Wiadomosci Botaniczne 37(1/2): 31-41, 1993

ZNAMIE 1 PYLEK - PRZEGLAD PRAC DOTYCZACYCH
ZGODNEGO ZAPYLENIA

Stigma and pollen - the review concerning with compatible pollination

Renata SNIEZKO, Krystyna WINIARCZYK

Summary. Stigma and pollen are the partners at the first moment of sexual recognition. Their contact evolves very
important interactions in female and male cells which consequently can inhibit or stimulate the growth of the pollen tube.
The surface of the stigma creates special enviroment for compatible pollen grains allowing them to germinate and at the
same time the germination of the incompatible pollen is inhibited. Pollen on its side cooperates with stigma, gives some
signals and reacts on stimuli from stigmatic cells. This interactions are very intensely investigated by electron microscopy
and biochemical techniques. Present paper collects some of recent research on pollen—stigma interactions, but is not

particularly concerned with the incompatibility problems.
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WSTEP

Wigkszo$¢ roélin okrytonasiennych ma kwiaty
obupiciowe tzn., ze w kwiecie rozwijaja si¢ pre-
ciki, a w nich pylek (gametofit megski niosacy
gamety, czyli komorki plemnikowe) i stupek z
zalazkami, w ktérych rozwijaja si¢ woreczki za-
lazkowe (gametofit zeriski z komdrka jajowa —
gamety). Wydawaloby sig, Ze jest to przystoso-
wanie do zapylania stupka pytkiem tego samego
kwiatu, lecz tak nie jest. Pomimo sasiedztwa or-
ganéw zeriskich i meskich roéliny wydaja naj-
wigcej nasion po zapyleniu obcym pytkiem — z
innego osobnika tego samego gatunku, za$ zapy-
lenie wlasnym pytkiem najczesciej bywa nie-
skuteczne. Zjawisko to okreslane jako samonie-
zgodno$é (ang. selfincompatibility) jest od wielu
lat szczeg6towo badane, gdyz ma wiekie zna-
czenie w zabiegach hodowlanych. Obok rézno-

rodnych barier zapobiegajacych zapyleniu wtas-
nym pytkiem istnieja mechanizmy uniemozli-
wiajace zaptodnienie gametami pytku innych
gatunkéw. Te mechanizmy okre$la si¢ jako nie-
zgodno$§¢ migdzygatunkowa lub migdzyodmia-
nowa. Zatem ro§liny wytworzyly réznorodne
mechanizmy zapobiegajace samozapyleniu,
czyli wytwarzaniu potomstwa na drodze chowu
wsobnego. Wiele mechanizméw dotyczy bezpo-
srednio kontaktu pytku lub tagiewki pytkowe;j i
tkanek stupka. Jesli w wyniku kontaktu docho-
dzi do zablokowania kietkowania i wzrostu fa-
giewki uwaza sig, ze pylek i znamig nie sg zgod-
ne, dla uproszczenia termin niezgodny stosuje
si¢ przewaznie do pytku.

Aby doszlo do zaplodnienia zgodny pytek
musi znaleZ¢ sig¢ na znamieniu i wykietkowad, a
fagiewka wrosna¢ przez tkanki stupka do wore-
czka zalazkowego. Réwniez u wielu rolin roz-
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mnazajacych si¢ apomiktycznie stwierdzono, ze
zapylenie odpowiednim pytkiem i prawidlowy
wzrost tagiewek pytkowych jest nieodzowny do
wytworzenia nasion, chociaz nie nastgpuje tu
zjawisko potaczenia komérki plemnikowe;j z ko-
moérka jajowa, to niezbedne jest zaptodnienie ja-
dra wtérnego komoérki centralnej (pseudoga-
mia). Bardzo istotny jest moment zetknigcia si¢
ziaren pytku z komérkami znamienia. Warunku-
je on szereg proceséw decydujacych o tym, czy
pylek bedzie mégt wykietkowaé a tagiewka
wrosna¢ w tkanki stupka. Mechanizmy fizjo-
logiczne wystepujace w ziarnie pylku i w ko-
mérkach znamienia sa bardzo skomplikowane i
wzajemnie uzaleznione. Obecnie procesy te ba-
da si¢ przy pomocy réznych technik mikroskopii
elektronowej oraz metodami biochemicznymi i
cytochemicznymi. Czeg$¢ tych badan, giéwnie
dotyczacych reakcji ziarna pytku i komérek zna-
mienia po zgodnym zapyleniu, zostata przedsta-
wiona w niniejszej pracy.

ZNAMIE

Znamie moze by¢ zbudowane w rozny, niekiedy
bardzo specyficzny sposéb, w zaleznosci od bio-
logii zapylania danego gatunku. Przez wiele lat
badania nad struktura znamion koncentrowaty
si¢ gléwnie na ich morfologii, jako jednej z cech
taksonomicznych. Obecnie przewaza poglad, ze
budowa znamion wynika z przystosowan do
sposobu zapylania [21, 24].

Na powierzchni znamion wystepuja strefy o
r6znej zdolno$ci zatrzymywania ziaren pylku.
Strefy te moga réznic sig ksztattem, budowa epi-
dermy lub stopniem pokrycia wydzielina. Re-
ceptywne komérki moga by¢ rozproszone na ca-
lym znamieniu lub tez koncentrowac si¢ w wy-
dzielonych regionach w postaci pasm lub grup
np. u Nicotiana wystgpuja one jedynie w cen-
tralnej czesci tzw. bruzdzie, natomiast u Arachis
cardenasii tylko na obrzezu [26, 29]. Bardzo
zréznicowany jest ksztalt znamion i uktad po-
wierzchni receptywnych np. u przedstawicieli
rodziny Bromeliaceae; zbadano znamiona 158
gatunkéw z 26 rodzajéw i wyrézniono 3 typy

znamion, przy czym jeden z typéw rozdzielono
na dwa podtypy. Nalezy zaznaczyc¢ iz omawiana
klasyfikacja zostala oparta na réznych przysto-
sowaniach do zapylania przez nietoperze [41].

Ksztalt i rozmiary papilli oraz odleglosci
miedzy ich wierzchotkami sa dostosowane do
rozmiaréw ziaren i urzezbienia egzyny pytku, co
potwierdza poglad o adaptacyjnym charakterze
cech morfologicznych znamion [22, 29, 30].
Strukturalne i fizjologiczne cechy powierzchni
zatrzymujacej pylek réznia si¢ znacznie migdzy
poszczegblnymi rodzinami. Niekiedy sa one po-
dobne u roélin nie spokrewnionych, np. u Dra-
caena (Liliaceae) i Oenothera organensis (Ona-
graceae), u ktérych dojrzate znami¢ ma powierz-
chnig receptywna z licznymi komérkami nekro-
tycznymi [21]. Komérki nekrotyczne wystepuja
licznie na receptywnych znamionach 5 gatun-
kéw Prunus, za$§ u Malus i Pyrus tylko niektére
komérki zamieraja zanim nastapi zapylenie [9].
U wielu roslin papille szybko degeneruja po za-
pyleniu [18, 59].

Wykazano zalezno$ci miedzy charakterem
powierzchni receptywnej a systemem niezgod-
nosci. I tak sporofityczny system samoniezgo —
dnosci zostal stwierdzony u roSlin o suchym,
brodawkowatym znamieniu, za$§ niezgodnosci
gametofitycznej najczgsciej towarzyszy mokre
znamie. Na suchym znamieniu fatwiej kietkuje
pylek tréjkomoérkowy, za$ znami¢ mokre stano-
wi bardziej odpowiednie podioze dla pylku
dwukomérkowego, chociaz pytek dwukomoérko-
wy wystepuje zaréwno u roslin o znamionach
typu mokrego jak i typu suchego [24, 39].

PAPILLE | WARSTWA SUBEPIDERMALNA
ZNAMIENIA

Powierzchnia znamienia jest pokryta epiderma.
Budowa epidermy zmienia si¢ podczas osiaga-
nia przez znamie stanu receptywnosci. Komérki
epidermy moga przeksztatca¢ si¢ w jedno — lub
wielokomérkowe papille, najczesciej butawko-
wate, rozdete u podstawy. Przed okresem peinej
receptywno$ci papille czesto SciSle przylegaja
do siebie, a na dojrzalym znamieniu ich wierz-
chotki sa rozsunigte. Tego typu papille wy-
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ksztatcaja sie na znamionach przedstawicieli ro-
dziny Cruciferae [37, 50], Solanaceae [12, 26,
30], czy tez u Olea europea (6], Hypericum co-
lycinum [44]. Natomiast u Citrus limon papille
sg jedno lub kilkukomdrkowe przez co warstwa
receptywna jest stosunkowo gruba [10]. Papille
zlozone z paru komérek, moga by¢ niekiedy roz-
galezione np. u przedstawicieli rodziny Brome-
liaceae [41]. Stosunkowo nieliczne sa ro§liny,
ktérych znamig nie ma papilli np. mango [57]. U
Dendrobium speciosum oprécz papilli na zna-
mieniu obserwowane byly oderwane od nich ko-
moérki. Plywaja one w §luzie pokrywajacym zna-
mi¢ i stosunkowo diugo pozostaja zywe. Na
miodych znamionach sa to szczytowe komorki
papilli, ktére maja charakter wydzielniczy [48].

Mtiode papille okrywa kutikula, za$ dojrzale
dodatkowo powleka warstwa lepkiej wydzieli-
ny. Papille w miare dojrzewania wykazuja coraz
silniejsza aktywno$¢ wydzielnicza. Najpierw
pod kutikulg pojawiaja si¢ drobne kropelki wy-
dzieliny, dobrze widoczne w mikroskopie ska-
ningowym, a z czasem jest ich na tyle duzo, ze
zlewaja sie ze soba, rozrywaja kutikule i wyle-
waja na jej powierzchni¢. Wydzielina pokrywa
cienka warstwa papille na znamionach typu su-
chego [6, 9], za$ grubsza warstwa gestego piynu
(gléwnie lipidy, biatka, cukry i zwigzki fenolo-
we) na znamionach typu mokrego [10, 12, 26,
217, 29, 58].

Znamiona kilkunastu gatunkéw ro§lin prze-
badano przy uzyciu mikroskopéw elektrono-
wych (transmisyjny i skaningowy). Podczas doj-
rzewania znamienia prze§ledzono doktadnie
zmiany ultrastruktury komérek zaréwno epider-
my jak i tkanki lezacej pod nia. Pewne obserwa-
cje sa zgodne dla szeregu gatunkéw. Zar6wno w
papillach, jak i w znajdujacych si¢ pod nimi ko-
mérkach cytoplazma poczatkowo zawiera wiele
cystern szorstkiego retikulum endoplazmaty-
cznego. W chwili, kiedy rozpoczyna si¢ wydzie-
lanie eksudatu charakter retikulum zmienia si¢,
pojawiaja si¢ liczne gladkie cysterny i pecherzy-
ki. Niekiedy réwnocze$nie nasila si¢ aktywnos$¢
diktiosoméw, np. u Lycopersicon peruvianum i
Dendrobium speciosum [12, 48]. Przy plazmo-

lemmie od strony cytoplazmy i na zewnatrz po-
jawiaja si¢ globule elektronogeste. W nieco star-
szym stadium duze osmofilne globule widac po-
za §ciang komérkowa na powierzchni papilli i w
przestrzeniach migdzy komérkami subepider-
malnymi znamienia. W cytoplazmie komérek
wydzielajacych eksudat lipidopodobne substan-
cje wystepuja w cysternach gtadkiego retikulum
i w licznych pecherzykach, a takze w stromie
plastydéw. We wczesniejszych stadiach obser-
wowano amyloplasty z jednym lub kilkoma nie-
duzymi ziarnami skrobi. Natomiast kiedy rozpo-
czyna si¢ wydzielanie eksudatu, skrobia w pla-
stydach stopniowo zanika, pojawiaja si¢ plasto-
globule lipidowe. Aktywno$¢ wydzielnicza pa-
pilli Lycopersicon zmienia si¢ w miarg ich doj-
rzewania. Mlode papille sa owalne, wydluzone
w kierunku prostopadtym do powierzchni zna-
mienia, podobnie jak u Nicotiana, czy Sinapis.
Gesta cytoplazma wypelnia nasadowa czgs¢
omawianych komérek, za$§ w czgsci szczytowej
znajduje si¢ wakuola. Papille rozpoczynaja wy-
dzielanie eksudatu w czegsci podstawowej, co
mozna zaobserwowac przy uzyciu transmisyjne-
go i skaningowego mikroskopu elektronowego —
kropelki wydzieliny wydostaja si¢ na zewnatrz
$ciany komérkowej u podstawy. Papille rozra-
staja sie w nasadowej czesci, i uzyskuja ksztalt
gruszkowaty, ich wierzchotki rozchylaja sig.
Nastepuje to bezposrednio przed stadium otwie-
rania si¢ kwiatu (anteza) wydzielina pojawia si¢
takze na $cianach blizej wierzchotka papilli. Na-
sila si¢ wydzielanie z komérek subepidermal-
nych i w momencie rozpoczecia stadium otwie-
rania si¢ kwiatu albo wkrétce po nim znamig po-
krywa si¢ ciagla warstwa wydzieliny [10, 27,
30].

U Olea i Citrus aktywno$¢ wydzielnicza wy-
kazuja tylko komérki potozone pod powierzch-
nia znamienia, za$ papille nie wykazuja takiej
aktywnosci. Nie maja one rozbudowanego obfi-
tego retikulum ani aktywnych diktiosoméw. W
szczytowej czesci papilli Citrus i Hypericum ca-
lycinum znajduje si¢ wakuola, ktéra zawiera ta-
niny [6, 44]. Zaréwno w jadrach komérkowych
papilli jak i komérek znajdujacych si¢ pod nimi
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stwierdzono wystgpowanie biatkowych cial
parakrystalicznych o niewyjasnionej funkcji.
Komérki subepidermalne sa potaczone licznymi
plazmodesmami przenikajacymi przez stosun-
kowo grube $ciany. Tkanka pod powierzchnia
receptywng zachowuje zwarto$¢ do chwili cal-
kowitej maceracji blaszek §rodkowych i rozpul-
chnienia $cian, co nastepuje podczas kietkowa-
nia lagiewek. Kutikula na znamieniu zostaje
przerwana przez gromadzaca si¢ pod nig wy-
dzieling. Po przerwaniu kutikuli wydzielina wy-
lewa si¢ na powierzchnig¢ i stopniowo pokrywa
papille [6, 10].

Po zapyleniu aktywno$¢ wydzielnicza zna-
mienia moze by¢ zahamowana np. u moreli [13],
lub wzmaga sie jak np. urézy [51].

SKEAD WYDZIELINY NA ZNAMIENIU

Komérki dojrzewajacego znamienia i dojrzate-
go stupka wydzielaja ztozone substancje, ktére
pokrywaja jego powierzchnig¢ i gromadza si¢ w
przestworach migdzykomérkowych.
Roéznorodna jest rola wydzieliny pokrywaja-
cej znamig. Na znamieniu typu suchego wydzie-
lina stanowi warstwe tak cienka, Ze nie rozrywa
ona kutikuli [44], ktéra musi by¢ nadtrawiona
przez enzymy pochodzace z pytku lub wierz-
chotka tagiewki [19], albo zostaje mechanicznie
przerwana u podstawy papilli, kiedy one rozra-
staja si¢ [44]. Stanowi ona ptynna kutikulg chro-
nigcg papille przed wysuszeniem i utrzymujaca
na ich §cianach warstewke¢ wody potrzebng do
kietkowania pytku. Sama wydzielina ma duze
napigcie powierzchniowe, nie rozpuszcza si¢ w
wodzie, ani nie jest przez nia zmywana. Na obu
typach znamion jest lepka, co ulatwia osadzanie
si¢ pytku. W skiadzie chemicznym wydzieliny,
obu typéw znamion, dominuja substancje lipido-
we. Na mokrych znamionach wydzielina jest bar-
dzo obfita, wyplywa ponad kutikule, a jej sktad
chemiczny jest bogatszy w biatka i weglowodany.
U Acacia retinoides w stadium otwierania
si¢ kwiatu znamig jest receptywne i pokryte wy-
dzieling. W skiad wydzieliny wchodza nasycone
i nienasycone tluszcze, wolne kwasy tluszczo-
we, flawonoidy, weglowodany, biatka i zwiazki

fenolowe [27]. Flawonoidy specyficznie oddzia-
tywujace na kietkowanie pytku wyekstrahowa-
no z wydzieliny znamienia Brassica oleracea
[43]). U Citrus w wydzielinie stwierdzono obe-
cno$é 12 kwasow ttuszczowych oraz 7 klas in-
nych lipidéw, w tym 3 zawieraly zwiazki niena-
sycone. Najwigcej bylo w wydzielinie kwasu
palmitynowego (27%), najmniej laurowego i
stearynowego (po 1%). U Forsythia intermedia
w wydzielinie wykryto 16 réznych kwaséw thu-
szczowych o podobnej dlugosci taficuchéw we-
glowych (11-24 atoméw), za$ u Ipomea batates
tylko 4 niskoczasteczkowe kwasy [53].

Znamig Solanum tuberosum jest takze recep-
tywne w stadium antezy. Jeszcze przed otwar-
ciem kwiatu sekrecja rozpoczyna si¢ od powsta-
nia osmofilnych granuli w cytoplazmie komérek
znamienia i wydzielanie kropelek poza Sciang
komérkowa papilli. Ptynna wydzielina podnosi
kutikule, nastepnie rozrywa ja i wyplywa do
przestwor6w migdzkomérkowych na powierz-
chni¢ znamienia. Cytochemicznie wydzielina
ma nature ttuszczowa, barwi si¢ Sudanem czar-
nym i czerwienig Nilu, natomiast nie daje pozy-
tywnej reakcji PAS ani reakcji na biatka. Ele-
ktroforetycznie wykazano jednak, ze w sklad
wydzieliny wchodza takze 3 polipeptydy [30].

U Lycopersicon peruvianum wydzielina na
znamieniu jest hydrofobowa i bogata w lipidy,
za$ obecny w szyjce i zalazni $luz jest hydrofil-
ny, bogaty w arabinogalaktany, lecz ubogi w
biatka [12]. Skiad wydzieliny na znamieniu
zmienia si¢ w trakcie dojrzewania znamienia.
Najpierw wydzielina ma charakter tylko tlusz-
czowy i jest wydzielana zar6wno przez komérki
subepidermalne jak i u podstawy papilli. W
okresie petnej dojrzalosci znamienia, kiedy wy-
dzielina pojawia si¢ na wierzchotkach papilli w
jej skladzie wystepuja tez weglowodany i biatka
[10, 12, 48,53].

Na dojrzatym znamieniu u Nicotiana sylve-
stris w wydzielinie stwierdzono obecnos¢ ttusz-
cz6w, biatek i cukréw, ktére jako mono — i dime-
ry powstaja w wyniku rozpadu blaszek $rodko-
wych. Receptywne znami¢ daje pozytywna re-
akcje na aktywnos¢ esterazy [26].
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W wydzielinie u Gasteria verucosa wyodreb-
niono takze biatka i cukry, ktérych ilo§¢ zwigksza
si¢c w miar¢ dojrzewania znamienia. Wydzielina
jest najobfitsza w czasie, gdy woreczki zalazkowe
sa juz zdolne do zaptodnienia [58].

W znamionach Arachis zaréwno pod epider-
ma jak i w przestworach migdzykomérkowych
stwierdzono obecno$¢ enzyméw hydrolitycz-
nych typu fosfataz, esteraz i peroksydaz. R6w-
niez pasmo tkanki transmisyjnej znajdujacej si¢
ponizej znamienia wykazywalo wyraZng re-
akcje na biatka w przestworach migdzykomor-
kowych [29].

Powierzchnia receptywna na znamieniu
Dendrobium speciosum jest wklesta, a zaglebie-
nie wypelnia gesty §luz. Jego skiad chemiczny
rézni si¢ od innych wydzielin bardzo duza za-
wartoscig kwasnych weglowodanéw i bialek, a
takze zawartos$cia komplekséw biatkowo-cukro-
wych. W §luzie ok. 20% stanowia arabinogala-
ktany, ktérym przypisuje si¢ aktywna rol¢ za-
réwno w reakcjach rozpoznawania jak i hydrata-
cji pytku [48].

Analizy sktadu chemicznego wydzielin po-
zwalajg stwierdzic, ze przewazaja w nich zwiaz-
ki lipidowe, za$ weglowodany i biatka stanowig
tylko domieszke, ktéra prawdopodobnie decy-
duje o specyficznych cechach znamienia i od-
grywa role w reakcjach rozpoznawania pytku.
Charakter lipidowy wydzieliny to pojecie ogél-
ne, jego sklad moze by¢ bardzo rézny nawet u
gatunkéw nalezacych do tej samej rodziny.
Ponadto na stupku tej samej ro§liny niekiedy ob-
serwuje si¢ réznice w skladzie chemicznym wy-
dzielin poréwnujac ich sktad we wczesniejszym
okresie rozwoju ze skladem wydzielin w pelni
dojrzalych znamion.

Znacznie mniej jest dostgpnych danych do-
tyczacych sktadu wydzielin na znamionach typu
suchego. Stanowia one znacznie cierisza war-
stwe i nie daja si¢ oddzieli¢ od kutikuli, ktéra ma
takze charakter thuszczowy. W analizach bio-
chemicznych trudno ocenié, ktéry sktadnik po-
chodzi z wydzieliny, a ktéry z kutikuli. Znamio-
na suche pokrywa niekiedy bardzo cienka war-
stewka bialek i glikoproteidéw — pelikula [44].

INTERAKCJE PYLEK - ZNAMIE

ROZPOZNAWANIE ZGODNOSCI MIEDZY
PYLKIEM A ZNAMIENIEM

Powierzchnia znamienia odznacza si¢ nie tylko
pewnymi wlasciwosciami utatwiajacymi osa-
dzanie i utrzymywanie si¢ pytku, ale wystgpuja
tu réwniez warunki sprzyjajace kietkowaniu
zgodnego pytku wlasnego gatunku, jak tez czyn-
niki zapobiegajace kietkowaniu pytku lub roz-
wojowi fagiewek innych gatunkéw. Prawdopo-
dobnie wigkszo$¢ znamion spetnia ten warunek.
Bardzo wiele badan zmierza do wyjasnienia me-
chanizméw fizjologicznych reakcji rozpozna-
wania i ewentualnych reakcji niezgodnosci.
Problem jest na tyle zlozony, ze w niniejszej
publikacji bedzie on potraktowany jedynie po-
bieznie [8, 15, 17, 23, 24].

U Cosmos, Helianthus, Brassica i Sinapis
zgodny i niezgodny pylek mozna rozpoznac
bezposrednio po wykielkowaniu na znamieniu.
Kaloza gromadzi si¢ w rozwijajacej si¢ tagiewce
pytkowej, a takze w komdrce znamienia w miej-
scu kontaktu z niezgodnym ziarnem pytku [24,
46, 51].

U Brassica oleracea charakteryzujacej si¢
sporofityczng samoniezgodnoscia obserwowano
,odrzucanie” pylku przez znamig, czyli brak
mozliwoéci kielkowania lub tez ,uwiezienie”
krétkiej tagiewki pytkowej zanim wro$nie ona w
$ciang papilli. Podobnie po samozapyleniu u sa-
moniezgodnej Sinapis alba — tagiewki pytkowe
kietkuja, ale nie wrastaja w znamig, lecz pozo-
stajg krotkie i poskrecane wokét ziarna pyltku
[51]. ,,Odrzucony” pylek Brassica moze by¢
Luratowany” przez przeniesienie go na inne,
zgodne znamig, na ktérym jest on zdolny wy-
kietkowac po 4 godzinach [37]. Wskazywatoby
to na obecno$¢ w znamieniu substancji hamuja-
cych wrastanie tagiewki pytkowej w tkanki
stupka.

KONTAKT ZIARNA PYLKU Z PAPILLA

Ziarno pyltku podczas przenoszenia na zna-
mig jest odwodnione i metabolicznie nieaktyw-
ne. Takie ,,u$pione” ziarno przylega lub przyle-
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pia si¢ do powierzchni znamienia w sposéb bier-
ny. Pylek w zetknigciu ze znamieniem najcze-
Sciej styka si¢ z jedna lub paroma komérkami.
Nalezy zaznaczy¢ iz w momencie zetknigcia
ziarna pytku z papilla nie cata jej powierzchnia
jest jednakowo receptywna dla pytku. Ekspery-
mentalne badania receptywnosci papilli na zna-
mieniu Tradescantia sp. wykazaly, ze przepusz-
czalno$c ich Scian jest wigksza w srodkowej czg-
§ci niz w czeéci wierzchotkowej. Kiedy poje-
dynczy pytek przylepia si¢ do szczytu papilli, to
nie nastepuje zadna reakcja, kiedy zas styka si¢ z
nia w czesci srodkowej lub blizej jej podstawy,
to przyczepia si¢ trwale i stosunkowo szybko
kietkuje. Wskazywaloby to, ze miejsca najwig-
kszej receptywnosci dla pytku sa w srodkowej i
bazalnej czesci papilli, tam gdzie jej $ciana jest
bardziej przepuszczalna, co ma prawdopodobnie

. duze znaczenie dla proceséw hydratacji ziaren
pyiku [3, 9]. Ziarna pyiku Brassica oleracea sa
bardzo odwodnione, w chwili zetknigcia z papil-
lami znamienia typu suchego, a mimo to, zgodne
ziarna szybko zostaja uwodnione [14].

W miejscu zetknigcia pytku z papilla zacho-
dza reakcje, ktére przygotowuja pylek do kiel-
kowania. Zostaly one dokiadnie zbadane przy
uzyciu mikroskopu elektronowego oraz metoda-
mi cytochemicznymi. W otoczce pytku jest duzo
enzyméw, zwlaszcza lipidowych, ktére mozna
usunaé z pytku detergentami lub rozpuszczal-
nikami organicznymi. Kiedy ziarno pytku osiada
na receptywnym znamieniu, to po uptywie 30
min. otoczka pytku, czyli pollenkit spltywa z eg-
zyny i tworzy podstawke. Podstawka taka trwale
przytwierdza ziarno pytku do papilli i dzigki te-
mu nie ulega ona wyplukaniu nawet pod wply-
wem dzialania rozpuszczalnikéw. Powstawaniu
podstawki towarzysza zmiany w protoplascie i
w §cianie komérkowej papilli. W miejscu zetk-
nigcia z pytkiem w cytoplazmie papilli tworzy
si¢ strefa zawierajaca duza liczbg pecherzykéw,
za$ struktura $ciany ulega rozluZnieniu. Substan-
cje tworzace podstawke staja si¢ elektronogeste.
Wkrétce ziarno pytku kietkuje, a tagiewka wni-
ka w miejscu podstawki w rozluzZniona, $luzo-
wata powierzchnig $ciany komérkowej papilli i

ro$nie wzdtuz papilli ku jej podstawie. Wewne-
trzna warstwa $ciany papilli nie zostaje przerwa-
na, a zatem tagiewka pozostaje migdzy dwiema
warstwami Sciany komérkowej, nie wrastajac do
$wiatla komorki.

Na niedojrzatych znamionach Brassica 1a-
giewka moze poczatkowo rosnac tak, ze niemal
przenika $ciang papilli, ale zazwyczaj wzrost jej
zostaje zahamowany po zetknigciu si¢ z plazmo-
lemma, wtedy tagiewka zmienia kierunek wzro-
stu o 180° i przyjmuje ksztatt litery U [14].

Przy niezgodnym zapyleniu nawet po kilku
godzinach podstawka nie tworzy sig, a ziarna
pytku mozna sptukac ze znamienia. Jezeli pylek
zostanie uwodniony sztucznie i przeniesiony na
znamig, podstawka takze nie wyksztalca sig,
stad wniosek, ze do wytworzenia podstawki,
ktérej obecnos$c¢ jest przejawem zgodno$ci mig-
dzy pytkiem a znamieniem, konieczna jest reak-
cja cytochemiczna migdzy substancjami otoczki
pyiku a enzymami znamienia [14, 23,43]. Wielu
autoréw postuluje wzajemne oddzialywanie en-
zym6w takich jak peroksydazy, esterazy, kwas-
na fosfataza, zlokalizowanych na powierzchni
pytku z substancjami ze znamienia [4, 11, 19].

APERTURY

W sporodermie ziarna pytku sg specjalnie przy-
stosowane miejsca, przez ktére tagiewka moze
kietkowac (porusy). W intynie apertur niezgod-
nego pytku moga wystapié reakcje kalozowe,
podobne do reakcji w papilli. Na obwodzie aper-
tur uwodnionego pytku stwierdzono zwigksze-
nie koncentracji jonéw Ca’*[2, 47]. Wskazuje to
na znaczenie apertur jako miejsc wczesnego
kontaktu migdzy ziarnem pylku a znamieniem
[2, 14, 20, 52].

Kiedy ziarno pytku zostanie uwodnione to
jego objetosé zwigksza si¢ niekiedy dwukrotnie.
Nastepuje otwarcie apertury na skutek oderwa-
nia si¢ operkulum (dyskowatej sporopolenino-
wej zatyczki) lub przez peknigcie cienkiej war-
stwy sporopoleniny. Przez otwér czyli aperture
moze wykietkowaé tagiewka. Podczas tego pro-
cesu zmianie ulega réwniez struktura intyny.
Najpierw ulega rozluZnieniu i pecznieje zewng-
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trzna, zgrubiata warstwa celulozowa, prawdopo-
dobnie pod wplywem enzyméw wyzwalanych z
warstwy §rodkowej intyny. Po rozluZnieniu stru-
ktury powierzchni intyny jej Srodkowa warstwa
moze uwypukli¢ si¢ ponad sporoderm¢ i utwo-
rzy¢ wierzcholek fagiewki. Poczatkowo jest on
okryty $ciana zbudowana giéwnie z celulozy,
ale wkrétce w $cianie wierzchotka pojawia sie
coraz wigcej biatek, w tym enzymy rozluZnia-
jace strukture celulozy. Rola tych enzyméw mo-
ze polegac na utrzymywaniu luZnej i elastycznej
struktury $ciany wierzchotka tagiewki, ale takze
moze zmienia¢ strukture $cian komérek, wzdluz
ktérych tagiewka ro$nie. Na przyktad u leszczy-
ny przez pory wydzielane sa biatka juz podczas
hydratacji ziarna pytku, jednak ilo$¢ tych biatek
jest znikoma [20]. U Clivia nobilis po zastoso-
waniu metody autoradiografii stwierdzono wy-
dzielanie przez pory bialek i RNA, a w péZniej-
szych etapach rozwoju wydzielanie tych sub-
stancji przez rosnacy wierzcholek tagiewki [52].

ENZYMY CZYNNE PODCZAS KIELKOWANIA
PYLKU

O enzymach, ktére sa wydzielane przez wierz-
chotek tagiewki mozna wnioskowaé na podsta-
wie zmian zachodzacych w komérkach znamie-
nia i szyjki stupka, wzdtuz ktérych tagiewka ros-
nie. Jednym z pierwszych enzyméw wydziela-
nych przez pytek jest prawdopodobnie kutyna-
za, ktéra aktywizuje si¢ pod wptywem wydzielin
znamienia i powoduje trawienie kutikuli.
Stwierdzono takze wydzielanie lub uwalnianie z
powierzchni egzyny kwasnej fosfatazy, pero-
ksydaz i esteraz [4, 11, 14, 19, 20].

Przy zgodnym zapyleniu u Crocus nastgpuje
enzymatyczna ,erozja” kutykuli, w wyniku
wspoltdziatania enzyméw pytku i wydzielin zna-
mienia. Wokét wierzchotka tagiewki wykryto
kwas$ne hydrolazy, prawdopodobnie wydzielone
przez lagiewke, réwnoczes$nie stwierdzono, ze
penetracja tagiewek jest catkowicie zahamowa-
na po uprzednim enzymatycznym rozkladzie
bialek wchodzacych w sktad wydzielin znamie-
nia. Lagiewki pewnych przedstawicieli rodziny
Cruciferae sa zdolne do penetracji kutikuli na

znamieniu Crocus (Iridaceae). Pomimo braku
pokrewieristwa tych ro§lin mechanizmy wsp6ti-
dziatania enzyméw ze znamiemia i pytku sg po-
dobne [19].

Prawdopodobnie z wierzchotka tagiewki po-
chodza rézne enzymy, m.in. enzymy trawiagce
blaszki srodkowe i §ciany komérkowe. Wskazu-
ja na to zmiany w $cianach komérkowych tka-
nek znamienia i szyjki stupka po przerosnigciu
wzdluz nich lagiewek u Gasteria, Hypericum
oraz paru gatunkéw Arachis [4, 7, 11, 14, 49].
Niekiedy przejsciu lagiewki towarzysza zmiany
wewnatrz komérek stupka np. nastgpuje hydroli-
za ziaren skrobi, degeneracja organelli lub cate-
go protoplastu.

ROLA JONOW WAPNIA PODCZAS
KIELKOWANIA PYEKU

U przedstawicieli 40 rodzin wykazano in vitro,
ze obecno$¢ jonéw wapnia w pozywce korzyst-
nie wplywa na zdolno$¢ kietkowania i tempo
wzrostu lagiewek u przedstawicieli 40 rodzin.
Prawie kazda rozpuszczalna s6l wapniowa daje
efekt szybszego kietkowania wigkszej liczby
ziaren pytku. Brak jonéw wapnia wyraZnie ogra-
nicza zdolno$¢ kietkowania pylku. Pobieranie
przez fagiewki jonéw wapnia z wydzielin komé-
rek znamion stwierdzono metoda autoradiografii
z uzyciem $Ca®* u Primula officinalis i Ruscus
aculeatus [5]. Do§wiadczenia in vitro nad kiet-
kowaniem pytku Hemanthus i Oenothera po-
twierdzity znaczenie jonéw Ca®* dla prawidto-
wego rozwoju tagiewki. Metoda autoradiografii
stwierdzono pobieranie z pozywki jonéw CaZ*
przez kietkujacy pylek w okolicach apertur i
przez tagiewke, gtéwnie na jej wierzchotku [1,
2,:3,5)

Dla prawidlowego kietkowania lagiewki
pytkowej wazna jest okre§lona koncentracja jo-
néw wapniowych, ktéra in vivo zostaje osiagnig-
ta w wyniku hydrolizy pektyn w blaszkach $rod-
kowych komérek znajdujacych si¢ pod powierz-
chnig znamienia. Na znamieniu wykryto podwy-
zszona koncentracje jonéw wapnia na plazmo-
lemmie papilli i w przestworach apoplastycz-
nych komérek pod papillami, a takze w wydzie-
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linie pokrywajacej znamig. Koncentracja wa-
pnia nie réznila si¢ zasadniczo na mokrym zna-
mieniu Ruscus aculeatus i na suchym Primula
officinalis [1, 3,].

W do$wiadczeniach prowadzonych na Bras-
sica stwierdzono, ze po samozapyleniu i nie-
zgodnych zapyleniach zwigksza si¢ koncentra-
cja jonéw wapnia w wydzielinie i w kietkuja-
cych tagiewkach pytkowych. W tagiewkach ste-
Zenie jest wyzsze niz na znamieniu i pod nim.
Uznano, ze na wierzchotku tagiewek otwieraja
si¢ kanaly wapniowe, przez ktdre jony ca*t sa
raczej wydalane niz pobierane podczas kietko-
wania tagiewki [46, 47].

Podwyzszenie koncentracji jonéw Ca®* w
zakresie stgzen mikromolarnych zostato stwier-
dzone w wielu tkankach roslinnych w procesie
morfogenezy i rozpoznawania si¢ komérek, co
zwigzane jest z podwyzszeniem aktywnosci sze-
regu enzyméw wilaczonych w rézne szlaki meta-
boliczne [25, 31]. Prawdopodobnie w niedale-
kieli przysziosci zostanie wyjasniona rola jonéw
Ca** zar6wno na znamieniu jak i w kietkujacej
lagiewce pytkowe;.

ROZNE CZYNNIKI MODYFIKUJACE
KIELKOWANIE I WZROST LAGIEWKI

Reakcje pytku na znamieniu zaleza nie tylko od
warunkéw, jakie wynikaja z budowy i stanu re-
ceptywnosci znamienia, lecz takze od cech sa-
mego pytku i szeregu innych czynnikéw.

CZYNNIK GENETYCZNY

Zywotno$¢ pylku i jego zdolnos¢ do zaptodnie-
nia jest determinowana genetycznie w sposéb
bardzo swoisty i indywidualny, poniewaz o ce-
chach ziarna pytku decyduje haploidalny ge-
nom, ktéry moze by¢ zmodyfikowany podczas
mejozy. W probie pytku z tej samej rosliny moze
wystapic¢ kilka typéw genetycznych, przy czym
ogromne znaczenie maja geny niezgodnosci i
ich wieloalleliczno$¢ [17, 34, 35]. Natomiast ge-
ny determinujace wigor wzrostu lagiewki i jej
odporno$é na stresy decyduja takze o jej szan-
sach w doprowadzeniu do zaptodnienia, zatem
maja ogromny wplyw na wspéizawodnictwo la-

giewek i jako§¢ potomstwa. Mikroskopijny ga-
metofit meski (ziarno pytku i tagiewka) jest o
wiele prostszy w budowie od duzego, diugo zy-
jacego sporofitu (drzewa lub roéliny zielnej).
Wydaje si¢ wigc, ze cechy gametofitu i sporofitu
sa uwarunkowane dziataniem catkowicie roz-
nych genéw. Wbrew temu intuicyjnemu przypu-
szczeniu, bardzo liczne geny podlegajace eks-
presji w ziarnach pytku sa réwniez czynne w
tkankach sporofitu.

Poréwnano enzymy pytku i sporofitu réz-
nych ro§lin (Zea mays, Populus i Hordeum) i
stwierdzono, ze niektére enzymy w komérkach
sporofitu oraz gametofitu meskiego sa identycz-
ne. I tak tkanki korzeni, lici i nasion wykazuja
zawarto$¢ az 60% takich samych enzyméw jak
pylek. Nalezy zaznaczy¢, ze w ziarnach pytku
wykazano tez obecno$¢ pewnych specyficznych
enzynéw [32, 33]. Stwierdzono réwniez, ze
wskazniki tempa wzrostu i odpornos¢ na stresy u
roélin i ich pytku sa podobne [35, 42].

POZYCJA KWIATU W KWIATOSTANIE

Oprécz czynnika genetycznego, na zdolno$¢
kietkowania pytku ma wptyw np. pozycja kwia-
tu, z ktérego pochodzi pytek. U roélin takich jak
kukurydza, ryz itp. kwiatostany sa zlozone z
wielu kwiatéw bedacych w roznych stadiach
rozwoju, jedne wcze$niej wysypuja pytek, a in-
ne pézniej. Stwierdzono korelacje miedzy zy-
wotno$cig pytku a pozycja kwiatu w kwiatosta-
nie. Wykazano, ze najwigcej Zywotnego pyiku
rozwija si¢ w kwiatach, ktore otwieraja si¢ naj-
wezesniej, podczas gdy kolejne kwiaty kwiatosta-
nu wytwarzajg coraz mniej zywotnego pytku [40].

LICZBA ZIAREN PY{KU NA ZNAMIENIU.

Innym waznym czynnikiem jest liczebno$¢ zia-
ren pytku na znamieniu. Wiele gatunkéw wyka-
zuje zanizona zdolno$¢ kietkowania pytku w
warunkach niedopylenia. Zapylenie matg iloscig
pyltku czyli niedopylenie prowadzi do tego, ze
kazda tagiewka moze dotrze¢ do zalazka i nasta-
pi zjawisko podwéjnego zaptodnienia. W wa-
runkach eksperymentalnych ma to praktyczne
znaczenie, gdy wprowadza si¢ geny, ktére sa po-
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zadane w nowej odmianie, ale réwnocze$nie
wspomniane geny determinuja powolny wzrost
fagiewek. Przy swobodnej konkurencji z szybko
rosngcymi fagiewkami, wspomniane, wolniej
rosngce tagiewki nie miatyby szansy dotarcia ja-
ko pierwsze do zalazkéw. Niedopylenie pozwa-
la zatem zwigkszy¢ réznorodno$¢ genetyczna
uzyskiwanych mieszancéw w przyrodzie z regu-
ty tego typu zjawiska nie wystepuje [35, 36, 38].
W warunkach naturalnych i w uprawach wig-
kszo$¢ roélin jest przystosowana do przyjecia du-
zej ilodci pytku. Przy uzyskiwaniu nowych odmian
w hodowlach szklarniowych zaleca sig kilkakrotne
zapylanie w celu polepszenia wigzania mieszarico-
wych odmian. Korzystny wplyw nadmiaru pytku
na kietkowanie tagiewek i ich wrastanie do zalazni
stwierdzono u gruszy, jabtoni i r6z [54, 55, 56].

TYP PYIKU.

Kietkowanie pytku zalezy takze od typu pytku —
ziarna tréjkomérkowe kietkuja szybciej niz py-
tek dwukomorkowy. W tréjkomérkowych ziar-
nach pytku, sa zgromadzone potrzebne zapasy
RNA i bialek, ktére wystarczaja do kietkowania
i poczatkowego wzrostu fagiewki. Natomiast
pylek dwukomérkowy nie ma tak duzych zapa-
séw, wobec tego pewna ilo§¢ RNA i biatka musi
by¢ syntetyzowana podczas kietkowania tagie-
wki. Wnioski takie nasungly do§wiadczenia, w
ktérych wykazano, ze kietkujace tréjkomérko-
we ziarna pylku sa mniej wrazliwe na inhibitory
syntezy RNA i bialek w poréwnaniu z kietkuja-
cymi dwukomérkowymi ziarnami [28, 32].

WARUNKI SRODOWISKA

Szybkosé kietkowania i wzrostu tagiewki pytko-
wej zalezy zaréwno od gatunku lub odmiany ro-
§liny jak i od warunkéw srodowiska. Szczegélne
znaczenie odgrywa tu temperatura.

Optymalng temperatura do kietkowania pyi-
ku wiekszosci roslin jest zakres od 23° do 27°C,
potwierdzaja to liczne do§wiadczenia in vitro i
in vivo, np. na znamieniu Persimmon najszybciej
kietkuja tagiewki przy 25°C. W tej temperaturze
po uplywie 24 godz. fagiewka przerastata szyj-

ke, a Srednia szybko$¢ wydtuzania sig jej wyno-
sifa 1.0-0.6 mm/godz. [16].

Temperatura i wilgotno$¢ réwnocze$nie mo-
dyfikujg zdolnos¢ pytku do kietkowania. Suchy
pylek w niskiej temperaturze (ok. 4°C) mozna
przechowywac stosunkowo dtugo bez utraty zy-
wotno$ci. Uwodnione ziarna pytku sa bardzo
wrazliwe na wplyw réznorodnych czynnikéw i
tatwo traca zZywotno§¢. Stres temperaturowy
(38—45°C) i przetrzymanie pytku w wilgotnej
komorze (95% wilg.) powoduje drastyczne ob-
nizenie zywotnosci pytku, jego zdolnoéci do
kietkowania, a takze hamuje wzrost lagiewek.
Kazdy z wymienionych streséw stosowany od-
dzielnie znacznie stabiej wptywa na zywotno$¢é
pytku i wigor fagiewek [45].

Procesy zachodzace po zapyleniu sa wyni-
kiem wspéloddziatywania znamienia i pylku,
czyli dwéch zupelnie réznych organizméw —
sporofitu i gametofitu. Oba organizmy wyksztat-
cily ré6zne mechanizmy metaboliczne i cechy
morfologiczne wzajemnie uzaleznione. Zlozo-
no$¢ proceséw zachodzacych w pytku i znamie-
niu wynika ze wzajemnych przystosowan obu
pokolefi do spetnienia funkcji rozrodczych.

LITERATURA

[1] BEpNARSKA E. 1988. Lokalizacja wapnia w znamieniu
Ruscus aculeatus — badania z zastosowaniem metody
fluorescencyjnej (CTC), mikroanalizy rentgenowskiej
oraz metody cytochemicznej (PA). IV Ogdlnopolska
Konferencja. ,,Mechanizmy regulacji morfogenezy
uktadéw roélinnych”.

[2] BEDNARSKA E. 1988. Wplyw jonéw Ca2+na wzrost la-
giewek pytkowych i syntezg kalozy tagiewkowej — ba-
dania z uzyciem “Ca** oraz regulatoréw wewnatrz-
komérkowego poziomu wapnia. IV Ogélnopolska
Konferencja ,Mechanizmy regulacji morfogenezy
uktadéw roslinnych”.

[3] BEDNARSKA E. 1991. Calcium uptake from the stigma
by germinating pollen in Primula officinalis L. and
Ruscus aculeatus L. Sex. Plant Reprod. 4: 36-38.

[4] BREDEMEUER G. M.M. 1984. The role of peroxidases
in pistil — pollen interactions.

[5] BREWBAKER J. L., Kwack B. H. 1963. The essential
role of calcium ion in pollen germitation and pollen
growth. Am. J. Bot. 50: 859-865.

[6] CiampoLint F., CresTi M., KapiL R. N. 1983. Fine
structural and cytochemical charakteristics of style and
stigma in olive. Caryologia 3(36): 211-230.



40

R. Sniezko, K. Winiarczyk

[7] CiampoLint F., SHIvanna K. R.,CresTi M.1988. The
structure and cytochemistry of the pistil of Hypericum
calycinum: the style. Sex. Plant Reprod. 1:248-255.

[8] CLARKE A. E., ANDERSON M. A., ATKINSON A., Bacic
A.,EBerTP. R., JAHNEN W, LusH M., Mau S.-L., Wo-
oDWARD J. R. 1989. Recent developments in the mole-
cular genetics and biology of self-incompatibility.
Plant Mol. Biol. 23: 267-271.

[9] CresTi M., CiampoLINI F., SANsAviInI S. 1985. Carat-
teristiche morfologiche dello stigma di alcune piante
da frutto. Riv. Ortoflorofrutt. It. 69: 49-62.

[10] CresTi M., CiampoLINI F., van WENT J. L., WiLMs H. J.
1982. Ultrastructure and histochemistry of Citrus li-
mon (L.) stigma. Planta 156:1-9.

[11] DULBERGER R. 1990. Release of proteins from the pol-
len wall of Linum grandiflorum. Sex. Plant. Repr. 3:
18-22.

[12] Dumas C., ROUGIER M., ZANDONELLA P., CIAMPOLINI
F., CRESTI M., PACINI E. 1978. The secretory stigma in
Lycopersicum peruvianum Mill.: ontogenesis and
glandular activity. Protoplasma 96: 173-187.

[13] Ecea J., BURGOS L., GArCIA J. E., EGEA L. 1991. Stig-
ma receptivity and style performance in several apricot
cultivars. J. Hort. Sci. 66(1): 19-25.

[14] ELLEMAN C. J., Dickinson H. G. 1990. The role of the
exine coating in pollen — stigma interactions in Brassi-
ca oleracea L. New Phytol. 114: 514-518.

[15] ELLis M. F., SEDGLEY M., GARDNER J. A. 1991. Inter-
specific pollen — pistil interaction in Eucalyptus (L.)
Her. (Myrtaceae): effect of taxonomic distance. Ann.
Bot. 68: 185-194.

[16] Fukui H., DEMACHI M., YAMADA M., NAKAMURA M.
1990. Effect of temperature and cros- and self-pollina-
tion on pollen tube growth in styles of Japanese Per-
simmon ,Nishimurawase”. J. Japan. Soc. Hort. Sci.
59(2): 275-280.

[17] HERRERO M., Dickinson H. G. 1980. Pollen tube
growth following compatible and incompatible intra-
speciic pollinations in Petunia hybrida. Planta 148:
217-221.

[18] Heslop-HarrisoN J. S., REGER B. J. 1986. Chloride
and potassium ions and turgidyty in the grass stigma. J.
Plant Physiol. 124: 55-60.

[19] Heslop-HArrisoN Y. 1977. The pollen-stigma interac-
tion: pollen tube penetration in Crocus. Ann. Bot. 41:
913-922.

[20] Heslop-Harr1soN Y., Heslop-HARRISON J. S., HESLOP-
HARRISON J. 1986. Germination of Corylus avellana
(hazel) pollen: hydratation and the function of the on-
cus. Acta Bot. Neerl. 35: 265-284.

[21] Heslop-HARRISON Y., SHIVANNA K. R. 1977. The re-
ceptive surface of the angiosperm stigma. Ann. Bot.
41:1233-1258.

[22] Hesse M. 1988. Some parallelism in pollen wall confi-
guration between Orchidaceae and Annonaceae. W:
CRESTI M., Gori1 P., PACINI E. (red.), Sexual Reproduc-

tion in Higher Plants. Springer, Berlin, Heidelberg,
New York, London, Paris, Tokyo. s. 474.

[23] HoceneooM N. G. 1983. Bridging a gap between rela-
ted fields of research: pistil-pollen relationship and the
distinction between incompatibility and incongruity.
Phytopathology 73. 3: 381-383,

[24] Jackson J. F., Linskens H. F. 1990. Bioassay for in-
compatibility. Sex. Plant Reprod. 3: 207-212.

[25] KACPERSKA A. 1988. Rola wapnia w regulacji wzrostu
i rozwoju roélin. W: Mechanizmy regulacji morfoge-
nezy uktadéw roslinnych, IV Ogélnopolska Konferen-
cja, Rogdw, 9-10 VI 1988.

[26] KaNDASAMY M. K., KrisTEN U. 1987. Developmental
aspects of ultrastructure, histochemistry and receptivi-
ty of the stigma of Nicotiana silvestris. Ann. Bot. 60:
427-4317.

[27] Knox R. B., KENRICK 1., JoBSON S., Dumas Ch. 1989
Reproductive function in the minosoid legume Acacia
retinoides. Ultrastructural and cytochemical charac-
teristics of stigma receptivity. Austr. J. Bot. 37(2):
103-124.

[28] Linskens H. F. 1988. Present status and future pro-
spects of sexual reproduction research in higher plants.
W: CResTi M., Gori P., Pacint E. (red.), Sexual Re-
production in Higher Plants. Springer, Berlin, Heidel-
berg, New York, London, Paris, Tokyo. s.451-457.

[29] Lu J., MAYER A., PICKERSGILL B. 1990. Stigma morp-
hology and pollination in Arachis L. (Leguminosae).
Ann. Bot. 66: 73-82.

[30] Mackenzie C. 1., Yoo B. Y., SEABROOK J. E.A. 1990.
Stigma of Solanum tuberosum cv. Shepody: morpho-
logy, ultrastructure and secretion. Amer. J. Bot. 77(9):
1111-1124.

[31] MaNN P. L. 1988. Membrane oligosaccharides: struc-
ture and function during differentiation. Intern. Reviev
of Cytology 112: 82-83.

[32] MASCARENHAS J. P. 1989. The male gametophyte of
flowering plants. The Plant Cell. 1: 657-664.

[33] MAscARENHAS J. P. 1990. Gene activity during pollen
development. Annu. Rev. Plant Physiol. Plant Mol.
Biol. 41:317-38.

[34] MuLcany D. L., Curmis P. §., Svow A. A. 1983, Pol-
len competition in a naturalpopulation. W: Jones C.
E., LittLER. J. (red.), Experimental Pollination Biolo-
gy. Sci. and Acad. 330-337.

[35] MuLcany D. L., MuLcany G. B. 1987. The effects of
pollen competition. Amer. Sci. 75: 44-50.

[36] Namal H., Ousewa R. 1988. Possibility of expanding
genetic variation by limited pollination based on the
reproductive success rate of pollen grains deposite on
stigma. W: M., Gori P., Pacint E. (red.), Sexual Re-
production Higher Plants CResti Springer, Berlin,
Heidelberg, New York, London, Paris, Tokio. 63-68.

[37] OckenpoN D. J. 1971. Pollen tube growth and the site
of the incompatibility reaction in Brassica oleracea.
New Phytol. T1: 519-522.

[38) OTTAVIANO E., SARI-GORLA M., FROVA C. 1988. Male



Znamie i pylek — przeglad prac dotyczqcych zgodnego zapylenia

41

gametophytic selection in higher plants. W: CrRESTI
M., Gori P., Pacivi E. (red.), Sexual Reproduction
Higher Plants. Springer, Berlin, Heidelberg, New
York, London, Paris, Tokio. 35-42.

[39] Owens S. 1., McGraTH S. 1984. Self incompatibility
and the pollen-stigma interaction in Tradescantia
ohiensis Rafin. Protoplasma 121: 209-213.

[40] PALF1 G., GuLYAs S., RAUKIE. S. 1988. Correlations of
the quality of the pollen grains with the temporal sequ-
ence of pollen dispersion in the different parts of the
inflorescens. Acta Univ. Szeged. Acta Biol. 34(1-4):
27-34.

[41] ScHILL R., DANNENBAUM CH., JENTZSCH E-M. 1988.
Untersuchungen an Bromeliennarten. Beirr. Biol.
Pflanz. 63: 221-252.

[42] ScHWEMMLE J. 1968. Selective fertilization in Oeno-
thera. Adv. Genetics. 14: 225-323.

[43] SEDGLEY M. 1975. Flavonoids in pollen and stigma of
Brassica oleracea and their effects on pollen germina-
tion in vitro. Ann. Bot. 39: 1091-1095.

[44] SHivanna K. R, CiampoLint F., CResTI M. 1989. The
structure and cytochemistry of the pistil of Hypericum
calycinum: the stigma. Ann. Bot. 63: 613-620.

[45] SHIvanNa K. R., LINskens H. F., CREsTI M. 1991. Re-
sponses of tobacco pollen to high humidity and heat
stress: viability and germinability in vitro and in vivo.
Sex. Plant Reprod. 4: 104-109.

[46] SINGH A., PaoLiLLo D. J.Jr. 1990. Role of Calcium in
the callose response of self-pollinated Brassica stig-
mas. Am. J. Bot. T7(1): 128-133.

[47] SiNGH A., PERDUE T. D., PaoLiLLo D. J. Jr. 1989. Pol-
len-pistil interactions in Brassica oleracea: cell cal-
cium in self and cross pollen grains. Protoplasma 151:
57-61.

[48] SLATER A. T., CALDER D. M. 1990. Fine structure of
the wet, detached cell stigma of the orchid Dendro-
bium speciosum Sm. Sex. Plant. Reprod. 3: 61-69.

[49] STEER M. V., STEER J. W. 1989. Pollen tube tip
growth. New Phytol. 23: 323-358.

[50] SniEzko R., VisSER T., PUNACKER-HORDUK J., DUBOIS
L. 1988. Wiazanie nasion i wzrost lagiewek pytko-
wych po zaptodnieniu réz odm. ,,.Sonia” pytkiem , Red

Success”. IV Konferencia Embryologov Rastlin, Zvo-
lefi. 57-59.

[51] Sniezko R., WiNiarczyK K. 1991. Pollen tube growth
in the pistils of some Cruciferae. Acta Univ. N. Coper-
nici (w druku).

[52] TANG PEIFHUA, ZHU YING-MIN. 1988. Nucleic acid
and protein synthesis and release during development
of male gametophyte (MG) of Clivia nobilis in vitro.
W: CresTI M., Gori P., Pacini E. (red.), Sexual Repro-
duction Higher Plants. Springer, Berlin. 485,

(53] Tiezz1 A., Focarpt S., CiampoLInt F., CRESTI M. 1981.
La componente lipidica dell essudato stigmatico di Ci-
trus limon (L.) Burm. Giorn.Bot. Ital. 115: 95-101.

[54] Visser T., SNiEZKO R., Morcuccr C. M. 1988. The ef-
fect of pollen load on pollen tube performance in ap-
ple, pear and rose styles. W: CResTI M., Gori P., PAcI-
N1 E. (red.), Sexual Reproduction Higher Plants.
Springer, Berlin, Heidelberg, New York, London, Pa-
ris, Tokio. 75-80.

[55] Visser T., VERHOEGH J. J. 1988. The influence of do-
uble pollination and pollen load on seed set and seed-
ling vigour of apple and pear. W: CresTi M., GOrI P.,
Pacini E. (red.), Sexual Reproduction Higher Plants.
Springer, Berlin, Heidelberg, New York, London, Pa-
ris, Tokio. 369-374.

[56] VrIES DED. P., DuBois L. A. M. 1983. Pollen and pol-
lination experiments, X. The effect of repeated polli-
nation on fruit and seed set in crosses between the hy-
brid tea-roses cvs. Sonia and llona. Euphytica 32:
685-689.

[57] WET DE E., ROBBERTSE P. J., CoETZEE J. 1990. Ultra-
structure of the stigma and style Mangifera indica L.
S-Afr. Tydskr. Plantk. 56(2): 206-213.

[58] WILLEMSE M. T.M., FRANSSEN-VERHEUEN M. A.W.
1986. Stylar development in the open flower of Gaste-
ria verrucosa (Mill.) H. Duval. Acta Bot. Neerl. 35(3):
297-309.

[59] WiLLiams 1. H., MarRTIN A. P., FERGUSON A. W.,
CLARK S. J. 1990. Effect of pollination on flower, pod
and seed production in white lupin (Lupinus albus). J.
Agric. Sci. 115: 67-73.



		2018-02-07T15:20:46+0000




