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GEITONOGAMIA WEWNETRZNA

Internal geitonogamy

Matgorzata FLIS, Andrzej JANKUN

Summary. Geitonogamy (the pollination between flowers on the same plant) has important implications for sex-allocation
theory, the evolution of dioecy and other issues in evolutionary biology. Internal geitonogamy is a unique self-pollination
system that occurs in the genus Callitriche L. In this system self-fertilization is effected by pollen tube growth through
vegetative tissues from the staminate to pistillate flowers. Internal geitonogamy occurs in seven of ca 50 species of
Callitriche (C. heterophylla Pursh, C. heteropoda Engelm., C. lechleri (Hegelm.) Fassett, C. nubigena Fasseu, C. rimosa
Fassett, C. rrochlearis Fasset, C. verna L.). Internal geitonogamy is correlated with the amphibious growth habit and
polyploidy. However, not all polyploid amphibious species of Callitriche have internal geitonogamy. Correlation between
internal geitonogamy and geographic distribution is not apparent. There is a tendency for species that possess internal
geitonogamy to occur at higher elevations than those that lack this system. Callitriche is the genus in which aerial, water
surface, and submerged pollination systems are all reported. Geitonogamy, the primary mode of pollination in this genus,
can be realized in two ways: 1). with contact between anther and stigma (,.contacters™); 2). without contact between anther

and stigma (. non-contacters™).
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Geitonogamia  (zapyleniem  sasiedzkim)
okresla si¢ proces samozapylenia zachodzacy
migdzy dwoma réznymi kwiatami tej samej ro-
$liny, w odréznieniu od autogamii (samozapyle-
nie s.str.). ktéra dotyczy zapylenia w obrebie te-
2o samego kwiatu danej rosliny. Termin zapyle-
nie w tym przypadku oznacza nie tylko przenie-
sienie ziarna pytku na znamie¢ stupka [48], lecz
rowniez wniknigcie do zalazni stupka tagiewki
pytkowej kietkujacej z ziarna pytku znajdujace-
go sig w pylniku.

Proces geitonogamii zostal po raz pierwszy
opisany w 1921 r. przez Kernera u Chaerophyl-
lum aromaticum L. [34]. U wspomnianej rosliny
wigkszos¢ kwiatéw w obrebie baldachu stano-
wig kwiaty meskie (ok. 20), pozostale to kwiaty
hermafrodytyczne, z ktorych jeden zajmuje po-
tozenie centralne, a trzy do pigciu kwiatéw — po-
tozenie brzezne. Pytek z pylnikéw kwiatéw me-
skich wysypuje si¢ bezposrednio na receptywne
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znamiona kwiatow hermafrodytycznych, ktore
po uprzednim wysypaniu whasnego pytku sa juz
w fazie zenskiej (Ryc. 1).

Geitonogamia zachodzi pomiedzy kwiatami
danego kwiatostanu, danego pedu, lub kwiatami
na réznych pedach tej samej rosliny. Natgzenie
geitonogamii zalezy od szeregu czynnikow, np.:
liczby kwiatow na danej roslinie odwiedzanych
przez zapylacza, liczby kwiatéw receptywnych
w tym samym czasie na danym osobniku, obe-
cnosci nektaru w kwiecie, ilosci pytku przeno-
szonego z jednego kwiatu na drugi podczas jed-
nej wizyty zapylacza, wystgpowania heterostylii
i innych podobnych mechanizméw [18, 19, 25,
26]. U niektérych roélin geitonogamia stanowi
znaczny procent efektywnych zapylen, np. u /m-
patiens pallida Nutt. wynosi on ponad 40%,
podczas gdy autogamia jedynie ok. 2% [18]. U
badanych pod tym wzgledem storczykéw pro-
cent pollinii przenoszonych geitonogamicznie
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Ryc. 1. Chaerophyvllum aromaticum L. a — kwiaty herma-
frodytyczne otwarte, kwiaty meskie jeszcze zamknigte; b —
kwiaty meskie otwarte, wysypujace pylek na znamiona
kwiatow hermafrodytycznych, kiore sa juz w fazie zeniskiej
(wg [34], zmodyfikowane).

Fig. 1. Chaerophyllum aromaticum L. a — open hermaphro-
dite flowers, male flowers still closed; b — male flowers
open and dropping pollen on the stigmas of the hermaphro-
dite flowers, which already have lost their stamens (after
[34], modified).

waha si¢ od 22% w rodzaju Prasophyllum P. Br.
Prod., do 30% w rodzaju Aerangis Reich. i 50%
u Microtis parviflora R. Br. Prod. [25]. Nalezy
réwniez zaznaczyc, Ze geitonogamia moze pro-
wadzi¢ do rozwoju nielicznych nasion u roslin sa-
moniezgodnych, np. u Plantago lanceolata L. [17].

Geitonogamia jako jeden z systemow samo-
zapylania (obok autogamii) przez wiele lat nie
byla przedmiotem szczegdlnego zainteresowa-
nia ekologéw zapylania, hodowcéw i ewolucjo-
nistow. Dopiero w latach osiemdziesiatych
zwrocono uwage na wielkie znaczenie wspo-
mnianego procesu dla teorii inwestowania w
plcie (ang.: sex allocation theory), ewolucji
dwupiennosci i innych dziedzin biologii ewolu-
cyjnej [17, 18]. Zapylenie geitonogamiczne ma

nastepujace potencjalne zalety w reprodukcji ro-
§lin: pociaga za soba automatyczng selekcje al-
leli letalnych, zapewnia rozmnazanie genera-
tywne w warunkach, kiedy zapylenie krzyzowe
jest niemozliwe oraz produkcje potomstwa
przystosowanego do lokalnych warunkéw sro-
dowiskowych [29].

Jednak geitonogamia wywiera rowniez nie-
korzystne efekty na sukcesy reprodukcyjne ro-
§lin [5, 25]. Redukuje np. eksport pytku przez
rosliny, co z kolei ma wplyw na rozprzestrzenia-
nie si¢ genotypow i alleli, czyli genetyczng stru-
ktur¢ populacji. U samoniezgodnych herma-
frodytycznych gatunkéw nie ma zwrotéw Ko-
sztow pylku pozostawionego w obrebie rosliny,
a wigc nastepuje strata pytku i redukcja efektyw-
nosci plci meskiej [4, 18]. U tych roslin moze
nastapic na skutek geitonogamii obnizenie ilosci
wytwarzanych nasion [18]. Natomiast u roslin
samozgodnych geitonogamiczne samozapylenie
wywiera efekty niekorzystne, jesli potomsiwo
wsobne ma mniejsza zywotnos¢ i plodnosé od
potomstwa powstalego po zapyleniu krzyzo-
wym (np. u Decodon verticilatus Ell. Skeich),
czyli jesli ujawnia si¢ depresja wsobna [19].

Sukcesy reprodukcyjne plci meskiej czy
zeiiskiej sa podstawa inwestycji zasobéw w plcie
[8]. Wplyw geitonogamii na zmiang¢ sukcesow
reprodukcyjnych obu pici stwierdzili Radema-
ker i de Jong [46]. Dalsze badania potwierdzity,
ze rosliny, ktérych kwiaty zapylane sag w duzym
stopniu przez wlasny pylek, czgsto w wyniku gei-
tonogamii, mniej inwestuja w pte¢ meska niz w zen-
ska w poréwnaniu z gatunkami, u ktorych mo-
zliwe jest wylacznie zapylenie krzyzowe [7, 17].

Geitonogamia jest mozliwa tylko u roslin
obuplciowych, co sugeruje, ze ten system zapy-
lenia odegrat duza rolg w ewolucji dwupienno-
Sci [14, 16]. Dwupienno$¢ mogla wyewoluowac
pod wptywem silnej depresji wsobnej, jako me-
chanizm obronny przed samozaptodnieniem u
roslin samozgodnych. Poglad ten budzi pewne
watpliwosci, poniewaz samozaplodnienie elimi-
nuje allele letalne i dlatego u roslin z trwale
utrzymujacym si¢ samozaptodnieniem nie ob-
serwuje si¢ depresji wsobnej. Z drugiej strony.
jak wspomniano powyzej, koszty geitonogamii
wplywajace na sukces reprodukcyjny plci me-
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skiej bardziej ujawniaja si¢ u roslin samonie-
zgodnych. Dwupiennosé mogla wige wyewo-
luowac takze w warunkach samoniezgodnosci
[17,18,20].

Koszty geitonogamii powinny stanowic pod-
stawe do selekcji takich cech, ktore redukowaty-
by mozliwosc¢ jej natgzenia [12, 18]. Wystepo-
wanie tego typu cech zostalo potwierdzone
szezeg6lnie w przypadku biotycznego typu za-
pylania, zaréwno u zapylaczy, jak i u zapyla-
nych przez nie roélin (21, 22, 47, 49]. Na przy-
ktad u samozgodnych Digitalis purpurea L. i
Delphinium nelsonii Greene nektar wydzielany
w kwiatach znajdujacych si¢ u podstawy kwia-
tostanu ma wigksza warto$¢ kaloryczna niz w
kwiatach w gornej jego czesci. Pszczoly zazwy-
czaj rozpoczynaja zbieranie nektaru od kwiatow
potozonych najnizej i potem przemieszczaja si¢
do gérnych patrii kwiatostanu. Oba wyzej wy-
mienione gatunki sg protoandryczne; nizej poto-
zone kwiaty sa starsze i w przewazajacym sto-
pniu w fazie zenskiej, podczas gdy kwiaty w
gornej czesei kwiatostanu sa w fazie meskiej.
Tak wigc rodliny te minimalizuja geitonogamig
poprzez zwigkszenie ilosci obcego pytku pozo-
stawianego przez pszczoly na kwiatach w fazie
zenskiej i zwigkszenie ilosci eksportowanego
pytku z kwiatow w fazie meskiej [18].

U niektérych roélin geitonogamia stanowi
jednakze podstawowy system zapylenia, np. u
gatunkéw z rodzaju Callitriche L. [39]. W ro-
dzaju tym w procesie ewolucji powstat unikalny
wsérdd Angiospermae system zapylania — geito-
nogamia wewnetrzna, po raz pierwszy opisana
w roku 1984 przez Philbricka [37].

Przedstawiciele rodzaju Callitriche chara-
kteryzuja si¢ uproszczong budowa kwiatow me-
skich i zenskich. Pylek kietkuje tutaj w za-
mknietym pylniku, a fagiewka pytkowa rosnie
najpierw w obrebie nitki precika, nastgpnie po-
przez tkanki wegetatywne fodygi kieruje si¢ do
kwiatu zenskiego wnikajac do zalazni w jej czg-
Sci nasadowej. Trudno przeceni¢ znaczenie od-
krycia geitonogamii wewngtrznej, poniewaz
ekologia zapylania jest oddzielng gat¢zia nauki
juz od ponad 200 lat i nikt nie przypuszczat, ze
uda si¢ odkry¢ catkowicie nowy sposéb wnik-
ni¢cia tagiewki pytkowej do zalazni.

W odréznieniu od geitonogamii wewnetrz-
nej, inne typy zapylania sasiedzkiego, ktore
okreslane sg takze jako geitonogamia typowa
[41], mozna nazwaé geitonogamia zewnegtrzna.

Rodzaj Callitriche jest bardzo interesujacym
rodzajem nie tylko ze wzgledu na wystepowanie
unikalnego systemu zapylania, ale réwniez dla-
tego, ze jest jednym z nielicznych rodzajéw, u
ktérych u jednego gatunku wystgpuje réwno-
czesnie zapylenie w Srodowisku powietrznym i
wodnym [35]. Callitrichaceae sa szeroko roz-
przestrzeniong, niemal kosmopolityczng rodzi-
na, z centrum réznorodnosci w strefie zwrotni-
kowej i podzwrotnikowej [24]. Jest to monoty-
powa rodzina z jednym rodzajem — Callitriche
(rzgsl), w ktérym wyréznia sie ponad 50 gatun-
kow [35, 43]. Rzgsle sa roslinami rocznymi lub
wieloletnimi [2, 59]. W rodzaju tym wystepuja
gatunki ladowe, amfibiotyczne i wodne. Gatun-
ki ladowe rosna na okresowo zalewanych i btot-
nistych terenach, ktére stopniowo wysychaja.
Te formy maja plozace si¢ pedy, ktére tworza
kepy o $rednicy 2 -7 em. Gatunki amfibiotyczne
moga rosnac zarowno na ladzie, jak i w wodzie.
Jedne ich formy wystg¢puja na wilgotnych, btot-
nistych stanowiskach, a inne sa catkowicie za-
nurzone w wodzie lub tez ich pedy osiagaja po-
wierzchni¢ wody, na ktérej wyksztalcaja sig
rozety lisSciowe. Wsrod gatunkéw typowo wod-
nych wystepuja tylko roSliny catkowicie zanu-
rzone, ktore tworza kepy z rozgalgzionych pe-
dow [41].

Przedstawiciele rodzaju Callitriche maja
kwiaty jednoplciowe, podobnie jak wigkszos$¢
okrytonasiennych z udokumentowana epi- i
hypohydrogamia [11, 28, 40]. Wszystkie gatun-
ki, z wyjatkiem dwupiennej C. petriei Mason, sa
jednopienne, z meskimi i zenskimi kwiatami
wystepujacymi w roznych kombinacjach w ka-
tach lisci. Liczba kwiatow kazdego typu na peg-
dzie rozni si¢ u danego osobnika i pomigdzy
osobnikami danego gatunku. Kwiaty rzesli maja
bardzo uproszczong budowe. Nie posiadaja one
okwiatu, lecz u niektorych gatunkéw sg otoczo-
ne przez delikatne, stosunkowo duze, bialawe
podkwiatki [36]. Kwiat mgski stanowi pojedyn-
czy precik, ktory ma dwa pylniki umieszczone
na dlugiej nitce precikowej. Kwiat zeriski sklada



Ryc. 2. Zredukowane kwiaty zerskie i meski w jednym
weZle todygowym: Kz — kwiat zeriski, Km — kwiat meski.
(Mikroskop elektronowy skaningowy, fot. M. Flis).

Fig. 2. Underdeveloped pistillate and staminate flowers in
the same node of stem; Kz — pistillate flower, Km — stami-
nate flower. (Scanning electron microscope, phot. M. Flis).

sig ze stupka powstatego ze zro$nigcia dwdch
owocolistkéw. W czterokomorowej zalazni roz-
wijaja si¢ cztery zalazki, a na jej szczycie wyra-
stajg dwie nitkowate szyjki zakornczone wydtu-
zonym znamieniem [13, 23, 30, 33, 37, 50, 56,
59, 60].

U wigkszosci gatunkow rzesli rosliny sa cze-
Sciowo protogyniczne (przedstupne); w warun-

100um

Ryc. 3. Callitriche L. A - preciki: zredukowany i w pelni rozwinigty; B

oraz mtody owoc. (fot. M. Flis).
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kach kiedy meskie i zeriskie kwiaty wystepuja w
tym samym weiZle, Zefiskie kwiaty staja sig re-
ceptywne przed otwieraniem si¢ pylnikéw [41].

Gatunki, u ktérych stwierdzono geitonoga-
mi¢ wewnetrzna wykazuja zréznicowany roz-
wdj kwiatow, $ci§le zwiazany z forma zyciowa
danego osobnika. Kwiaty rozwijaja si¢ w petni
tylko w rozetach liSciowych wyksztalcajacych
si¢ na powierzchni wody. Preciki 1 zalaznie
stupkéw osiagaja tu dlugosé od 0.5 do 1,0 mm,
liczba ziarn pytku w pylniku wynosi 1200 -
2900, a szyjki stupkéw wraz ze znamieniem ma-
ja 3 —4 mm diugosci. Natomiast formy ladowe i
catkowicie zanurzone w wodzie wytwarzajg
zredukowane kwiaty (Ryc. 2). Preciki sa tu
ponad 10 razy mniejsze, a liczba ziaren pytku w
pylniku spada drastycznie, czasem nawet do
czterech ziaren na pylnik (Ryc. 3 A). U tych
form zalaznie wprawdzie dorastajg do tej samej
wielkosci jak u kwiatow w pelni rozwinietych,
lecz ich szyjki nie osiagaja nawet 0,25 mm diu-
gosci. Zredukowane kwiaty meskie sa tak drob-
ne, Ze mozna je fatwo przeoczyc i sadzic, iz ob-
serwowane populacje rzgsli sa jednopiciowe,
zenskie (Ryc. 3 B). Jeszcze przed odkryciem
geitonogamii wewnetrznej, Schotsman [53, 55]

1mm

zredukowany kwiat meski (patrz: biata strzatka)

Fig. 3. Callitriche L. A — underdeveloped and fully developed stamens; B — underdeveloped staminate flower (white arrow)

and young fruit. (phot. M. Flis).
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Tabela 1. Drogi wzrostu tagiewek pytkowych u gatunkéw Callitriche z geitonogamig wewnetrzng (wg [37]).

Table 1. Various ways of pollen tubes growth in Callitriche species with internal geitonogamy (after [37]).

Badane gatunki

Lagiewka pytkowa wnika do zalazni:

Callitriche Typ kwiatow Follen tube entering the ovary:
Sf;iﬂ‘if’”;“ Type of flowers przez szyjke stupka przez nasadg zalazni obydwiema drogami
of Latfiiriche via the style through the base both ways
w pelni rozwinigte 8% 8% 4%
fully developed SR e o
C. heterophvila — -
asiukurae 0% 100% 0%
underdeveloped
w pelni rozwinigte o 5 59
fully developed 10% 85% 5%
C. verna - .‘
zredukowane 5 100% | 0%

underdeveloped

obserwowata zredukowane preciki u C. verna L.
i opisywala je jako preciki z obumartymi lub
niedorozwinigtymi pylnikami. W owym czasie
przypuszczano, ze nasiona powstate u form la-
dowych i podwodnych C. verna powstaja na
drodze rozmnazania apomiktycznego — apospo-
rii [51,32, 55].

Geitonogamia wewnglrzna wystgpuje prze-
de wszystkim w kwiatach zredukowanych,
gdzie stanowi ona 100% efektywnego systemu
zapylenia. Stwierdzono jednak, ze tagiewki pyt-
kowe kietkujgce z ziaren pytku w zredukowa-
nych precikach wnikaja réwniez do zalazkéw
kwiatow zeniskich w petni rozwinigtych. Do
wspomnianych kwiatéw fagiewki moga wnikaé
w nastepujacy sposéb: tylko przez szyjke stupka
(z ziarn pytku kietkujacych na znamieniu — gei-
tonogamia zewngtrzna), tylko przez podstawe
zalazni (z ziarn pytku kietkujacych w zreduko-
wanych nieotwierajacych si¢ pylnikach — geito-
nogamia wewnetrzna), lub tez réwnoczes$nie
przez szyjke stupka i podstawe zalazni. U C.
verna kwiaty w pelni rozwinigte sa zaptadniane
w nastepstwie geitonogamii wewnegtrznej az w
85% (Tab. 1) [37].

W geitonogamii wewnetrznej, ktéra stwier-
dzona zostata juz u 7 gatunkéw, co stanowi oko-
fo 15 % przedstawicieli rodzaju Callitriche (C.
heterophyllia Pursh, C. heteropoda Engelm., C.
lechleri (Hegelm.) Fassett, C. nubigena Fassett,
C. rimosa Fassett, C. trochlearis Fassett, C. ver-

na L.) |42], tagiewki pytkowe po wykietkowa-
niu wnikaja do Sciany pylnika, ale nie przebijaja
jej, lecz przerastaja w kierunku nitki precika, a
nastepnie rosna w tkance somatycznej i wrastaja
do szyputki kwiatu zenskiego rosngcego w tym
samym kacie lisciowym, albo omijajac wiazki
przewodzace w weZle todygi wrastaja do zalazni
kwiatu znajdujacego si¢ w przeciwlegltym kacie
liSciowym, lub tez rosna wzdtuz walca osiowe-
go wewnatrz todygi, az dotra do podstawy za-
lazni w sasiednim weZle polozonym powyzej
lub ponizej (Ryc. 4). W kazdym z tych przypad-
kow, po osiagnigciu zalazni, tagiewka pytkowa
wrasta do mikropyle zalazka. Wedtug Philbrick
i Anderson [41] wzrost fagiewki pytkowej przez
wegetatywna tkanke rosliny nie jest $cisle ukie-
runkowany. bagiewki rosngce réwnolegle do
wigzek przewodzacych czesto rozgaleziaja sie
pomigdzy komérkami migkiszowymi todygi.
Ziarna pytku u wszystkich badanych amfi-
biotycznych gatunkéw Callitriche, zarowno u
ro§lin z zewnetrzna jak i wewnetrzna geitonoga-
mia, maja dobrze rozwinigta egzyne [31, 35, 38].
Réwnoczesng zmiang ilosci wyksztalcanego
pylku i nieotwieranie si¢ pylnikow w kwiatach
rze$li w przypadku wystapienia geitonogamii
wewngtrznej, mozna porownac¢ do podobnego
zjawiska u ro§lin kwiatowych wytwarzajacych
kwiaty klejstogamiczne i chasmogamiczne [32].
Anderson [1] opisal podobny do geitonoga-
mii wewnetrznej system zapylania w kwiatach
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Ryc. 4. Callitriche L. A — kielkujace ziarna pylku wewnatrz zamknigtego pylnika, tagiewki pytkowe wewngtrz pylnika i nitki
precika (patrz: biale strzatki); B — pojedyncza lagiewka pytkowa rosnaca wewnatrz todygi wzdluz Scian komdérek aerenchy
my. (Mikroskop fluorescencyjny, fot. M. Flis).

Fig. 4. Callitriche L. A — germinating pollen grains within closed anther, and pollen tubes within the anther and the stamen
filament (white arrows); B — single pollen tube growing along walls of aerenchyme cells inside stem. (Fluorescence micro-

scope, phot. M. Flis).

klejstogamicznych trzech rodzajow z rodziny
Malpighiaceae (Janusia A. luss., Gaudichaudia
H.B. & K. i Camarea St. Hil.). W kwiatach tych
roslin ziarna pytku kietkuja w zamknigtym pylni-
ku i wiele z fagiewek pytkowych wrasta do nitki
precika, przerasta dno kwiatowe i napotykajac ba-
rierg¢ w postaci komérek o zdrewnialych Scianach
[42], nie wyrasta poza obrgb kwiatu lecz wnika do
slupka od jego podstawy. W odréznieniu od jed-
noplciowych kwiatow Callitriche, kwiaty Janu-
sia, Gaudichaudia i Camarea sa obuplciowe i
omowiony powyzZej system zapylenia mozemy
okresli¢ jako klejstogami¢ wewngtrzna, analogi-
cznie do geitonogamii wewnetrznej u Callitri-
che. W obu przypadkach tagiewki pytkowe ros-
ng przez wegetatywng tkanke rosliny, nie prze-
rastaja tkanek okrywajacych pylnika, a wigc nie
maja kontaktu ze sSrodowiskiem zewngtrznym i
nie wrastaja do zalazni od jej podstawy. Nato-
miast w klejstogamicznych kwiatach Viela rivi-
niana Rchb., tagiewki przerastajac Sciang pylni-
ka dostaja si¢ na znamig stupka [34].

Znaczenie geitonogamii wewngetrznej dla
ewolucji Callitriche nie zostalo jeszcze doktad-
nie zbadane. Philbrick i Les [44] twierdza, ze
geitonogamia wewngtrzna w procesie ewolucji

roslin wodnych powstata jako jeden ze sposo-
bow unikania bezposredniego kontaktu tagiewki
pytkowej z woda. Na pewno zwigksza ona efe-
ktywnos$¢ zapylenia, gdyz zaréwno podczas hy-
drogamii, jak i anemogamii nast¢puja duze stra-
ty pytku [27]. Nie wiadomo tez, czy wystgpowa-
nie geitonogamii wewnetrznej u danego gatunku
jest obligatoryjne czy fakultatywne. U rocznych
gatunkow rzesli  geitonogamia wewngtrzna
umozliwia rozmnazanie generatywne, pozwala-

jac na ominigcie potencjalnych trudnosci zwia-

zanych z zapyleniem zewngtrznym [41]. Przy-
puszczano w zwiazku z tym, ze gatunki z geito-
nogamia wewnetrzng maja Szerszy zasi¢g geo-
graficzny niz pozostale gatunki rzesli. Jednakze
nie zostalo to w pelni potwierdzone, gdyz nie-
ktére gatunki z geitonogamia wewngtrzna maja
zasigg bardzo ograniczony [42]. Na przyktad C.
trochlearis zostala znaleziona jedynie na przy-
brzeznych stanowiskach w Kalifornii i Orego-
nie. Podobnie C. heteropoda jest znana tylko z
kilku stanowisk potudniowego Peru, zachodnie]
Boliwii i Argentyny, a C. nubigena — z kilku sta-
nowisk w Kolumbii. Z kolei dwa pozostate
potudniowoamerykanskie gatunki: C. lechleri i
C. rimosa sa szeroko rozprzestrzenione; stano-
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wiska C. lechleri rozciagaja si¢ od centralnego
Chile i zachodniej Argentyny az do Urugwaju, a
wystepowanie C. rimosa jest udokumentowane
we wschodniej Argentynie, Urugwaju i potu-
dniowej Brazylii [3]. Natomiast Callitriche he-
terophylla jest rozprzestrzeniona w USA i Me-
ksvku. Do najbardziej rozpowszechnionych ga-
tunkow rzesli nalezy C. verna, ktéra wystepuje
powszechnie w Ameryce Pétnocnej, Europie i
Azji |61]. Geitonogamia wewngtrzna nie zostala
dotychezas stwierdzona u gatunkéw, ktérych
zasieg wystgpowania ogranicza si¢ do Europy i
Azji, jednakze tylko 15 z ok. 25 gatunkéw tam
wystepujacych przebadanych  pod
wzgledem typu zapylenia [42]. By¢ moze zréz-
nicowanie wielkosSci zasiggow gatunkow rzesli z
geitonogamia wewnetrzng zwigzane jest z ich
réznym wiekiem filogenetycznym. Gatunki
starsze mialy juz szansg zajaé¢ wigksze zasiegi
geograficzne. Natomiast takie gatunki jak C.
trochlearis, C. heteropodai C. nubigena wyr6z-
nicowaty si¢ pdZniej i nie zdotaty si¢ jeszcze roz-
przestrzenié. Hipoteza ta wymaga dalszych badan.

[stnieje pewien zwigzek pomigdzy wystepo-
waniem geitonogamii wewnetrznej a rozmiesz-
czeniem gatunkGéw na réznej wysokosci nad po-
ziomem morza. Populacje rzgsli wystepujace
powyzej 3 000 m n.p.m. stanowia w wigkszosci
gatunki posiadajace zdolnos$¢ do geitonogamii
wewnetrznej. Na przyktad C. verna w Ameryce
Pdtnocnej pojawia si¢ na wysokosciach wy-
zszych niz pozostale gatunki tego rodzaju (po-
wyzej 3 500 m n.p.m.). W Ameryce Pid. C. he-
teropodai C. nubigena wystepuja jedynie na du-
zych wysokosciach (powyzej 3000 m n.p.m.). Jed-
nakze C. heterophylla, C. trochlearis i C. lechle-
ri, u ktérych réwniez stwierdzono geitonogamig
wewnetrzna, zajmuja stanowiska do 3 000 m wyso-
kosci n.p.m., a C. rimosa nie wystgpuje powyzej
2 000 m n.p.m. Z kolei C. albomarginata Fassett
oraz C. guindiensis Fassett, u ktorych nie wyste-
puje geitonogamia wewnetrzna, sa réwniez ga-
tunkami wysokogdrskimi wystgpujacymi powy-
zej 3 000 m n.p.m. (Tab. 2). Gatunki z geitono-
gamig wewnetrzng wykazuja wiec tendencje do
wystepowania w wyzszych potozeniach gor-
skich, lecz ten typ zapylenia nie jest warunkiem
koniecznym do kolonizowania wysokogorskich
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stanowisk. Badania dotyczace wydajnosci zapy-
lania u roslin ladowych ujawnity znaczgce ewo-
lucyjne zmiany w systemach zapylania na stano-
wiskach wysokogérskich [6]. U rzesli wydaj-
no$¢ zapylenia, ktéra jest przypuszczalnie pod-
wyZszana przez geitonogami¢ wewnetrzna, nie
wydaje si¢ by¢ czynnikiem ograniczajacym wy-
stepowanie populacji na duzych wysokosciach
nad poziomem morza [42].

Wszystkie gatunki z geitonogamia wewng-
trzna zasiedlaja Srodowiska wodne i ladowe,
lecz istnieja amfibiotyczne gatunki rzesli nie
wykazujace wspomnianego systemu zapylania,
np. C. marginata Torrey czy C. stagnalis Scop..
Natomiast u zadnych z gatunkéw typowo lado-
wych (np. C. nuttallii Torrey, C. terrestris Raf.),
czy typowo wodnych (np. C. hermaphroditica
L., C. truncata Guss.) nie stwierdzono geitono-
gamii wewnerznej (Tab. 2) [41].

Dotychczas nie udato si¢ stwierdzi¢ scistej
korelacji migdzy stopniem ploidalnosci a wyste-
powaniem geitonogamii wewnetrznej. Liczby
chromosoméw przebadanych gatunkéw rzesli
wykazuja, ze pélnocnoamerykanskie gatunki, u
ktérych stwierdzono geitonogamig wewnetrzna,
sa poliploidami o podstawowej liczbie chromo-
soméw x = 5: C. heterophylla i+ C. verna -
2n =20, C. trochlearis — 2n = 40. Jednakze nie u
wszystkich poliploidéw wykazano istnienie te-
go systemu zapylania, np. amfibiotyczna C.
marginata oraz ladowa C. nuttallii to tetraploidy
(2n = 20), a ladowa C. antarctica Engelm. jest
oktoploidem (2n = 40) i u zadnego z wymienio-
nych gatunkéw nie stwierdzono geitonogamii
wewnetrznej. Potudniowoamerykanskie gatun-
ki, u ktérych wystepuje geitonogamia wewng-
trzna, nie sa przebadane pod wzgledem kario-
logicznym [42].

Geitonogamia wewnetrzna zostala stwier-
dzona u siedmiu z ok. 50 gatunkéw Callitriche.
Ten unikalny system powstal tylko w obregbie
rodziny Callitrichaceae [37]. Philbrick i Jansen
[43] skupiajac swoja uwage na gatunkach
pétnocnoamerykariskich, wysuneli pierwsza hi-
poteze filogenetyczng dotyczaca tej rodziny. Ich
analizy ujawnily, ze geitonogamia wewnetrzna
wyewoluowata tylko jeden raz, a C. heterophyl-
la, C. trochlearis, C. verna stanowia monofilety-



22 M. Flis, A. Jankun

Tabela 2. Geitonogamia wewnetrzna u wybranych gatunkéw Callitriche (wg [42], zmodyfikowane).
Table 2. Internal geitonogamy in the selected Callitriche species (after [42], modified).

_ Wystepowanie T .
Gatunek geilonogamii wewngtrznej Srodowisko zycia Wysokos¢ n.p.m.
Species Exhibition of internal Habitat Altitude
geftonogamy
C. albomarginata Fassett - amfibiotyczne f(flwl."!fb;..‘;!.f.i' ) _"<3. [J(JU m ]
C. antarctica Engelm. i - ladowe (rerrestrial) <2 000 m
C. d(ﬂe.\';r; -A_ Braun - ladowe (rerrestrial) N - _:'5_0?)(}m_____ _.
C. hermaphroditica L__ - wodne (aguatic) <3000 m____ ]
C. heterophylla Pursh - amfibiotyczne (amphibious) R <;_(;l_u_) I;“"'"“— ]
C. he.'empn.r."c;r.Engc]m. + amfibiotyczne (amphibious) >3 000 m___“m
C.lechleri (Hegelm)Fasset |~ + | amfibiotyczne (amphibious) | <3000m
C. marginata Torrey ” - amfibiotyczne (amphibious) -. :’H;ﬂ(; r_n____ ]
C. nubigena Fassett + - . an.lﬁhimycznc q‘am_h‘.."n'br'(m.s'} >3000m
C. nuttallii Torrey - ldowe (terrestrial) | <2000m |
C. oblongicarpa Fassett o amﬁbiolycr.,nc [r.un.;).‘ribirm.v} <2000 m I
-C. occidentalis Hegelm. - amﬁhiuty;:;,nc [(unp.":if;i;i_u,i_'}m _ - <2()ﬂ(} m D
C. peploides Nutt. - ladowe (rerrestrial) <2000 m
C. quindiensis [-awcll o - amfibiotyczne (amphibious) >3 000 ;1 o
C. rimosa Fassett o + amfibiotyczne (amphibious) <2 ()i;;(-;l_n_- D
.: stagnalis Scop. - amfibiotyczne (amphibious) <3 000 m
C. terrestris RufT o —_ o ladowe (terrestrial ) o (.._? -f.)é.lﬂ_ I:l.l -
C. trochlearis Fassett - _+_ - alnﬁhl()l)fun;(am,f).i'ub:m.*i) <3000 m
C. truncata Guss. o - wodne (aquatic) - _:Z_U't)(]m ]
C. turfosa Bert. - — . ;;’Il-ftlt;i-t’)_lj.f’(:‘?-.l.'l.(.:;’.ﬂniphl‘r.'-);‘(;u.h'). N <3 000 m
C.verna L. + amfibiotyczne (amphibious) | <3 000 m i powyzej (and over)

czng grupe. Biorace pod uwage te badania, Phil-
brick i Bernardello [42] wysuwaja daleko idacy
wniosek, Ze wrastanie fagiewki pytkowej przez
tkanki wegetatywne ro$liny z jednego kwiatu do
drugiego (co jest podstawa zjawiska geitonoga-
mii wewnetrznej) jest cecha synapomorficzna,
ktéra taczy wszystkie pétnocno- i potudniowo-
amerykarnskie gatunki posiadajace ta ceche w
jedna monofiletyczna grupe. Jednakze ewolu-
cyjne znaczenie geitonogamii wewnetrznej wy-
maga dalszych badan.

Obok typowej dla rzgsli geitonogamii u wig-
kszosci gatunkéw wystepuje mozliwos¢ zapyle-
nia krzyzowego — ksenogamii [32, 38, 44, 57],
mamy wtedy do czynienia z geitonogamig fa-
kultatywna. Do zapylenia krzyzowego moze
dojs¢ u gatunkéw, u ktorych ziarna pytku wysy-
puja si¢ z pylnikéw i pod wptywem sity cigzko-
$ci lub przy udziale wiatru (anemogamia), wody
(epihydrogamia), czy tez owadéw (entomoga-
mia) przenoszone sa na znamiona stupkow [2, 9,
10, 15]. Ziarna pytku kietkuja nastgpnie na zna-
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Tabela 3. Typy zapylenia u réznych form zyciowych Callitriche.

Table 3. Pollination types in different life forms of Callitriche.

Zapylenie |
Pollination |
.

brak bezposredniego kontaktu znamienia stupka z

bezposredni kontakt znamienia stupka z otwartym pylnikiem

pylnikiem

lack of direct contact of stigma and anther

direct contact of stigma and open anther

geitono-

gamia

wewnegtrzna

internal
geitono-

gamy

|
Przeniesienie pylku na znamig sfupka
Pollen grains transfer on the stigma

Forma zyciowa
osobnika
Plant life forms

Badane gatunki Callitriche
Studied Callitriche species

| pod wplywem sity cigzkosci lub wiatru
| (anemogamia)
due to gravitation and wind (anemogamy)

formy ladowe
terrestrial forms

gatunki ladowe (terrestrial species):
C. nuttallii Torrey, C. peploides Nutt.,
C. terrestris Raf.

pod wptywem sily grawitacji, wiatru
(anemogamia) lub na powierzchni wody
(epihydrogamia)
due to gravitation and wind (anemogamy)
or on the water surface (epihvdrogamy)

formy wodne z
plywajacymi
rozetami lisciowymi
aquatic forms with
floating rosettes
of leaves

gatunki amfibiotyczne
(amphibious species):

C. cribosa Schotsm., C. marginata Torrey,
C. stagnalis Scop., C. platycarpa Kiitz.
C. cophocarpa Sendn., C. heterophylla

Pursh, C. trochlearis L., C. verna L.

pod woda (hypohydrogamia)

uneer the water surface (hypohydrogamy)

pod woda, w obrebie komory utworzonej
przez mtode liscie
(hypohydrogamia)
under the water surface, inside the young
leaves chamber (hypohydrogamy)

formy catkowicie
zanurzone
submersed forms

gatunki wodne (aquatic species).
prawdopodobnie C. hermaphraditica L.

gatunki wodne (aquatic species):
C. lusitanica Schotsm.

nitki precikow wyginajq sig,
a czeSciowo otwarte pylniki
dotykajg znamion stupkow,

tagiewki pytkowe wrastaja do

znamion stupkéw

stamen filaments bend, and

partially open anthers tough
stigmas, pollen tubes grow

into stigmas

formy ladowe
terrestrial forms

gatunki ladowe (terrestrial species):
C. nuttallii Torrey, C. peploides Nutt.,
C. rerrestris Raf.
gatunki amfibiotyczne
C. regis-juba Schotsm.

formy catkowicie
zanurzone
submersed forms

gatunki amfibiotyczne
(amphibious species):
C. regis-juba Schotsm., C. brutia Pet., C.
hamulata Kiitz. ex Koch

szyjki stupkow wyginajg sig
i dotykaja czesciowo
otwartych pylnikow, a
tagiewki pylkowe wrastaja do
znamion stupkow
carpel styles bend, and tough
partially open anthers, and
pollen tubes grow into stigmas

formy ladowe
terrestrial forms

gatunki ladowe (rerrestrial species).

C. deflexa A. Br., C. peploides Nutt.,,

C. sonderi Hegelm., C. rerrestris Raf.
emend. Torre

formy wodne z pty-
wajacymi rozetami
lisSciowymi
aquatic forms with
floating rosettes of

gatunki amfibiotyczne
{amphibious species):
C. regis-juba Schotsm.
gatunki wodne (aquatic species):
C. hermaphroditica L., C. lusitanica

leaves Schotsm., C. lenisulca Clav.
formy catkowicie gatunki wodne (aquatic species):
Zanurzone C. lusitanica Schotsm.,
submersed forms C. lenisulca Clav.

tagiewki pytkowe rosng w
tkankach wegetatywnych
osobnika i docieraja do
zalazni od jej podstawy
pollen tubes grow inside the
vegetative tissues of plant and
achieve ovary from the base

brak przeniesienia pytku na znamie stupka, ziarna pytku Kielkuja w obrebie pylnika
lack of pollen grains transfer on the stigma, pollen grains germinating inside the anther

formy ladowe
i wodne

terrestrial and

aguatic forms

gatunki amfibiotyczne
(amphibious species):

C. heterophylla Pursh, C. heteropoda
Engelm., C. lechleri (Hegelm.) Fassett, C.
nubigena Fassetl, C. rimosa Fassett,

C. trochlearis Fassett, C. verna L.
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Ryc. 5. Callitriche 1. Zapylenie typu kontaktowego: lagie-
wki pylkowe tworzy tzw. ,polaczenia szczoteczkowe™ po-
migdzy znamieniem slupka a otwartym pylnikiem (wg
[57]).

Fig. 5. Callitriche L. Pollination with contact: pollen tubes
form a ,brush” between stigma and open anther (after [57]).

mionach stupkéw, a lagiewki pytkowe przez
szyjke stupka wrastaja do zalazni. Wystepowa-
nie typowej hypohydrogamii nie zostalo w tym
rodzaju w petni udokumentowane, jednak anali-
zy z uzyciem RAPD (random amplified poly-
morphic DNA) wskazuja, ze u podwodnej C.
hermaphroditica zachodzi zapylenie krzyzowe
[38], a wystepujaca redukcja egzyny ziarn pytku
u tego gatunku jest cecha charakterystyczng dla
roslin z hypohydrogamia [45]. Zapylenie u ga-
tunkéw Callitriche, ktére nie wymaga bezpo-
$redniego kontaktu znamienia stupka z otwar-
tym pylnikiem, Schotsman [57] okre§la jako typ
bezkontaktowy (ang.: non-contacters).U niekté-
rych gatunkéw rzesli (zaréwno wodnych jak i
ladowych) zapylenie nastgpuje poprzez bezpo-
Srednie zetknigcie si¢ znamienia stupka z cze-
Sciowo otwartym pylnikiem [54, 57, 58]. Ten
typ zapylenia Schotsman [57] okresla jako typ
kontaktowy (ang.: contacters). W tym przypad-
ku ziarna pytku kietkuja we wnetrzu pylnika, tuz
po jego otwarciu. W zaleznosci od gatunku rze-
§li, albo precik wygina si¢ w kierunku stupka,
albo szyjka stupka wygina si¢ w kierunku preci-
ka (Tab. 3). W obu przypadkach dochodzi do
zetknigcia si¢ znamienia stupka z czesciowo
otwartym pylnikiem. Ziarna pytku nie sa prze-
noszone na znami¢ stupka, lecz fagiewki pytko-
we tworzac tzw. ,polaczenia szczoteczkowe”

(ang. brush; Ryc. 5) [57] wrastaja do znamienia.
ktore zetkneto si¢ z pylnikiem. Nastgpnie przez
szyjke stupka wnikaja do zalazni i do zalazkow.
Przy tym sposobie zapylenia oraz przy geitono-
gamii wewngtrznej] moéwimy o geitonogamii
obligatoryjnej, gdyz w obu tych przypadkach
istnieje bardzo mate prawdopodobienstwo zapy-
lenia krzyzowego.

Schotsman [57] opisuje jeszcze jeden sposéb
zapylenia, ktéry réwniez mozna okresli¢ jako
geitonogamie obligatoryjna. Wystepuje on u C.
lusitanica Schotsm. i prawdopodobnie u C. her-
maphroditica. W kwiatach podwodnych u C. {u-
sitanica pylek uwalniany z pylnikéw utrzymuje
si¢ w postaci zawiesiny w wodzie w komorze
utworzonej przez mtode liscie szczytowej partii
fodygi (z 7-8 wezlow). Zapylenie typu hypohy-
drogamii nastgpuje tutaj tylko pomiedzy kwiata-
mi danego pedu. Ten specyficzny typ zapylania
Schotsman [57] opisuje jako , klejstogamie dru-
gorzedowa” (ang.: second-order cleistogamy).
Utworzenie tego terminu wydaje si¢ by¢ dysku-
syjne.

Charakterystyczna cecha rodzaju Callitriche
jest wystepowanie réznych typéw zapylenia w
obrebie gatunku (Tab. 3). Jest to przystosowanie
do réznych Srodowisk zycia, ktére réwnoczes-
nie umozliwia zapylenie krzyzowe nawet u ro-
slin z geitonogamia wewnetrzna, co zapobiega
powstaniu linii wsobnych.
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