np. czynnika stabilizujgcego heterozj¢ czy tez
mechanizmu umozliwiajacego otrzymanie przez nasiona jednolitego potomstwa
u roslin obcopylnych. Zanim jednak dojdzie do wprowadzenia apomiktycznego
sposobu rozmnazania do odmian uprawnych, niezbedne jest zbadanie tego procesu
od strony embriologicznej i genetycznej.

Poszukiwanie trwalego, uwarunkowanego genetycznie apomiktycznego sposobu
rozmnazania nie jest bezpodstawne. Wedlug Chochtowa [9] apomiksj¢ stwier-
dzono u 91 gatunkéw rodziny rézowatych. Bardziej zasobna w gatunki apomik-
tyczne jest tylko rodzina traw i ztozonych. Na podstawie literatury mozna stwier-
dzi¢, ze embriologicznie do$¢ czesto badano apomiksj¢ w rodzajach Alchemilla,
Fragaria, Malus, Potentilla, Pyrus, Rubus i Sorbus. Dla rodzajow Amalanchier,
Amygdalus, Armeniaca, Cotoneaster, Crataegus, Cydonia, Prunus i Rosa informacje
sa stabo udokumentowane i niepeine. Stosunkowo niewielu autoréw zajmuje si¢
genetyka apomiksji wymienionych wyzej rodzajow.

Celem niniejszego opracowania jest syntetyczne ujgcie informacji o embriolo-
gicznych i genetycznych badaniach apomiksji w rodzinie rézowatych. W zwiazku
z zalozonym celem omawia si¢ amfimiktyczny i apomiktyczny rozwoj woreczka
zalazkowego i zarodka, a nastepnie sposob dziedziczenia i charakter genéw warun-
kujacych apomiksje.

Podstawg¢ opracowania stanowia publikacje A. Rutishausera. Wedlug tego
autora apomiksja jest to aseksualny rozwdj nasion, niezwiazany z przemiana faz
jadrowych i zlewaniem si¢ jader lub komorek. Jednakze zaplodnienie nie musi
catkowicie wypadaé, a nawet moze by¢ obligatoryjne jako pojedyncze zaptodnienie
jadra wtérnego w przypadku apomiktéw pseudogamicznych [58,59]. Réwniez
za Rutishauserem przyjeto w tej pracy podzial na typy rozmnazania apomiktycz-
nego, z ktorych jedne omawiane sa szerzej a inne pominigte, w zwiazku ze specy-
ficznymi cechami redzajow rodziny roézowatych.
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Amfimiktyczny rozwéj woreczka zalazkowego i zarodka

Zalazek u rézowatych jest anatropowy (rys. 1) do hemianatropowego, jedno-
lub dwuostonkowy, gruboosrodkowy. Dos¢ silnie rozro$nigty oSrodek odznacza
sie wielokomérkowym archesporem i wyraznie oddzielonymi komérkami chala-
zalnymi. W czgsci apikalnej oérodek ostoniety jest kilkuwarstwowg tkanka epider-
malna tzw. kalota (np. u Fragaria, Potentilla). Archespor powstaje przez podzialy
mitotyczne subepidermalnych komorek osrodka, funkcjonujacych jako komorki
macierzyste archesporu (KMA), ktore postepuja stycznie do komorek epidermalnych.
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Rys. 1. Budowa zalazka u Potentilla; A-archespor, E-epiderma, J-integument [33]
Rys. 2. Budowa archesporu u Potentilla [33]
Rys. 3. Rozwdj zarodka P. praecox po zapyleniu [60]
Rys. 4, 5. Rozwoj zarodka bez zapylenia u P. praecox [60]

Najnizej potozona w kierunku chalazy komérka archesporu staje si¢, z chwila
wejécia w profaz¢ mejotyczna, komoérka macierzysta makrospor (KMM).

W wyniku podziatu redukcyjnego i kolejnych podziatow mitotycznych tworzy
si¢ woreczek zalazkowy typu Polygonum, za$ pozostale komorki archesporu soma-
tyzuja si¢ stopniowo. Rozwdj zarodka nastgpuje wg typu Asferad i zostal po raz
pierwszy opisany u Geum w 1922 roku [63].
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Apomiktyczny sposob powstania woreczka zalazkowego

Rozwoj apomiktycznego niezredukowanego woreczka zalagzkowego moze na-
stapi¢ z komorki archesporialnej i takie zjawisko nosi nazwe diplosporii (lub apo-
sporii generatywnej) albo tez z somatycznej komorki zalazka i wtedy jest to aposporia
(aposporia somatyczna). Rozwoj gametofitu zenskiego bez redukcji liczby chromo-
somow okre$la Rutishauser [58] za Rennerem [53] jako apomejoz¢. Pomija
wtedy pochodzenie woreczka zalazkowego (aposporowe badZz diplosporowe),
a zajmuje si¢ skutkiem, jaki wywotuje fakt istnienia niezredukowanego woreczka
zalazkowego.

Pochodzenie niezredukowanego woreczka zalazkowego bylo stosunkowo czgsto
badane u rodzajow Sorbus, Potentilla, Rubus, Alchemilla. Prawie zawsze stwierdza
sie u tych rodzajow zaréwno woreczki aposporowe jak i diplosporowe. U niektorych
gatunkow np. z rodzaju Potentilla odroznienie ich jest bardzo trudne i wlasciwie
bezspornie mozna ustali¢ tylko pochodzenie woreczkoéw aposporowych z rejonu cha-
lazalnego. Gustafsson [29, 30] traktuje apomikty z wielokomdérkowym arche-
sporem jako formy przejSciowe migdzy diplo- i aposporowymi.

U gatunkow amfimiktycznych Sorbus (np. S. aucuparia, S. aria, S. torminalis)
komorki sasiadujace z KMM przyjmuja zwykle charakter generatywny, tzn. wchodza
w stadium premejotyczne, ale nie biora udzialu w dalszym ksztaltowaniu gameto-
fitu. U apomiktycznych przedstawicieli tych samych i innych gatunkow Sorbus
KMM stosunkowo szybko degeneruje lub przechodzi podzial mejotyczny. Komorki
o zredukowanej liczbie chromosomow ulegaja degeneracji. Jedna lub kilka komorek
z rzedow bocznych albo tez lezace powyzej zdegenerowanej KMM staja si¢ komor-
kami inicjalnymi [39].

U Potentilla komorki pierwotnego archesporu maja charakter neutralny i moga
sta¢ sie zarowno komorkami wtornego archesporu jak i somatycznymi. Wtdrny
archespor sklada si¢ natomiast z wielu komorek, ktore charakteryzujg si¢ tym, ze
nie przechodza juz podzialow mitotycznych [33]. W archesporze wyrdznia si¢ cen-
tralny rzad komorek, nastepnie lateralny i parietalny (rys. 2). Inicjacja podziatow
mejotycznych moze zachodzié we wszystkich rzgdach. Komorki chalazalne maja
zawsze charakter somatyczny. Woreczki aposporowe rozwijaja si¢ bezposrednio
z komorek chalazalnych, za§ diplosporowe z komorek archesporu wykazujacych
pierwsze, wezesne stadia mejozy. Komorki te po wakuolizacji rosng intensywnie,
by przeksztalci¢ si¢ w jednojadrowy woreczek zalazkowy, ktory stopniowo prze-
chodzi dalszy rozwoj. Wedlug Rutishausera [58] u P. canescens, P. argentea,
P. praecox niezredukowany woreczek zalazkowy powstaje w wyniku aposporii
i rozwija si¢ wg typu Hieracium, za$ u pewnych ras P. verna w wyniku diplosporii
z typem rozwoju woreczka Antennaria. Mieszanice migdzy gatunkami lub rasami
apo- i diplosporowymi wytwarzaja obok apomejotycznych roéwniez mejotyczne
woreczki zalazkowe, a zatem a takiego pojedynczego osobnika mieszaficowego apo-
sporia i diplosporia maja charakter fakultatywny.

Na terenie Polski badania embriologiczne nad rodzajem Potentilla prowadzita
Czapik [14—17] i wykazala z P. arenaria, P. crantzii, P. cantzii X P. arenaria oraz
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u P. mixta zdolno$¢ do wytwarzania niezredukowanych gamet Zenskich. Podobnie
Skalinska (nie publ.) wskazala na to zjawisko u P. argentea.

Badania archesporu u Rubus prowadzit Christen [10, 11]. Uwaza on, ze u R.
caesius wszystkie komorki pierwotnego archesporu przechodza we wtorny archespor
i KMM, a u R. vestitus i R. bregutiensis tylko czg$¢ pierwotnego archesporu prze-
chodzi we wtorny i KMM. Christen podaje procentowy udzial komorek inicjal-
nych diplosporowych i aposporowych u 7 gatunkéw Rubus. U R. caesius 1007,
iu R. subrectus 90 %, komorek inicjalnych bylo diplosporami, a u R. mercieri, R. hy-
rosides, R. bifrons, R. vestitus i R. bregutiensis udzial komoérek diplosporowych
i aposporowych tworzacych woreczki zalazkowe oscylowal wokot 509;. Wyste-
powanie diplosporii i aposporii u Rubus potwierdzaja w swoich badaniach Man-
drik i Pietrus [45] za Golubinskim [25] oraz Berger [6] u mieszaricow migdzy-
gatunkowych.

Badaniom Christena zaprzecza czgSciowo Dowrick [22], ktora stwierdzila,
u form R. caesius, R. calvatus i R. laciniatus sprowadzonych z réznych czgsci Europy,
‘wylaczne tworzenie si¢ mejotycznych woreczkow zalazkowych.

U gatunkow apomiktycznych Alchemilla komorka centralna archesporu dege-
neruje a komorkami inicjalnymi staja si¢ inne komorki archesporu [46]. Powstaje
woreczek zalazkowy typu Hieracium. Komorki lateralne archesporu majg charakter
somatyczny.

Aposporie, diplospori¢ lub przy mniej doktadnych badaniach powstawanie
niezredukowanych gamet zenskich stwierdzono u wielu innych gatunkoéw rodziny
Rosaceae. Informacje zawarte w publikacjach wielokrotnie nie dostarczaja doklad-
nych danych embriologicznych, czgsto nie docenia si¢ wplywu warunkow klimatycz-
nych jak i nie sprawdza si¢ sposobu dzicdziczenia tej formy apomiksji.

U Malus zarbwno u odmian uprawnych, gatunkow dzikich jak i mieszafncow
miedzygatunkowych wykazywano gltdwnie aposporig |20, 21, 26, 31, 37, 42, 43, 52,
62, 63].

Schmidt [63] stwierdzifa u 7 dzikich gatunkow Malus apomiksj¢ fakultatywna,
z aposporowym formowaniem woreczkow zalazkowych. Badala rowniez sposob
dziedziczenia apomiksji u poliploidow i mieszanicow migedzygatunkowych.

Radionienko i Smyczenko [52] zwracaja uwage na fakt, ze w zaleznosci
od warunkéw klimatycznych danego roku udzial aposporii u odmiany Melba ule-
gal ogromnym zmianom (709, w 1970 r., 129, w 1971 r.).

Apospori¢ u Pyrus stwierdzili Kajmakan i Kowszowa [35] za Golubin-
skim |25], a u Fragaria Kototewa i in. [36]. Wielu autoréw pisze o wytwarzaniu
niezredukowanych gamet u Fragaria przy krzyzowaniu oddalonym [7, 8, 24, 32,
61, 67, 68].

Apomiktyczny sposéb powstawania zarodka

Autonomiczny rozw6j zarodka z niezaptodnionej komorki jajowej nazywa si¢
partenogenezg [58]. Moze by¢ ona diploidalna lub haploidalna, autonomiczna lub
stymulowana zapyleniem. Najczedciej, szczegolnie w rodzinie rézowatych, petny
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rozwdj partenogenetycznego zarodka nie jest mozliwy bez zapylenia i rozwoju
bielma (pseudogamia). Rozw¢j zarodka z innej niz jajowa komorki gametofitu
(apogamia, apogametia) moze by¢ rowniez autonomiczny lub stymulowany zapy-
leniem.

Rys. 6—11. Poliembrionia u rozowatych.
Rys. 6—7. Zarodki w regionie mikropylarnym, prawdopodobnie jeden rozwinat si¢ z synergidy. 6) Alche-
milla hoppeana, 7) Fragaria vesca [38]
Rys. 89, Zarodki pochodzenia nucelarnego u Potentilla reptans [66] (al-bielmo, nu-osrodek, te-ostonka,
mi-kanat mikropylarny, ei-komoérka inicialna zarodka)
Rys. 10. Rozwoj zarodka z synergidy u Alchemilla sericata [48].
Rys. 11. Wrastanie zarodka przybyszowego do wnetrza woreczka zalazkowego u Alchemilla pastoralis [48].

Innym typem rozwoju zarodka jest embrionia przybyszowa, czyli formowanie
zarodka z somatycznych tkanek zalgzka (oSrodka, ostonek), przy czym réwniez
pelny rozwoj takiego zarodka zachodzi najczgsciej w woreczku zalazkowym w obec-
noéci bielma. W niniejszym opracowaniu uwzgledniono réwniez pojecie poliembrionii
falszywej (rzekomej) wg Lebégue’a [39] i Poddubnej-Arnoldi [50]. Wyste-
puje ona, gdy kilka woreczkow zalazkowych znajduje si¢ w jednym zalazku, a w kaz-
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dym z nich rozwija si¢ zarodek. Do poliembrionii falszywej zalicza si¢ tez rozwoj
dwéch zalazkéw w jednym nasieniu, co prowadzi do powstania nasion bliZniac:ych.

U roézowatych wytworzenie niezredukowanych woreczkow zalazkowych naj-
czgsciej polaczone jest z pseudogamia np. u Malus, Potentilla, Rubus. Przyktady
wystepowania zarowno zredukowanej jak 1 niezredukowanej stymulowanej parteno-
genezy podaja dla Cerasus Zukow i Kolotewa [69], dla Rubus Aalders [l],
Berger [6], Darrow i Waldo [18], Einset [23] i Gustafsson [27], a dla Fra-
garia m. in. Aalders [1], Bauer i in. [4] i Sucharewa [67].

Rutischauser [55] stwierdzil autonomiczna partenogeneze u Potentilla ca-
nescens i P. praecox (rys. 3—5). W niezapylonych i wykastrowanych kwiatach moze
nastapi¢ poczatkowy rozwoj autonomicznego zarodka, ale jest on nieprawidiowy.
Zarodki osiagaja 100—200 komorek, ale nie wytwarzaja wieszadetka i zamieraja
po okoto 10 dniach wzrostu. Pelny rozwoj zarodkoéw nastgpuje tylko w wyniku pse-
udogamii. Schmidt [63] stwierdzila autonomiczny rozwdj zarodkow i diploidal-
nego bielma u Malus sikkiniensis i M. hupehensis, podczas gdy uw M. Sieboldi i M. sar-
genti wystgpuje pseudogamia.

Apogamia wystepuje rzadko w rodzinie rozowatych. Przykladem sa dane Lebé-
gue [38] u Alchemilla hoppeana i Fragariavesca (rys. 6 i 7) oraz dane Murbecka
[47] u Alchemilla sericata (rys. 10). Sa to przyklady rozwoju zarodkow z synergid,
ale przy tym rozwija si¢ tez zarodek komorki jajowej. Mozna zatem zaliczy¢ to zja-
wisko do poliembrionii.

Roéwniez embrionia przybyszowa wystepuje sporadycznie u Rosaceae [19].
Embrioni¢ przybyszowa u Alchemilla pastoralis (rys. 11) opisat Murbeck [48],
u Potentilla geoides, stymulowana wlasnym pylkiem, Popoff [50], u P. reptans
(rys. 8—9) Souéges [66]. Embrioni¢ przybyszowa u Alchemilla i Potentilla zaliczy¢
mozna do poliembrionii, gdyz oprocz zarodka przybyszowego rozwija si¢ tez za-
rodek z komorki jajowej. U Fragaria embrioni¢ przybyszowa opisata Sotncewa
szowych nastepuje z o$rodka i zarodek wzrasta do wnetrza woreczka zalazkowego.

Poliembrionia rzekoma czyli falszywa jest czestym przykladem apomiksji u rézo-
watych. Rozwdj woreczkow zalazkowych na terenie tego samego oSrodka jest
zwykle niezsynchronizowany. Woreczki moga czgsto ulega¢ zlewaniu i wtedy
interpretacja pochodzenia zarodka jest praktycznie niemozliwa [64]. Poliembrioni¢
rzekoma stwierdzono u Fragaria [5, 34, 53, 62], Cerasus [43, 67], Malus [37, 63]
i u Sorbus [49, 39].

Proby interpretacji genetycznej zjawisk apomiksji

W pracach publikowanych w pierwszej polowie XX wieku przewazal poglad,
Ze stopieni przejawiania si¢ apomiksji w potomstwie mieszanicowym zalezy od sto-
sunku liczby genoméw gatunku apomiktycznego do plciowego. ZalozZenie to moze
byé dyskutowane, gdyz u mieszaricow migdzygatunkowych wystepuja ograniczenia
w rozmnazaniu plciowym zwigzanym z brakiem homologii genomoéw.
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Miintzing [46] krzyzowal diploidalng, piciowa P. argentea z heksaploidalnym,
apomiktycznym biotypem tego gatunku. W potomstwie ustalano ploidalno$¢ i %,
udzial mieszaficow By; (powstalych z potaczenia zredukowanych gamet). Stwier-
dzono, 7e u pentaploidow przy stosunku genomowym 2 mejotyczne: 3 aposporo-
wych bylo 5498 mieszaricow By, a u tetraploidow przy stosunku 1 mejotyczny
genom: 3 aposporowych wykazano 26,89, osobnikéw B;;. Obnizenie liczby mie-
szaricow plciowych u tetraploidow Miintzing thumaczy przewaga genomow apo-
sporowych. Wyniki te sa czgsciowym potwierdzeniem pracy Christoffa i Papa-
sowej [12].

Liliefors [41] podobnie wyjasnia genetyke aposporii u Sorbus. Przejaw apo-
miksji zalezy od liczby genoméw ,,A” pochodzacych od S. aria, genom ,,B” po-
chodzacy od S. auicuparia zawiera tylko czynniki plciowe. Tak wigc osobnik AAB.
jest apomiktyczny, ABB plciowy, AABB amfiapomiktyczny (z duza tendencja do
apomiksji). Wyjatek stanowi S. teodori ABB i S. meinichii ABBB, ktore sa apomik-
tyczne. Autor sugeruje, ze migdzy chromosomami genomu A i B zaszla wymiana
gendw apomiksji. W ten sposob genom ,.B” zawieralby elementy apomiksji i bylby
oznaczony B,, a genomy S. teodori mozna zapisa¢ AB,BB.

Nasuwaja si¢ tu oczywiste zastrzezenia co do interpretacji Lilieforsa podobnie
jak do hipotezy dziedziczenia genowego apomiksji u Rubus przedstawionej przez
Christena [11].

Oto6z Christen opart si¢ na spontanicznie powstalych, triploidalnych (2n= 3x =
21), diplosporowych, pseudogamicznych mieszaficach R. idaeus x R. caesius. Rubus
idaeus jest diploidalny i plciowy, natomiast R. caesius jest wg autora allotetraplo-
idem, wytwarzajacym diplosporowe woreczki zalazkowe o genotypie DDdd, czyli
jest heterozygota (gdzie ,,D” warunkuje piciowe, a ,,d” apomiktyczne rozmnazanie).
Gamety pochodzace od R. caesius bylyby Dd, gamety pochodzace od R. idaeus
D i wobec tego mieszanice triploidalne mialyby genotyp DDd. Apomiksja ma sig¢
dziedziczy¢ posrednio. Mozna Christenowi zarzuci¢, ze nie przewiduje mozli-
wosci powstania gamet DD, Dd, dd u R. caesius i ponadto, ze badat osobniki
powstale spontanicznie, o nieznanym pochodzeniu. Mozliwosci zatem prawidto-
wego wnioskowania o charakterze genow warunkujacych apomiksje sa tu bardzo
ograniczone. Wyniki zamieszczone w pracach Gustafssona [29, 30], Crane
i Thomasa [I13] i w innych wskazuja, ze apomiksja u Rubus jest warunkowana
genami recesywnymi.

Doktadniejsze i bardzo ciekawe badania przeprowadzono nad Potentilla krzy-
zujac diplosporowe biotypy P. verna z aposporowymi biotypami P. verna oraz
gatunkami P. argentea, P. canescens, P. praecox, P. arenaria [33, 56, 57, 60]. Krzy-
zowano ro$liny heksaploidalne. Autorzy oparli si¢ na prze§wiadczeniu, ze mieszarice
obok apomiktycznych beda zawieraly osobniki amfimiktyczne. Na podstawie tch
doswiadczeri wyciagnigto wnioski co do charakteru genow warunkujacych aposporig
i diplosporie. Stwierdzono, ze geny te maja charakter recesywny, lecz moga dzigki
zwigkszeniu ich liczby dawaé pewna dominacje. Wplywaja na tworzenie si¢ nie-
zredukowanych woreczkow zalazkowych.

Nastepnie autorzy wysuwaja wniosek, ze partogeneza najczgsciej zwigzana jest
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z apomejoza ale warunkowang odrgbnymi genami. Brak zredukowanej liczby
chromosomoéw w gametach z nastgpujacym zaplodnieniem prowadzi do stalego zwig-
kszania liczby chromosoméw. Z pokolenia na pokolenie ploidalnosé osobnikow
wzrasta i staje si¢ przyczyna ich degeneracji.

Zrodlem zmiennosei w populacjach apomiktow pseudogamicznych sa mieszance
B, (powstale z zaptodnionej komorki jajowej o niezredukowanej liczbie chromo-
somow) oraz mieszarice By, (amfimiktyczne, zwykle o nizszej ploidalnosct).

Asker w swoich badaniach nad fakultatywnie apomiktyczna Potentilla arge-
ntea wykazuje rowniez, ze dzigki zmianom ploidalnosci (cykl diploidy — tetraploidy —
diploidy) i krzyzowaniu, w populacjach stale utrzymuja si¢ apomikty obok form
amfimiktycznych.

Fakt, ze apomiksja u rézowatych ma charakter fakultatywny (nie ma przykla-
.dow apomiksji $ci$le obligatoryjnej) i powstaja micszanice By; 1 By, stwarza szanse
dla badan genetycznych, ale jednoczes$nie utrudnia wykorzystanie apomiksji w ho-
dowli.

Pani Profesor Romanie Czapik oraz Pani Docent Barbarze Jassem skladam serdeczne podzigkowania
Za pomoc w opracowaniu ninigjszego artykutu.
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