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BADANIA CYTOLOGICZNO -GENETYCZNE
NAD MIESZANCEM TRIPLOIDALNYM AQUILEGIA.

(Etudes eyto-génétiques sur un hybride triploide
d’Aquilegia).

W pracy niniejszej przedstawiam wyniki badan genetycz-
no-cytologicznych nad mieszancem triploidalnym, powstalym
samorzutnic w pierwszem pokoleniu mieszancow dwoch ga-
tunkow diploidalnych: Aquilegia chrysantha i A. flabellata nana.
Literatura cytologiczna, dotyczaca triploidow jest dosé¢ obszer-
na, nalomiast dane genetyczne z koniecznosci posiadaja czesto
charakter fragmentaryczny, z powodu silnie obnizonej plod-
nosci tych organizmow o niezbalansowanej strukturze karjo-
logicznej. Przedstawione ponizej wyniki badan nad triploidal-
nym mieszancem Aquilegia nie stanowia pod tym wzgledem
wyjatku; zasluguja one jednak na uwage gléwnie z nastepu-
jacych wzgledow: roslina omawiana, w przeciwienstwie do
licznych triploidow, posiada wysoki procent plodnego, zdol-
nego do funkcjonowania pylku, dzigki czemu krzyzowanie
z nia, jako roslina ojcowska. daje naogol dobre wyniki, nato-
miast jesli zostaje ona uzyta jako roslina macierzysla, oka-
zuje sie bardzo malo plodna; w potomstwie jej, dzieki selek-
tywnemu rozwojowi, wystepuje bardzo niewielka ilos¢ typow
karjologicznych; przy krzyzowaniach rozwdj typow potomstwa
stoi w zwigzku z budowa karjologiczna uzytego do krzyzo-
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wania partnera; w polomstwie, pochodzgcem z samozapylenia,
wystepuja stosunkowo czesto rosliny tetraploidalne. Jest to
juz drugi zaobserwowany przeze mnie fakt wystapienia mie-
szancow poliploidalnych u Aguilegia. Rodzaj ten odnosnie bu-
dowy karjologicznej odznacza si¢ znaczna jednolito$cia, wszyst-
kie bowiem zbadane dotad gatunki dzikie i mieszance posia-
daja haploidalna liczbe chromozonéw réwna siedmiu (2, 12,
28, 32). Pierwsze odchylenie od tej liczby skonstatowalam
w r. 1932 (29) u tetraploidalnej rosliny siostrzanej triploida,
opisanego w pracy niniejszej. Tetraploid ten powstal przez
somatyczne podwojenie liczby chromozonow, przypuszczalnie
w pierwszych stadjach rozwoju zarodka. Rzadkie zjawiska po-
liploidalnosci u Agquilegia wykazuja, ze rodzaj, ktoremu brak
zréznicowania karjologicznego, moze osiagnac¢ jego pierwsze
etapy dzieki powstaniu tych typow, ktore posiadaja odrebnosé,
wlasciwa nowym gatunkom.

CECHY MORFOLOGICZNE GATUNKOW KRZYZOWANYCH
I MIESZANCOW £,.

Oba gatunki, uzyte do krzyzowan, byly izolowane i sa-
mozapylane w moich kulturach w ciagu trzech pokolen.
Z trzech krzyzowan, wykonanych w r. 1929 na A. chrysantha,
jako roslinie macierzystej, otrzymalam okolo 100 roslin /).
Potomstwo bylo calkowicie jednolite z wyjatkiem dwoceh ro-
§lin, z ktorych jedna okazala sie naslepnie tetraploidem, dru-
ga zas — triploidem,

Aquilegia chrysantha A. Gr. (2rn = 14) uzyla do krzyio-
wan, jako roslina macierzysta, posiada ok. 70 c¢m. wysokosci.
Rozwija ona od 1 do 3 pedow kwiatowych. Liscie dwukrotnie
lub trzykrotnie tréjdzielne, o drobnych wycinanych blaszkach,
osadzonych na dlugich ogonkach drugiego, wzglednie trzecie-
go rzedu. Antocjan obecny w czesciach wegetatywnych. Paczki
kwiatowe waskie, zaostrzone. Kwiaty duze, dzialki zewnetrzne
waskie i zaostrzone, ostrogi dzialek miodnikowych cienkie
i dlugie (4, 7 — 5 cm. dlugosci), proste, dzialki i ostrogi jas-
no-zoltej barwy, dzieki obecnosci ksantofilu (26), natomiast
zaokraglone, dosé¢ krotkie gorne czesci dzialek miodnikowych
(t. zw. lamina) posiadaja zabarwienie jaskrawo-zolte, wywo-
lane przez inny pigment.
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Aquilegia flabellata nana Sieb. i Zuce. (2n = 14}‘u2yta
jako roslina ojcowska jest gatunkiem karlowatym, wysokosci
25 — 35 cm. Rozwija liczne (5 — 8) pedy kwiatowe. Liscie
dwukrotnie tréjdzielne o do§¢ duzych wachlarzowatego ksztaltu
blaszkach, osadzonych po trzy na koncach ogonkéw drugie-
go rzedu. Antocjan nieobecny w cze$ciach wegetatywnych
i w kwiatach. Kwiaty nieco mniejsze, niz u gatunku macie-
rzystego. Dzialki zewnetrzne dos¢ szerokie, zaostrzone, goérne
czesci dzialek miodnikowych wyrazinie wydluzone, blado-kre-
mowe; natomiast ostrogi krotkie, dos¢ grube, wyraznie zakre-
cone. Kwiaty biale.

Mieszance diploidalne F, posiadaly wysokosé
90 — 100 cm.; bujno$cia przewyzszaly znacznie oba gatunki
krzyzowane. Posiadaly one antocjan w czesciach wegetatyw-
nych, oraz w kwiatach, ktore mialy barwe jasno-lawendowo-
niebieska z kremowem wnetrzem. Synteze barwy kwiatow
tych mieszancow wyjasnilam w jednej z prac poprzednich
(1929). A. chrysantha wprowadza do krzyzowania nastepujace
geny, wplywajace na barwe kwiatéow: gen C;, warunkujacy
rozwo6j antocjanu w czesciach wegetatywnych i bedacy podlo-
zem barwika antocjanowego w kwiatach; gen ten wywoluje
w kwiatach A. chrysantha zaledwie dostrzegalny malot bron-
zowy na koncach ostrog; gen Y, warunkujacy rozwoj barwika
z6ltego chromoplastow; nadto gen L warunkuje intensywne
76lte zabarwienie lamina. A. flabellata zas wprowadza geny
nastepujace: gen R, aktywujacy w kwiatach mieszancow gen (',
prowadzac do syntezy antocjanu (rézowego); oraz gen F,zmie-
niajacy barwe rozwijajacego sie antocjanu na lawendowo-nie-
bieska. Dzieki wspoldzialaniu zatem gendw C, RiF wyste-
puje w kwiatach mieszancéw F, barwa lawendowo-niebieska.
Ostrogi sa dlugosci posredniej, zakrecone.

Mieszaniec triploidalny (2 =21) (Fig. 8 h)
jest rosling bardzo bujna, rozwijajaca corocznie po kilkanascie
pedéw kwiatowych, z pokroju podobna jest ona do mieszan-
cow diploidalnych, przewyisza je jednak nieznacznie wyso-
koScia. Wystepujace roznice dotycza glownie barw i ksztal-
tow kwiatow. Podobnie jak u mieszancow diploidalnych, dzialki
zewnetrzne i ostrogi triploida posiadaja anlocjan lawendowo-
niebieski, ktéry rozwija sie wskutek wspoldzialania trzech
czynnikow gcnctycznych, wprowadzonych w stanie latencji
przez gatunki krzyzowane. Procz antocjanu jednak widoczny
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jest w tych cze$ciach kwiatow réwniez ksantofil, dostrze-
galny wyraznie, pomimo obecnos$ci antocjanu. Zabarwienie la-
mina jest jaskrawo-zolte, jak u A. chrysantha, a wiec wyraz-
nie intensywniejsze, niz u diploidalnych roslin siostrzanych.

Rowniez ksztaltem ostrog zbliza sie triploid wiecej do
gatunku A. chrysantha, gdyz posiada ostrogi dluzsze, ciensze
i slabiej zagiete, niz mieszance diploidalne (Fig. 12a). Ro$lina
triploidalna (Nr. katalogowy 1/14) wyrézniala si¢ nadto zpo-
srod jednolitego pierwszego pokolenia mieszancow réwniez
pora zakwitania, po6Zniejsza o tydzien, niz u organizmow
siostrzanych, w czem rowniez wykazuje podobienstwo do poi-
no kwitnacej A. chrysantha. Plodnosé triploida w poréwnaniu
z diploidami ulegla wydatnemu obnizeniu: w pierwszym roku
kwitnienia (1931) roslina ta wyksztalcila zaledwie jedno
nasienie z otwartego zapylenia. W roku nastepnym plod-
no$¢ nieco sie zwiekszyla. Badanie cytologiczne wykazalo
w tkankach somatycznych tej rosliny liczbe chromozoméw = 21.

Wyrazna przewaga cech rosliny macierzyslej w porosw-
naniu z diploidalnemi roslinami siostrzanemi dowodzi, ze
z trzech genomow, ktore zawiera organizm (riploidalny, dwa
naleza do gatunku A. chrysantha, a rzeci do A, flabellata
nana. Mieszaniec triploidalny zatem rozwinal si¢ przypuszczal-
nie z niezredukowanej diploidalnej komorki jajowej A. chry-
santha, zaplodnionej przez normalna haploidalna gamete meska
A, flabellata.

Charakler plodnosci mieszanca triploidalnego zasluguje
na specjalng uwage. Ogromna wiekszo$¢ opisanych dotad
organizméw triploidalnych posiada slaba plodnosé¢, zaréowno
zalazkow, jak i pylku. Nieparzysta liczba genomow  wply-
wa na zaklocenie przebiegu mejozy, co prowadzi nastep-
nie do degeneracji znacznego procentu wytworzonych mikro
i makrospor. Zwlaszcza pylek wykazuje silny stopien bez-
plodnosci. Natomiast triploid Aquilegia wykazuje pod Lym
wzgledem zachowanie poniekad odmienne: badany pod mikro-
skopem dojrzaly pylek zawiera wysoki procent plodnych ziarn,
zdolnych do funkcjonowania, jak dowiodly krzyzowania z ty-
pami diploidalnemi i tetraploidalnemi. Zalazki rozwinietych
kwiatow posiadaja mniej wiecej w 30°, normalne woreczki
zarodkowe. Pomimo to la roslina uzyta jako macierzysta wy-
daje zawsze znikoma ilo$é nasion, zaréwno po samozapyleniu,
jak i po krzyzowaniu. (Por. Tab, IV i V).



59
MEJOZA U MIESZANCA TRIPLOIDALNEGO.

Mlode paczki kwiatowe utrwalone byly do badan cytolo-
gicznych komoérek macierzystych pylku w plynie Navashina;
skrawki grubosci 5p. barwione byly fioletem gencjanowym
wedlug Newtona. Badania cytologiczne byly przedsiewzigte
dla poznania, w jaki sposéb nastepuje u triploida rozdzial
21 chromozoméw na komoérki potomme, prowadzacy do po-
wstawania zdolnych do rozwoju mikrospor. Najwazniejszemi
stadjami sa tu meta- ana- i telofaza heterotypowa, to tez te
stadja zostaly przestudjowane szczegélowo na obszernym ma-
terjale.

Obecnosé triwalentow zostala zaobserwowana w djakine-
zie; w metafazie, badanej na znaczne]j liczbie komorek, stwier-
dzone zostalo, ze wystepuja one prawie we wszyslkich ko-
morkach (Fig. 8a) liczba ich jednak ulega znacznym wahaniom.
Konfiguracja chromozomow w metafazie 120 komoérek macie-
rzystych pylku zestawiona jest na tabeli . Jak wynika z ze-
stawienia tego, w wickszosci komorek wyslepuja jednoczesnie
triwalenty, biwalenty i uniwalenty, przyczem liczba triwalen-
tow waha si¢ od 0 — 7. Najczesciej spolykamy od 3 — 5
triwalentow, wyjatkowo za$ tylko znalezé mozna chromozomy,
zgrupowane z 7 par i 7 uniwalentéw. Odpowiada to konfi-
guracji chromozomoéw, ktorej teoretycznie moznaby oczekiwaé
u mieszancow Lriploidalnych, posiadajac dwa genomy iden-
tyczne, a trzeci rozny od nich (wedlug Darlingtona (5)
(L zw. typ AAB). Pomimo, ze triploid Agquilegia odno$nie
skladu genomatycznego wyraznie nalezy do tego wlasnie Lypu,
na co wskazuje jego geneza, zdolnosé¢ konjugowania chromo-
zom6éw obu gatunkow rodzicielskich umozliwia formowanie
triwalentow, charakterystycznych raczej dla autopoliploidow
(Datura, Blakeslee i Belling (3), Zea Mays, Mc. Clin-
tock (15), Solanum lycopersicum, Mann-Lesley (13)). Kon-
u - n, spotyka si¢ rowniez u pewnych mieszancow
triploidalnych,  pochodzacych ze skrzyzowania gatunkoéw
tetraploidalnych z diploidami; (t. zw. Lyp ABC —Darlington).
(Przyklad tego typu konfiguracji opisany byl poraz pierwszy
przez Rosenberga (24, 25) u mieszanca Drosera rotundi-
folia X D. longifolia 1 stad typ n, --n, nazywany jest naj-
ogolniej typem Drosera. Powigzanie chromozomoéw triwa-
lentu moze byé luzniejsze, lub S$cislejsze, nawet w obrebie

figuracje n
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jednej komorki. Nalezy zaznaczyé, ze jako triwalenty noto-
wane byly tylko te grupy, w ktérych daly si¢ rozrézni¢ mater-
jalne powiazania pomiedzy trzema chromozomami, widoczne
po dobrem utrwaleniu w postaci delikatnych niteczek.,
Tworzenie triwalentéw warunkuje bardziej prawidiowy
rozdzial na bieguny chromozoméw nadliczbowych. W anafa-
zie daja sie¢ czesto zauwazyé w poblizu biegunéw pary, po-
chodzace z podzialu triwalentéw (Fig. 8b). Co sie za$ tyczy
uniwalentéw, to przypuszczalnie i niektére z nich moga by¢
pociagniete ku biegunom w anafazie, jesli leza pomiedzy ni¢mi
wrzeciona. Byé moze, ze i chromozomy, znajdujace sie
w plazmie poza obrebem wrzeciona w poblizu biegunow,
moga byé¢ niekiedy wlaczone w jadra potomne w telofazie.
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Przemawia za tem szczegol, ze liczba chromozomow pozosta-
lych w plazmie w telofazie jest nizsza, niz liczba uniwalen-
toéw, w metafazie. W metafazie bowiem przecietna liczba uni-
walentow przypadajaca na jedng komoérke, wynosi 2,96, nato-
miast w telofazie liczba chromozoméw pozostalych w plazmie
wynosi przecietnie tylko 1.

W telofazie I (Fig. 8c) liczby chromozoméw byly usta-
lone w 85 komérkach, czyli na 170 biegunach. Dane te zesta-
wione sa na labeli 2 wraz z wyliczonemi procentami, oraz
oczekiwanemi liczbami teoretycznemi. Ponizej zestawiona jest
frekwencja wyrzuconych chromozoméw w tych samych 85
komorkach. Liczby chromozoméw ra biegunach tworza sze-
reg ciagly od 7 do 14, przyczem liczby aneuploidalne 10 i 11
reprezenlowane tu sa najczedcie]. Poréwnanie z liczbami teo-
retycznemi pozwala wnosi¢, ze chromozomy rozdzielane sa
na bieguny gra przypadku. Odchylenia od liczb teoretycz-
nych sa konsekwencja eliminacji czesci uniwalentéw, dzie-
ki czemu powslaje deficyt w klasach o liczbach chromo-
zomow 11 — 13 na korzys$é klas o liczbach nizszych, Nad-
wyzka dolyczy zwlaszeza klas o 7 i 8 chromozomach. Nao-
g0l najrzadziej reprezentowane sa liczby chromozoméw eu-
ploidalne 14 i 7 oraz zblizone do nich. Odchylenie od liczb
teoretycznych u triploida Aquilegia sa slosunkowo nieznaczne
w poréwnaniu z temi, jakie notowane byly przez niektérych
badaczow. Skovsted (31) znajduje u triploidalnego mie-
szanca Gossypium w Il metafazie znaczny deficyt w trzech
klasach Srodkowych, a lekka nadwyzke w klasach pozosta-
lych, co prowadzi do pewnego rozplaszczenia wykresu. King
(11) przeciwnie stwierdzil u triploidalnej Tradescantia w ko-
morkach, ktore nie posiadaly wyrzuconych chromozomoéw, wy-
razny deficyl na krancach skali wahan, a wydatny nadmiar
w klasie srodkowe].

Po krotkotrwalej interkinezie nastepuje podzial homeoty-
powy, ktory ma naogol przebieg prawidlowy, W wiekszosci
przypadkow w anatelofazie hon:eotypowej w obrebie komorki
macierzystej widoczne sa cztery plytki o liczbach chromozo-
mo6w w przyblizeniu jednakowych, a wiec, dwie po 10 i dwie
po 11 chromozoméw (Fig. 8e), lub po 11 i 9 przy jednym
chromozomie wyrzuconym podczas podzialu redukcyjnego,
i t. d. Prowadzi to do uformowania tetrad o wygladzie mniej
wiecej normalnym t. j. zlozonych z czterech komoérek o roz-
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TAB.

Konfiguracja chromozomow w metafazie heterotypowe).

Configuration des chromosomes i la métaphase hetérotypique.

Liczbaelementow,
Nombre total d'¢-
léments:

—_—

13

11

10

Razem
Sposob  powiaza- komorek,
nia, Arrangement I +7 ._:_l_lmw:a._lam w_:l_l..-.le....._ : _H_lTh.:rTa_ ...:_..TuZITu_....J:..T.._.:..T. Nombre
des chromosomes: | total des
! _ _ celules
| | | |
| | | | i
Liczba komdrek. | _
Nombre des cel- | 3 16 19 | il 23 | 2 _. 5 120
Tule _ [ _
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miarach jader mniej wiecej jednakowych. (Fig. 8g). Znacz-
niejsze roznice, majace Zrédlo w liczbie chromozomow, daja
sie obserwowaé rzadziej. Na fig. 8d. przedstawiona jest druga
anatelofaza, w ktorej jedno z wrzecion posiada 7 a drugie 13
chromozoméw. 7 takiej komorki powstalaby zatem tetrada,
podobna do przedstawionej na fig 81, gdzie dwa wigksze jadra
sa wspolnego pochodzenia i posiadaja wicksza liczbe chromo-
zomdw, niz oba mniejsze.

TAB. 1L

Telofaza lll‘l('rntl\'pn\\"'l‘ 'l'l"h}]Jh.'lﬁc Ill'-tl"l‘til}'ljil|Il('.

Liczby chromozomow na hiegunach.

Nombre des chromosomes aux poles.

Razem

7 9 ! | 2 3 | 14 b
! 8 | i 10 11 1 13 I 1% ol
| | |
Frekweneja 10120 ‘ 28 47 b3 13 5 72 [ 2 170
| | [ .
|-‘I‘(-(Irll'!'lt'{’ | | ‘ 83 kom.
—_— R IR o _| 85 cel.
Procent 59 (11,8 (16,4 (27,7 | 253 | 7,6 51 | 1,17
Pourcentage [ [ | i | i
| [ |
Teoretveznic 0,78 5.47)16,41) 27,34| 27,34] 16,41 5,47| 0,78
B | |

e . |
1 |H’lll'll|lll"fl](’1l| ‘ | | | |

Liczby chromozomow w eytoplazmie.

.\IUI]II)I'I' {]l'.‘i ('Ill’(llllilﬁ(llllf_’.:’i ti:l[l!ﬂ: 1('. l‘.\'t!l])]il:‘(llll',

[ 4 : ) r _ ; g Riazem
. | ol ’ ‘ Total
| |
Liczbha komorek 37 | 24 15 ! 7 1 = 1 I — 85 kl)]l].
Nombre des cel- E 85 cel,
|

lules

WYNIKI SAMOZAPYLENIA I KRZYZOWANIA.

Dojrzaly pytek zawiera okolo 75°/, ziarn plodnych, ktore
wykazuja znaczne wahania wielko$ci. Skala wahan ich wynosi
od 21p — do 42p; wymiary mniejszych ziarn odpowiadaja
haploidalnym ziarnom A. flabellata (Tabela IlI) wicksze za$ do-
rownywuja wielkosScig diploidalnym ziarnom siostrzanej rosliny
tetraploidalnej. Poniewaz u triploida Nr. 1/14 wymiary ziarn pylku
przedstawiaja szereg ciagly z najwyzsza frekwencja w klasach
srodkowych (od 27 — 33 ), wydaje sie malo prawdopodobne,
aby p)’lt'}k ten przedstawial wylacznie mieszanine ziarn haplo-
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TAB. III.

Wymiary ziarn pylku w p.
Dimensions en p des grains de pollen,

21 — 24 — 27 — 30 — 33 — 36 — 39—42
|
|

I [
Aquilegia flabellata 12 l 9 | 3| — ‘ = ‘ — | =
Triploid 1/14 3 21 | 24 22 16 | 12 3
Tetraploid 1/5 —- - | — 1 12 ‘ 9 7
' i

idalnych i diploidalnych, w takim przypadku bowiem dawalby
on wykres dwuszczylowy. Nalezy raczej przypuszczaé, ze
wahania wielkosci tu obserwowane sa rownolegle z wahaniami
liczby chromozoméw w telofazie; licznie reprezentowane wiel-
kosci posrednie odpowiadaja zapewne ziarnom o aneuploidal-
nych liczbach chromozomoéw.

Orjentacyjne badanie zalazkow rozwinietych kwiatow
triploida wykazalo, ze mniej wiecej w 35/ zalazkow rozwi-
jaja sie normalne woreczki zarodkowe, okolo 45°/, zalazkow
ma woreczki wyksztalcone anormalnie, pozostale 20°/, za$ nie
posiada wogdle woreczka zarodkowego, zapewne wskutek
wezesnej degeneracji makrospory. Liczba zalazkow w jednym

TAB. IV.

Pochodzenie nasion

nasion.
de

zapylen.

% =
Origine des semences g {, 3
£ KR
R Z | ;
- &S o = z
Triploid samozapylony 11 l 13 0—3 1,18
Autopollinisation ' |
Triploid z zapylenia ; |
otwartego 16 | 14 | 0 —4 0,875
Pollinisation ouverte l !
T'riploid x A. flabellata 5 i 2 1 0 — 2 0%
= |
Triploid x A. chrysantha 2 1 | 0—1 0,5

Triploid x Tetraploid 1 | 2 2 2
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mieszku u Aquilegia wynosi 32 — 35; normalny owoc, zlozony
z pieciu mieszkow wydaje przy pelnej plodnosci ok. 170 na-
sion, u triploida zatem, przy plodnosci 35%, zalazkow, teoie-
tycznie oczekiwaé mozna 59,5 nasion z owocu, jesli wszystkie
normalne zalgzki sa istotnie zdolne do rozwoju.

Powyisza tabela 1V wykazuje, ze produkcja nasion rosliny
1/14 zupelnie nie odpowiada tym oczekiwaniom, bez wzgledu

TAB. V.
N i '
: é I' g ;L Ogolem
| ; Rosl. maciere. é: o Owocow  Nasion
N e = ]
S E’ ‘ Plante maternelle Ii® ::" £ % Totalement
L -ﬂ Z | ‘ -é - -:;:: :l"ullicuius Semences
- '| = z. ‘
| | L Iripl. |
ICIIi:Ei 20 | Diploid F, . Nr.
-_ Nr. 1 20 116 | 27
o2l ‘ | 3 |
29 | 10
2: | - i 12 l 4 52
1932 ‘ K2 | Aquilegia flabellata | i 15 .
a3 | ) N 27 2 | 42
1932 69 ! 'l‘('lr';lplul'd Fl '
! Nr. 1/5 e |
70 ; ; ' 9
71 . 5
72 ‘ 2 A 25
1933 | 165 Tetraploidy potomne *)
tétraploides (descendan-| l
ce) Nr, N/1 b 31
166 » Nr. N/11 ll 5 4
| 167 . Nr. N/16 5 20 |
| 168 »  Nr. 44 . 18 |
169 . Nr. 6/5 - 15
170 | . Nr. 6/ : 6
| 171 . Nr.7/3 s | 32
i 172 | » Nr, 7/3 24 8 140

*)  Znaezne réznice w rezultatach krzyzowania z rozmaitemi roélinami
potomnemi tetraploida stoja w zwiazku ze slaba plodnoscia niektérych roslin
(N/11, oraz 6/7).
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na to, czy nasiona pochodza z samozapylenia izolowanych
kwiatow, z olwarlego zapylenia, czy tez z krzyzowan z rosli-
nami o plodnym pylku (diploidami i tetraploidami). Dane ze-
stawione na lej labeli obejmuja pelna produkecje nasion tri-
ploida w r. 1932, roku w ktorym roslina ta wydala poraz
pierwszy nieco wigksza liczbe nasion.

Niezmiernie niska produkcja nasion nie moze tu by¢ za-
dowalajaco wyjasniona slaba plodnoscia zalazkow, a pomimo
to nawet przez krzyzowanie z roslinami o calkowicie plodnym
zalazku nie udaje sie osiagna¢ liczby nasion choéby nawet zbli-
zonej do przewidywanej. Nielicznie rozwijajacym sie¢ nasionom
normalnym i zdolnym do kielkowania niemal w 100°/;, towa-
rzysza stale nasiona zdegenerowane w réznych stadjach rozwo-
jowych, co wskazuje na to, ze tylko nieliczne z posrod powsta-
jacych kombinacyj sa zdolne do przezywania, ogromna wickszos¢
ich za$ ulega eliminacji.

O tem ze pylek triploida zdolny jest do funkcjonowania,
$wiadeza krzyzowania z diploidami i tetraploidami, jako rosli-
nami macierzystemi, Krzyzowania te daja rezultaty bez
poréwnania lepsze, niz odnos$ne krzyzowania przeciwne.
Unaocznia to zestawienie na tabeli V,

ANALIZA KARJOLOGICZNA POTOMSTWA.

Opierajac si¢ na wynikach badania pylku rosliny triplo-
idalnej, moznaby teoretycznie przewidywac zjawienie si¢ w po-
tomstwie typow karjologicznych, dajacych szereg ciagly od
diploidow poprzez liczne typy aneuploidalne az do tetraploidow.
Juz obserwacje innych autorow (17) jednak wykazaly wyrazna
rozbieznosé pomiedzy przewidywaniami teorelycznemi, oparte-
mi na liczbie chromozomow komorek rozrodezych, a otrzyma-
nemi rezultatami. W wigkszosei opisanych przypadkow pe-
tomstwo triploidow wykazuje zblizenie do liczh diploidalnych.
Rozbieznos¢ pomiedzy teoretycznemi przewidywaniami, a wy-
nikami wyslepuje i w potomstwie triploida 1/14, i nawel
w formie bardzo jaskrawej, jednak w porownaniu z wiekszo-
Scia opisanych przypadkow daja si¢ skonstalowaé wyrazne
roéznice. Zamiasl spodziewanego szeregu ciaglego z najwyz-
sza frekwencja w klasach $rodkowych, a najnizsza na kran-
cach skali wahan, lub — obserwowanego gdzicindziej — na-
wrotu ku typowi diploidalnemu, znajdujemy zgrupowanie ty-
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pow karjologicznych niemal wylacznie w klasach na obu kran-
cach. Potomstwo pochodzace z samozapylenia rozbile jest na
dwie odrebne grupy: pierwsza, mniej liczna, zlozona jest
z organizméw, posiadajacych od 14 do 17 (22 - 3) chromozo-
mow; druga, liczniejsza sklada sie wylacznie z roslin tetra-
ploidalnych. Natomiast klasy, odpowiadajace zygotom od 18
do 27 chromozomoéw, nie posiadaja wogdle frekwentow. (Ta-
bela VI. Wysuwa sie zagadnienie, jak daja sie interpretowa¢

TAB. VL

Typy karjologiczne potomstwa triploida
(Types earyologiques de la descendance de la plante triploide).

Liczby chromozomaow Ogolem roslin
{Nombres de chromosomes) (Nombre
15/15/16/17/18'19]20 21]22/23]24 25]26[27[28| ¢ Plantes)
I | | |

Tl‘i[}]niri SAMOZN- | ] i | | I i i |
pylony (Autopol- | | ‘ | [ | |
linisation) 1) 1) 1)—|— nEEEE —| |[—| 8 12

1 | [
z:lp_\'lf‘nil! olwarle 1 | ! | | |
(Pollinisation au- ! ‘| | ] ! | ! ‘
verte) o T ‘ — __‘__ .f_l_ 2 14

i | |

|| | [ |
Triploid x Aqui- [ i | | [ i
legia flabellata 1| 1|—|—|— _.‘ '_i_ —|— _‘_ N . - 9
Triploid x Aqui- ‘ | ‘ ; | ‘ [ | I [
legia chrysantha P || <] = S A | I (S 1

-' * | | | | |
Tri];luid x Tetra- ! | | ! . i I
ploid 2 '_i__ o IS Y I S [ '_5_|_i 2 9
|

otrzymane wyniki, mianowicie jaka jest przyczyna niewyste-
powania owych typoéw karjologicznych o posrednich liczbach
chromozomow. Na zasadzie analizy karjologicznej potomstwa
daje sie¢ ustali¢, ze w wylworzeniu typéw znalezionych braly
ulzial tylko gamety o nastepujacych liczbach chromozomow:
n(=17),n+41(=8)in-+2(=9), ewentualnie i »-}-3(=10),
oraz 2n(=14). Zachodzi tu zatem przypuszczalnie eliminacja
pewnych typow gamet. Zposrod ziarn pylku o réznych liczbach
chromozomow niewatpliwie ziarna o liczbach euploidalnych 7
i 14 oraz slabo si¢ od nich odchylajace obdarzone sa najwiek-
sza energja kielkowania. Prowadzi to do selekeji gamet me-
skich, najbardziej zdolnych do funkcjonowania. Byé moze ze
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analogicznie réwniez w zalgzkach odbywa si¢ czesciowa
eliminacja typow aneuploidalnych podczas rozwoju gametofitu.
OdpowiedZ na pytanie, ktére gamely zenskie okazuja sie
zdolne do funkcjonowania, daje nietylko wynik samozapylenia,
ale rowniez krzyzowania z diploidami (A. flabellata i A. chry-
santha), oraz z tetraploidem siostrzanym. Przy krzyzowaniu
z typami diploidalnemi rozwijaja sie organizmy o 14, wzgled-
nie o 15 chromozomach, co pozwala stwierdzié, ze w tym
przypadku funkcjonowaly tylko siedmio i o$mio-chromozomo-
we komoérki jajowe. Natomiast krzyzowanie z tetraploidem
prowadzi do rozwoju wylacznie organizméw tetraploidalnych,
w powstawaniu ich zalem braly udzial tylko gamety zenskie
2n. Brak zygot o liczbach posrednich, ktére z tych samych
funkcjonujacych gamel moglyby zostaé wytworzone, nie daje
si¢ wyjasnié¢ eliminacja gamet. Zdolne do funkcjonowania
komorki rozrodeze meskie 1 zenskie o liczbach chromozomow
nyn—+1, n-+2, n43, oraz 2n, moglyby wytworzyé nietylko
otrzymane faktycznie kombinacje chromozomow 2, 2n--1,
2n 2, 2n -+ 3, oraz 4n, ale réwniez i inne, ktore tu sie¢ nie po-
jawiaja. Tak np. nieobecny jest w potomstwie triploida typ 3»
ktory mogltby powstaé naskutek polaczenia gamet o liczbie chro-
mozoméw 2n i n; ten typ jest, jak stwierdzilam poprzednio,
zdolny do przezywania tylko w rzadkich przypadkach (30).
Analizujac szczeg6lowo dane zestawione na tabeli VI
mozna stwierdzié, ze wszystkie organizmy, ktore posiadaja
zdolno$é rozwoju, (nie wylaczajac drugiego szeregu poziome-
go, gdzie przy zapyleniu otwartem nieznana jest roslina
ojcowska, biorgca udzial w wytworzeniu danych zygot),
powstaly z polaczenia gamet o mniej wigcej
jednakowej liczbie chromozomow. Najjaskrawiej
wystepuje to zjawisko po krzyzowaniu triploida z diploidami
i tetraploidem. Jak zaznaczylam wyzej, w pierwszym przy-
padku okazuja si¢ zdolne do normalnego rozwoju gamety
zenskie haploidalne, ewentualnie z jednym nadliczbowym
chromozomem, w drugim za$—wylacznie gamety diploidalne.
Rezultaty otrzymane dowodza, ze niektore zposréod wytworzo-
nych kombinacyj okazuja sie niezdolne do rozwoju; zamieraja
one w roznych stadjach, dajac zdegenerowane nasiona. Odby-
wa sie tu zatem eliminacja zygol, i w konsekwencji
nastepuje selektywny rozwoj tylko niektorych powsta-
Iych kombinacyj. W zwiazku z otrzymanemi rezultatami na-
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lezy zaznaczyé, ze analogiczne zjawiska przezywania typdw,
klore powstaly z polaczenia gamet o mniej wigcej jednako-
wych liczbach chromozoméw, obserwowane juz byly kilka-
krotnie; Kihara, Wakakuwa i Yamamoto (10),
Newton i Pellew (20), van Overeem (21); dotycza
ene jednak wynikéw krzyzowan, a nie samozapylenia. Rezul-
taty otrzymane w potomstwie triploidalnej Aquilegia, przema-
wiaja zatem na korzysé pogladu, ze niska plodnosc¢ tej rosliny
uwarunkowana jest nietylko eliminacja pewnych typow gamet,
ale i selekcja zdolnych do przezywania zygot.
Na selekcje zygotyczna kladzie nacisk Mintzing (19),
opierajac si¢ na wynikach doswiadczen szeregu autoréw, do-
tyczacych krzyzowan roslin o roéznych liczbach chromozomoéw.
Mintzing podnosi fakt, ze rozwdj nasienia ulega czesto
zakloceniu, jesli dana zygota powstala z polaczenia gamel,
roznigeych  sig znacznie liczba chromozomoéw (str, 42), najiy-
wolniejsze zygoly za$ sa wylwarzane przez gamety, posiada-
jace te sama liczbe chromozomow, Na przykladzie triploida
Aquilegia poglad Mintzinga zostaje potwierdzony nietylko
na drodze krzyzowan z innemi typami, ale samozapylenia —
laczenia réoznych typow gamet, wytworzonych
przez jedna i te sama ros$line i rozwoju zygol na
podlozu tej samej rosliny macierzystej.

7. kolei nalezy poswieci¢ nieco uwagi rezultatom krzyzo-
wan, w ktorych triploid '/, uzyty byl jako roslina ojcowska,
roslinami macierzystemi zas byly diploidy, oraz tetraploid sio-
strzany. VW krzyzowaniach pierwszego typu liczby chromozo-
mow wszystkich zbadanych dotad roslin zblizaly sie do diploi-
dalnych. Natomiast w rezultacie krzyzowan z tetraploidem
otrzymane wylacznie tetraploidalne potomstwo.

Rezultaly powyzsze daja sie wyjasni¢ w podobny sposéb,
jak w serji doswiadezen omowionych poprzednio, mianowicie
eliniinacja pewnych typow gamet i zygot. Przy krzyzowaniach
typu Diploid X Triploid, z réinych ziarn, zawartych w pylku
triploida, kielkuja najlepiej na tkance slupka diploidalnych
roslin macierzystych ziarna o liczbie chromozoméw 7 lub sla-
bo si¢ od niej odchylajacej. Natomiast ziarna diploidalne kiel-
kuja slabiej i powolniej na tym nieodpowiednim dla siebie
podlozu, gdyz stosunek liczby chromozomoéw lagiewki i tkan-
ki stupka, wynoszacy normalnie 1:2, zmieniony jest lu na

1:1. Zalem zapylenie nadmiarem pylku i przewaga funkcjo-



70

nalna lagiewek n, lub posiadajacych niewielka ilos¢ dodat-
kowych chromozomow, zwieksza szanse \\'yle[n)waniq zy-
got diploidalnych i hyperdiploidalnych w potomstwie, jednak
ten mechanizm eliminacji gamet nie wyklucza calkowicie
mozliwsei powstawania niezdolnych do przezywania kombi-
nacyj; cze$¢ zygol ulega tu eliminacji we wezesnych stadjach
rozwoju.

Przy krzyzowaniach typu Tetraploid < Triploid réwniez
selekcja gamet i zygol wplywa na budowe karjologiczna zdol-
nego do przezywania potomstwa, Eliminacji ulegaja tu przy-
puszczalnie gamety meskie aneuploidalne. Najlepsze warunki
rozwoju posiadaja w tym przypadku zawarte w pylku triploida
ziarna diploidalne, i te przedewszystkiem zdolne sa do funk-
cjonowania, dzigki czemu, po zaplodnieniu powstaja zdolne do
normalnego rozwoju zygoty 4n. Ziarna pylku haploidalne
wprawdzie rowniez posiadaja moznos¢ kielkowania na znamie-
niu tetraploidéow, a nawet jak to wykazalam poprzednio (30)
moga dokona¢ zaplodnienia, jednakze wylworzone przy ich
wspoéludziale zygoty 3n w wiekszosci przypadkéow okazuja sie
niezdolne do przezywania, i wezesnie zamierajac, daja zdege-
nerowane nasiona.

Z czterech krzyzowan, uskutecznionych w r. 1932, otrzy-
mano w sumie 25 nasion, z ktérych tylko 12 wykielkowalo,
Zachodzi tu wigc eliminacja zygot i w pdzniejszych nieco
stadjach. Wszyslkie otrzymane z tych krzyzowan rosliny zo-
staly zbadane cytologicznie; okazaly si¢ one bez wyjatku
wszystkie tetraploidami. O tem, ze istotnie pochodzily z krzy-
zowan a nie z przypadkowego samozapylenia, $§wiadcza dlugie
cienkie ostrogi ich kwiatow cecha charakterystyczna tri-
ploida (Por. fig. 5a i ¢).

Krzyzowania Letraploidow z triploidem '/, byly powto-
rzone na szersza skale w r. 1933, przyczem roslinami macie-
rzystemi bylo siedem potomnych roslin tetraploida /. Czesé
otrzymanych nasion zostala wysiana wiosng w r. 1934, Ro$liny
sq obecnie w stadjum rozety lisciowej, zakwitng za$ poraz
pierwszy w r. 1935. Badanie cylologiczne ich nie zostalo
jeszcze uskutecznione.

W literaturze dane dolyczace potomstwa triploidow z sa-
mozapylenia sa naogol dosé skape. Stoi to w zwigzku z fak-
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tem, ze w wielu przypadkach organizmy triploidalne oka-
zywaly sie calkowicie bezplodne (Drosera rotundifolia
X D. longifolia (24, 25), triploidalne mieszance pszenic (9),
Nicotiana tabacum X N. glutinosa (4). Gossypium (31), Sola-
num lycopersicum (13) Zea Mays (15) 1 in. Niekiedy tl‘ipl(]id}'
posiadaja pewien stopien plodnosci i wowezas w potomstwie
daja przewage osobnikéow o liczbach chromozoméw zblizo-
nych do diploidalnych. Pojawianie si¢ organizmow tetra-
ploidalnych w potomstwie triploidow jest zjawiskiem rzad-
kiem. 7 nowszych prac, dolyczacych potomstwa triploidow
z samozapylenia, a opartych na obszerniejszym cytolo-
gicznie opracowanym malerjale, nalezy wymieni¢ prace
Hollingshaed (7) nad potomstwem triploida Crepis ca-
pillaris (n = 3) X C. tectorum (n = 4). Triploid posiada 10 chro-
mozomow. Potomslwo jego pochodzace z samozapylenia obej-
muje 101 roslin, z ktoérych az 59 posiada diploidalna liczbe
chromozomow . capillaris, p:)znsl.a{e zas lworzy szerey ci:‘;gl)'
typow od 7 do 14 chromozomow, przyczem liczha 10, :)L[pm\'ia-
dajaca triploidalnej, reprezentowana jest dosé licznie (12 ro-
$lin), natomiast liczba tetraploidalna 14 — tylko przez jedna
rosling. Pomimo wyraznej przewagi tvpu diploidalnego, wy-
wolanej niewatpliwie procesem eliminacji, typy z wszystkiemi
liczbami chromozoméw od 27 do 4n okazuja sie tu zdolne
do przezywania. O pojawieniu si¢ letraploida w potomstwie
triploidalnego mieszanca Crepis méwi Darlington (1932,
str. 175): ,The reason why a tetraploid has arisen in this
way in Crepis and not elsewhere!) is that only
where the chromosome number is small will the triploid pro-
duce a moderate proportion of gametes having all the extra
chromosomes, owing to their being distributed at random at
meiosis“. Rozumowanie to, choé w zasadzie sluszne, nie
uwzglednia roli selekeji okreslonych typow gamet i zygot,
dzicki klorej szanse pojawienia si¢ w polomstwie pewnych
typow karjologicznych moga zosta¢ wydatnie zwigkszone.
Drugim przykladem z najnowszej literatury, dotyczacym
wyslapienia telraploidéw w potomstwie triploida, jest opisane
przez Davisa (6) potomstwo triploidalnej Oenothera francis-
cana (1933). Potomstwo pochodzace z samozapylenia skladalo
sic z 42 typowych roslin Oe. franciscana, 44 roéinych roslin

Y Podkreeslenie moje.
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karlowatych o mmniej lub wiecej zakloconym rozwoju, oraz
trzech tetraploidow. Nadto liczne rosliny zginely we wecze-
snych stadjach rozwoju. Podobnie jak w potomstwie triploida
Crepis, i tutaj najliczniej wystepuja typy diploidalne. Niestety
autor nie podaje liczb chromozoméw roslin karlowatych, wy-
suwajac tylko przypuszczenie, ze przedstawiaja one typy aneu-
ploidalne (str. 304). Jesli przypuszczenie lo jest sluszne, po-
tomstwo triploida Oenothera franciscana wykazuje pewne po-
dobienstwo do omawianego potomstwa triploida Aquilegia (Por.
rozdzial ,Morfologja potomstwa triploida™). Zasluguja tu
jednak na podkreslenie znaczne réznice. W opisanym prze-
zemnie przypadku plodno$¢ jest znacznie nizsza
i tem samem eliminacjaréoznych Lypow wyraznie]
zaznaczona. U Agquilegia ujawnia si¢ nadlo wmozona Zy-
wotno$é gamet diploidalnych zarowno meskich jak i zenskich
zdolnych do funkcjonowania. Te dwa czynniki wspoldzialaja
przy pojawieniu si¢ w potomstwie letraploidow w duze] ilosel —
stosunkowo znacznie wigkszej, niz w obu przypadkach oma-
wianych (Crepis: 1 tetraploid na 101 roslin potommych; Oeno-
thera: 3 tetraploidy na 89 roslin potomnych: Aquilegia: 8 tetra-
ploidéw na 12 roslin potommych). Porownanie tych liczhb wy-
kazuje, ze pojawienie sie¢ tetraploidow w polomstwie triploida
jest mozliwe whrew twierdzeniu Darlingtona réwniez uro-
$lin o nieco wyzszej liczbie chromozomow, jesli
zachodzi eliminacja gameti zygot i w jej kon-
sekwencji nastepuje selektywny rozwoj zdolny do prze-
zywania typow.

O zywotnosci diploidalnych ziarn pylku triploida Aquilegia
$wiadezy nietylko szczegol, ze posiadaja one zdolnosé kielko-
wania w tkance slupka o 21 chromozomach, ale roéowniez, ze
sa zdolne do funkcjonowania w krzyzowaniach typu tetraploid
x triploid. Jak wiemy =z literatury, krzyZowania tego typu
niezawsze si¢ udaja. Tak np. Karpechenko (8) podaje, ze
krzyzowania triploidéw z tetraploidami Raphanobrassica nigdy
nie doprowadzily w jego doswiadezeniach do zawiazania nasion,
bez wzgledu na kierunek krzyzowania.

MORFOLOGJA POTOMSTWA TRIPLOIDA
Ponizej podaje opis bardziej charakterystycznych roslin

ktore wystapily w potomstwie triploida. Nalezy zaznaczy¢, ze
kielkowanie ich odbywalo si¢ na bibule filtrowej, po wykiel-
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Fig. 9.

kowaniu kazda roslina byla pikowana do oddzielnej doniczki
z indywidualnym numerem, co umozliwialo prowadzenie do-
kladnych obserwacyj kazdego osobnika. Juz we wczesnych
stadjach rozwojowych zaznaczyly sie wyrazne réznice pomie-
dzy roslinami pochodzacemi z samozapylenia. Tworzyly one
jakby dwie odrebne grupy, z ktoérych pierwsza obejmowala ro-
$liny szybko i bujnie rosnace, druga zas — rosliny drobniej-
sze, mniej lub wiecej opodzniajace sie w rozwoju, niekiedy
anormalne. Niektore z tych roslin zostaly utrzymane przy
zyciu jedynie dzieki specjalnej pieczy, jaka byly otaczane;
byly to przewaznie typy aneuploidalne, podczas gdy rosliny
nalezace do grupy pierwszej byly wylacznie tetraploidami.

Roslin z samozapylenia otrzymano ogélem 13 z 13 na-
sion. Dwanascie roslin okazalo sie zdolnych do przezycia,
jedna za$ zdegenerowala.

Rosliny tetraploidalne odnos$nie do cech morfologicznych
nie stanowily jednolitej grupy, lecz, jak mozna bylo przewi-
dywaé, przedstawialy rézne — jakosciowo iilosciowo — kom-
binacje genéw obu gatunkéw krzyzowanych. Jednakze udzial
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Aquilegia chrysantha jest w tych roslinach silnie zaznaczony,
co jest zrozumiale wobec struktury cytologicznej triploida.

Ros$lina 15/1. Srednio bujna o pokroju wysmuklym;
wysokos¢ pedu kwitnacego wynosi 70 cm.  Antocjan obecny
w czesciach wegetalywnych i w kwiatach.  Kwiaty duze (ok.
7 em. $rednicy), o ostrogach Sredniej dlugosci, zagictych. Dzialki
i ostrogi zawieraja antocjan barwy blado roézowej, oraz zolte
chromoplasty, lamina jaskrawo zélte. Jest to typ barwny,
ktory nie zostal skonstruowany w rozszcze-
pieniu potomstlwa tetraploidalnej rosliny sio-
strzancj 1/5, wszystkie bowiem rosliny, zawierajace anto-
cjan, posiadaly barwe kwialow niebieska. Pylek plodny tylko
w 30%/, z wahaniami wielkosci ziarn z trescia zywa od 34—4(yp..
Plodnodc¢ nasion $rednia. 28 chromozomaow,

Roslina I5/6. Najbujniejsza ze wszystkich roslin te-
traploidalnych, o wielkiej rozecie lisciowej (por. lisé —fig. 10),
i licznych pedach kwialowych; nizsza od poprzedniej, posiada
65 cm. wysokosci.  Zawiera antocjan w czeSciach wegelatyw-
nych i w kwiatach, Kwiaty duze, $rednicy ok. 7 c¢m., o cien-
kich ostrogach $redniej dlugosci, zagietych na koncach; dzial-
ki i ostrogi barwy ciemno-fioletowej, lamina zolte (Fig. 13 c).
Pylek plodny conajmmiej w 75%, z wahaniami ziarn normal-
nych od 32 — 40p. Plodnos¢ nasion wysoka; owoce olrzy-
mane z samozapylenia, oraz z krzyzowan z tetraploidami jo-
tomstwa rosliny 1/5, byly wielkie, dobrze rozwiniete i zawie-
raly liczne nasiona (Fig, 14, rzad dolny, pierwszy mieszel)
Natomiast krzyzowanie v diploidami (A. chrysantha

oraz mieszancami  diploidalnemi  £,), dawalo w yn iki
ujemne. 28 chromozomow.,
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Roslina 15/7. Bujna, bardzo wysoka (90 cm.) o po-
kroju wysmuklym. (Lis¢ — fig. 11). Zawiera antocjan w cze-
$ciach wegetatywnych i w kwiatach. Kwiaty duze (ok. 6 cm.
srednicy) o dlugich, cienkich, zazwyczaj prostych ostrogach
(Fig. 13a). Barwa ostrog i dzialek blado-lawendowo-niebieska
z jaskrawo zoltemi lamina, podobnie jak u triploidalnej rosliny
macierzystej. Pylek plodny mmiej wiecej w 80°/, z wahaniami
wielko$ci ziarn normalnych od 34 — 40p. Plodnos¢ nasion
wysoka, mieszki z samozapylenia i z krzyzowania z tetraploi-
dami potomnemi rosliny 1/5, wielkie, dobrze rozwiniete z licz-
nemi nasionami (Fig. 14, rzad dolny, czwarty mieszek). Nato-
miast krzyzowanie z Aquilegia flabellata dalo wynik
ujemny. 28 chromozomoéw.

Fig. 13.

Roslina 15/4. Od pierwszych stadjow rozwojowych
wykazywala pewne opdznienie rozwoju. Rozela lisciowa mala,
lis ¢ — Fig. 10), pedy kwiatowe niskie (25 cm.). Posiada anto-
cjan w czeéciach wegetatywnych i w kwiatach. Kwiaty mniej-
sze (ok. 4,5 cm.) o waskich dzialkach i cienkich prostych
ostrogach (Fig. 12b), barwy blado-lawendowo-niebieskiej z kre-
mowo-z6ltemi lamina. Pylek plodny tylko o 20°/, z bardzo
znacznemi wahaniami wielkosci (od 26,6 — 40p), co pozwala
przypuszczaé, ze w mejozach zachodza nieprawidlowosci, pro-
wadzace do powstania ziarn diploidalnych. Plodnos¢ masion
bardzo niska. Owoce male (Fig. 14, rzad dolny, drugi mieszek).
Liczba chromozomoéw wynosi ok. 17.

Ros$lina 15/10, Po wykielkowaniu wyksztalcita tylko
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jeden malenki (1 cm.) blado-zielony listek nietypowego ksztal-
tu, poczem ulegla zahamowaniu w dalszym rozwoju; w osiag-
nietem stadjum przetrwala ona przez miesiac, a nastepnie
rozpoczal sie proces jej stopniowego zamierania. Liczby jej
chromozomow nie dalo sie ustalié.

Roslina 15/9 posiada anormalny rozwéj i wzrost silnie
zahamowany. Ksztall lisci jest nietypowy (Fig 10.). Roslina
ta nie zakwilla w drugim roku wegetacji. Zostala ona utrzy-
mana przy zyciu tylko dzieki specjalnej pieczy. Posiada 15
tek chromozomow.

Zposrod aberantow chtomozomowych, powstalych nasku-
tek olwartego zapylenia, zasluguja na uwage:

Roslina 16/4, o malej rozecie lisciowej (Fig. 10), niska
(25 cm.).  Antocjanu bhrak w czesciach wegetatywnych
i w kwiatach. Kwialy drobne, biale. Pylek plodny zaledwie
w 25°%, z wahaniami ziarn normalnych od 24 — 37». Prawie
calkowicie bezplodna, o drobnych owockach (Fig. 14. Rz. dolny,
trzeci mieszek) 15 chromozomoéw.

Roslina 16/7. Rozeta
lisciowa bardzo mala (ok. 8
cm. $rednicy), o drobnych li- :
steczkach, gleboko wycina- Ch ‘«’g
nych (Fig. 11). Zawiera anto- | /
cjan tylko w czesciach we-
getatywnych. Roslina ta wy-
ksztalcita tylko jeden slabo In

3n
rozgaleziony ped kwiatowy, / \ ]
wysokosci 25 em. Kwiaty z61- T e

te, drobne. Bezplodna. 15
chromozomow.

Roslina 16/10, podob- 4 -
na do poprzedniej, lecz jesz-
cze drobniejsza (Fig. 11).
Wysokosé pedu kwiatowe-

Lo
go — 20 cm. Kwiaty z6lte

drobne. Bezplodna. 15 chro- Fig. 14.
mozomow.

Wszystkie te trzy rosliny zostaly z wielkim trudem
utrzymane przy zyciu, gdyz w pierwszych stadjach rozwojo-
wych wykazywaly wzrost wyraznie opdézniony. Dajace sie
obserwowaé zaklocenia rozwoju dowodza, ze proces elimi-
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nacji pewnych zygot moze rozciagaé sie row-
niez na pdéiniejsze stadja ontogenezy.

ZNACZENIE POWSTALYCH TYPOW POLIPLOIDALNYCH
DLA EWOLUCGIJI,

Powstawanie tetraploidéw przez podwojenie liczby chro-
mozomoéw mieszancéw bylo w ciagu ubieglego dziesieciolecia
obserwowane wielokrotnie w do$wiadczeniach (por. zestawie-
nie u Winge'go (33), Poole (22, 23), Darlingtona (5)
Aquilegia przedstawia przypadek stosunkowo rzadki, w kto-
rym tetraploidy powstaly z typu diploidalnego w dwoch eta-
pach, z ktérych pierwszym bylo osiagniecie triploidalnej liczby
chromozomow.

Sposéb ich powstania pozwala przypuszczaé u tych or-
ganizmow wysoki stopien heterozygotycznosci, w przeciwien-
stwie do ,amphidiploidéw”, posiadajacych podwojone kom-
pleksy chromozoméw obu typow rodzicielskich. Powstale
z triploida organizmy tetraploidalne wykazuja, pomimo réznic
w poszczegolnych cechach, znaczny slopien podobienstwa
morfologicznego, réznia sie natomiast wybitnie od potomstwa
tetraploida, powstalego przez somatyczne podwojenie chromo-
zoméw w F,. (Fig. 5-¢). Nalezy jednak zaznaczyé¢, ze te
wyrazne réznice pomiedzy obiema grupami tetraploidow roz-
nego pochodzenia, genetycznie daja sie zdefinjowaé, jako
rézne ugrupowanie gendéw Lych samych dwoch gatunkow
wyjsciowych.

Haploidalna liczba chromozomoéw wszystkich badanych
dotad gatunkéw rodzaju Agquilegia wynosi 7 (2, 12, 28, 32).
Rodzaj ten zalem nie wykazuje zroznicowania cytlologicznego;
w zwigzku z tem poszczegélne gatunki, nawet nalezace do
roznych sekeyj w obrebie rodzaju, latwo krzyzuja sie ze
soba (1, 27, 30). Pojawienie si¢ dwiema réoznemi drogami
tetraploidéw, ktore z uwagi na znaczne roznice morfo-
logiczne niewatpliwie moga by¢ traktowane jako
dwie odrebne grupy gatunkowe, zmienia cha-
rakter rodzaju; niweczy jego jednolitosé cyto-
logiczuna, a jednoczesnie pociaga za soba nie-
mal calkowitag izolacje seksualna nowopowsta-
fychtypow karjologicznych (30) nawet w stosunku
do gatunkow rodzicielskich. Nalezy jednak zaznaczyé, ze
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krzyzowania pom icdzy przedstawicielami obu
grup tetraploidalny ch udaja sie bez trudnosci,
pomimo wyraznych réinic morfologicznych. O zdolnoseci
krzyzowania zatem nie decyduje tu ani pokre-
wienstwo, ani podobienstwo morfologiczne, lecz
struktura cytologiczna.

Rezultaly niniejsze stoja w zwiazku z wynikami badan
Mintzinga nad syntetycznym Galeopsis Tetrahit (17, 18).
Roslina ta powstala z triploida, ktory wystapil w potomstwie
mieszancow dwoch gatunkow diploidalnych, G. pubescens i G.
speciosa. Triploid, calkowicie bezplodny po samozapyleniu,
rozwinal po skrzyzowaniu z G. pubescens — z niezredukowa-
nej komorki jajowej jedyna rosling potomna — tetraploida
identycznego z  gatunkiem Galeopsis Tetrahit. Donioslosé
teoretyczna tego faktu polega na tem, ze droga krzyzowania
dwoch  gatunkow  diploidalnych odtworzony zostal gatunek
tetraploidalny juz istniejacy. Badania Mintzinga za-
tem rzucajy $wiatlo na geneze gatunkow poliploidalnych.
Niezdolnos¢ ich krzyzowania z gatunkami diploidalnemi nie
moze dowodzi¢ braku pokrewienstwa.

W przeciwienstwie jednak do zréznicowanego cylolo-
gicznie rodzaju Galeopsis, Aquilegia jest rodzajem odno$nie
liczby chromozomow jednolitym. Powstale tetra-
ploidy wychodza swa budowa karjologiczna
poza ramy wszystkich znanych gatunkow. Zja-
wienie sie ich moze wiec byé traktowane jako
ctap ewolucyjny rodzaju. Badania niniejsze wykazuja
wiee, jak jednolity cytologicznie rodzaj moze
osiggnaé¢ pierwsze etapy zrdéznicowania poli-
ploidalnego i w konsekwencji zatraci¢ zdol-
nosé krzyzowan miedzygatunkowyech.
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RESUME.

Parmi les individus de la premiere génération d’hybrides
entre deux especes diploides: Aquilegia chrysantha (n=T7)
et A. flabellata nana (n="T) apparut, a coté d’un tétraploide
que j'ai déja décrit (29) une plante triploide a nombre soma-
tique de chromosomes = 21. (Fig. 1 h). Cette plante parait
spécialement intéressanle a cause d’'un haut degré de fertilité
male qui n’est point typique pour un triploide, unie d’une fa-
con singuliere a une production de semences excessivement
restreinte. Elle differe des plantes de la premiére génération,
parfaitement uniforme, par une ressemblance plus accentuée
a lespéce maternelle A. chrysantha. Dans les sépales et les
éperons des fleurs des hybrides., on trouve une anthocyane
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blen lavanae qui se développe par coopération de trois fac-
teurs génétiques. qu’introduisent o 'état latent les formes
parentes i fleurs jaunes (A. chrysantha) et a fleurs blanches
(A. flabellata nana) (27), Outre ce pigmenl on ne Llrouve que
des traces de pigment jaune dans les lames des pétales. Dans
les fleurs de la plante triploide cependant, la coloration jaune
des lames des pétales est intense, le pigment jaune se trouve
aussi, outre P'anthocyane. dans les éperons et les sépales.
Quant & la forme des fleurs, on remarque chez les hybrides
diploides la prévalence des caracleres d’A. flabellata (éperons
courts et recourbés) sur ceux &'A. chrysantha (éperons longs
et droits), tandis que les éperons de Uindividu triploide ont
une forme el une longueur intermédiaire entre celles des
hybrides diploides et 'espéce maternelle A. chrysantha (Fig. 5 a).
Cette prévalence des caracteres maternels nous ameéene i conclure
que la plante triploide est conslituée de deux garnitures chro-
mosomiques ’A. chrysantha et d’une garniture d’A. flabellata
nana, donc elle s’est développée évilemment i partir d’une
cellule - oeufl diploide qui fut formée accidentellement par
Pespece AL chrysantha.

Les divisions de maturation dans les cellules - méres du
pollen présentent certaines particularités, dues au nombre
triploide des chromosomes. Elles ameénent cependant & la for-
mation de grains de pollen fertiles pour la plupart. Au stade
de la diacinése tardive on constate fréquemment la présence
simultandée de bivalents, d’univalents et de trivalents. Ces
derniers sont particulicrement distinels a la métaphase (Ta-
bleau [ du texte polonais). La métaphase présente, vue de
profil, un aspect caractéristique: les (rivalents, fortement
allongés, ainsi que les bivalents, sonl groupés le long de
Paxe du fuseau, quelques univalents resient entre eux, on
bien ils sont rejeltés vers les poles (Fig. 1a). La formation
des trivalent est an delail qui conditionne une distribution
plus réguliére des chromosomes surnuméraires qui en con-
sequence de la conjugaison, passent aux poles. Il semble
cependant que les ¢lements non appariés demeurés dans le
fuseau peuvent aussi étre parfois entrainés vers les poles et
étre inclus dans les noyaux i la télophase hétérotypique, car
le nombre des chromosomes restés dans le cytoplasme est
inférienr & celui des univalents & la métaphase. Le compte
des chromosomes a la télophase (Fig. 1¢) permet d’établir
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qu’ils sont distribués au hasard, leurs nombres varient entre
7 et 14, les nombres aneuploides 10 et 11 étant les plus
fréquents, tandis que les nombres euploides 7 (= n) et 14
(= 2n) ainsi que ceux qui s’en rapprochent, sont rares (Tabl. II).
La division homéotypique (Fig. 1d, e) a une marche réguliére,
et il n’y a qu'un nombre restreint de grains de pollen qui
avortent, La plupart des grains de pollen sont viables, bien
qu’ils possédent des nombres aneuploides de chromosomes; ils
varient considérablement quant a leurs dimensions qui don-
nent toute une série de formes de passage entre les petits
grains haploides et les grains ,,géants* (diploides) produits par
I'individu tétraploide (Tableau III). Ce pollen se réveéle apte
a féconder les fleurs des plantes diploides et tétraploides
(Tableau V), alors qu’en conséquence de I’autopollinisation de
la plante triploide, ou bien d’une pollinisation exécutée avec
le pollen fertile des espéces parentes et des individus tétra-
ploides, on obtient dans les follicules un nombre restreint de
semences normales et de plus un nombre considérable de se-
mences avortées (Tableau [V). On observe donc une différence
distincte entre la fertilité male et femelle de ’hybride triplo-
ide, bien qu’environ 35 p. c. des ovules ont des sacs embryon-
naires normaux, La question se pose donc quels sont les
types viables dans la descendance de celte plante et quels
sont les types de gamétes qui contribuent a les former. Les
résultats de l’analyse caryologique de la descendance de la
plante triploide sont groupés (Tableau VI). Iin nous basant
sur le nombre des chromosomes des grains de pollen, nous
pourrions en conclure DPapparition d’une série continue des
types caryologiques dans la descendance. Cependant les résul-
tats obtenus ont démontré que les individus viables
de la descendance se trouvent groupés exclusive-
ment aux extréemes de I’échelle de variabilité
des zygotes, tandis que les types possédant de 18 — 27
chromosomes ne se développent pas en général. Donc, les
types viables sont constitués uniquement par les gamétes
n, n+1 et n—2 peut-étre n -3, ainsi que 2n. Le fait
que ce sont les seuls types de gameétes qui se révelent aples
a donner des zygotes viables, parle en faveur de la supposition
que les gamétes dont le nombre des chromosomes s’éloigne
considérablement des nombres euploides, se trouvent éliminées
pendant la germination du pollen, Cependant les résultats
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d’autopollinisation, ainsi que des croisements avec différents
types chromosomiques, ont prouvé que de toutes les combinai-
sons possibles qui peuvent étre formées par ces gametes, il
n'y a que quelques-unes qui atteignent la maturité; p. ex. le
nombre triploide est absent, bien qu’il puisse étre formé par
suite de l'union d’une gamétle 2n avec une gaméte n. On
observe aussi le fait intéressant que la plante triploide
croisée avec des espéces diploides ne donne
que des individus a 14 ou 15 chromosomes,
tandis que la méme plante croisée avec des
individus tétraploides produit uniquement
des plantes tétraploides. Des phénoménes analogues
ont été observés par van Overeem (21), Newton et
Pellew (20), Kihara, Wakakuwa et Yamamoto (10).
Ills parlent en faveur de l'opinion de Mintzing (19) que
les plus grandes chances de développement
sont données aux zygotes formés a la suite
de 1"union de deux gamétes a nombre égal
de chromosomes. Par contre, le developpement des zy-
gotes provenants de l'union de gametes qui different con-
sidérablement quant au nombre de chromosomes, se trouve
interrompu dans la plupart des cas. Les grandes difficultés
d’obtenir des plantes triploides artificielles provenant des
croisements des individus tétraploides et diploides d’Aquilegia
viennent probablement de la méme cause (30). Donc une
sélection zygotique contribue a éliminer cer-
tains Lypes au cours de leur ontogenese el
ameéne un développement sélectif des types
viables. Le cas d’Aquilegia démontre Lrés nettement que
la méme sélection zygotique a lieu apres
Iantopollinisation en conséquence de 'union
de différent types de gameétes produits par
la méme plante et du développement des zy-
gotes sur la méme plante maternelle.

La plupart des types viables, obtenus par autopollinisa-
tion, sont des plantes tétraploides a trés grandes fleurs, vi-
goureuses et fertiles (v. Fig. 3, 15/6, Fig. 4, 15/7, Fig. 6 et 7).
Au contraire les types aneuploides sont des plantules faibles
a fleurs moindres (Fig. 5b), a petites feuilles (v. Fig. 3, 15/4,
15/9, 16/4 et Fig. 4, 16/10 et 16/6). La vie de certaines d’entre
elles'n’a été conservée que grice a des soins tout particuliers;
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pourtant une plante a péri durant les premiers slades de dé-
veloppement.  Ainsi donc ceci est une preuve que Pélimina-
tion des zygotes peut se produire également aux stades plus
tardifs de l'ontogeneése.

La plupart des plantes triploides décrites par de nom-
breux auteurs (p. ex. Nicotiana tabacum x N. glutinosa (h) So-
lanum (13) Gossypium (31) Zea Mays (15), se révélent comple-
tement stériles aprés Pautopollinisation.  Cependant parfois
on constate chez les triploides un certain degré de fertilité,
et dans ces cas pour la plupart on a observé dans la réappa-
rition du type diploide, ainsi que Ia présence des zygotes
2n 41, 2n 4 2 ete., tandis que la production du type
tétraploide est un phénomene extrémement
rare. Ce type est formé en nombre resteint chez Ocnothera
(Davis) a coté de nombreuses plantes diploides, ainsi (e
chez Crepis (Hollingshead), on une scule plante
¢élra p[t} ide a apparu dans la tlcscellduncm |w|'-.~;csnl.:ml nne
série continue de types chromosomiqucs de 2n o 4n, avece
une prépondérance des plantes diploides. Dans le cas
d’Aquilegia, par contre, la prépondérance  du
type tétraploide est frappante; cela prouve
que c¢’eslt précisément ce type, parmi loules
les combinaisons formées qui a le plus de
chances de survivre.

Le nombre des chromosomes 4n de ces plantes tétra-
ploides qui proviennent d’un croisement de deux especes di-
ploides, a ¢été atteint en deux étares.  Celte différenciation
caryologique du genre Aquilegia — parfaitement uniforme
quant au nombre de chromosomes (2, 12, 28, 32) semblc en
quelque sorte analogue au phénomene de Papparition de la
plante tétraploide Galeopsis Tetrahit dans la descendance d’un
hybride triploide stérile (Mintzing, 1930, 1932). Galeopsis
est un genre qui a des espices naturelles polyploides; (-
leopsis Tetrahit synthétique représente la reconstruction exacte
d'une espece naturelle tétraploide, un fait de grande impor-
tance théorique. Au contraire les plantes tétraplo-
ides d'Aquilegia difféerent par leur nombre de
chromosomes de toutes les espeéces naturel-
les dont le nombre de chromosomes est toujours sept. 1l
faut remarquer que ces plantes different au point de vue
morphologique des autres plantes tétraploides, obtenues preé-
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cédemment (1932) dans le méme croisement par la duplication
somatique du nombre des chromosomes (v. fig, 5¢). Cepen-
dant elles s’en rapprochent non seulement par leur nombre
tétraploide de  chromosomes, mais aussi par la capacité
d’entrecroisement. L apparition de deux groupes
tétraploides d’origine différente, démontre
comment un genre parfaitement uniforme au
poinl de vue caryologique peutl atteindre les
premiers degrés de différentiation polyploide.

Laboratoire de Botanique de I"Universite Libre de f’r}fog.re('

a Varsovie.

OBJASNIENIE RYCIN.

Fie. 8Ba & |||(-_'||:z;| |I‘i!)llli(|ilf 1] melalaza I:le'l‘UI_\'pi)\\"rl: czlery triva-
lenty, trzy biwalenty, trzy uniwalenty. b — anatelofaza heterotypowa;
rozdzial chromozomaow: 9 1 12; w poblizu bieguna gornego. widoezne
pary 2 podzialn triwalentow. ¢ — telofaza  heterotypowa; rozdzial
chromozomaw: 101 11, o, ¢ .'Itl;lll‘i{lr.'lz.\' Illll'lll‘{ll‘\'l}{'l\\"l’. o - oba
wrzeeiona znacznie roznia sie liezba chromozomow (7 i 13); ¢ — oba
wrzeciona o mnie] wiceej jednakowyceh liezbach (100 11). / —— stadjum
nastepne, odpowiadajaee komaree d; znaczne roznice wielkosei jader
potomnyeh. g — stadjum nastepne odpowiadajace komoree e; cztery
jaudra mnie] wicee] jednakowej] wielkosei. A plytka somatyczna
triploida. Rysunki zostaly wykonane przy pomoey aparatu rysunko-
wego Zeissa przy uzyein objektywu apochromatyeznego 1.5 mum.
Zeissa w polaezenin z okularem kompensacyjnym Zeissa K20x
(o, b, e i k)i K15« (d. e, [, g).

Fig, 9 A1 — fotografje lisei treiploida /1% i niektoryeh rvoslin potomnyeh
(zmniejszone do 0,3 wielk. nat.).

Fig. 9 — triploid 1/14,

Fig, 10 Tetraploid 15/6, oraz ancuploidy: 15/4 (ok. 17 chromozomow],

159 (15 chromozomow), 16/4 (15 chromozomow).

Fig. 11 Tetraploid 15/7, diploid 16/12, oraz :ml'llpl()i(l)’ 16/10 (15 ehromo-

zomow) i 16/7 (15 ehromozomow).

Fig. 12 Fotogralje  kwiatow: a triploida (zmniejszony do 0,45 wielk.
nat.), b — potomnej rvosliny aneuploidaluej 15/4, ¢ — tetraploida
« potomstwa rosliny siostrzanej 1/5. Kwialy tych tetraploidow sa
mniejsze i maja znacznie krotsze, zagicte ostrogi. (b i ¢ zmniejszone
do 0,5 wielk. nat.).

Fig. 13 |“|:1[|K1'.‘||‘jl' kwiantow  trzech |(‘t|'il|j|l)i11l‘l\\' 4 polomsiwa I!'iplnid;l.

a 15/7, & 158, ¢ — 15/6 {zmniejszone do 0,45 wielk. nat.).
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Fig.

Fig.

Fig.

Fig.
Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Is — Fotografje owocow (zmniejszone do 0,4 wielk. nat.). Rzad gorny:
Aquilegia chrysantha (Ch) i A. flabellata (F1). Rzad érodkowy: rosliny #,,
diploid i tetraploid siostrzany 1/5 maja mieszki plodne, natomiast
triploid ma mieszki hez nasion, cllaraklm'ystyczniﬂ skrecone.  Rzad
dolny: potomstwo triploida; mieszek pierwszy i czwarty tetraploidiw
15/6 i 15/7 o wysokie] plodnoseci, sa wicksze od mieszkow tetra-
ploida 1/5. Mieszki slabo plodnyeh roélin aneuploidalnyeh 15/4 i 164
sq mniejsze, niz diploidalnych gatunkow rodzicielskich.

EXPLICATION DES FIGURES.

8a — g méiose de la plante triploide. @ — métaphase hétérotypique
avec 4 trivalents, 3 bivalents et 3 univalents. & — anatélophase heéte-
rotypique, avee 9 et 12 chromosomes aux poles. Prés du pole o 12
chromosomes on voit des paires, provenant de la division des triva-
lents. ¢— télophase hétérotypique avee 11 et 10 chromosomes aux poles.
d, e — amltél(}pham.’s homéotypiques; d — les deux fuseanx différent
distinctement quant aux nombres de chromosomes (7 et 13) ¢ — luseaux
4 nombres i peu pres égaux (10 et 11). f — stade plus avance
correspondant a4 d -— dilférences considérables des  dimensions
des noyaux formés. g — stade plus avancé correspondant i ¢~ quatre
noyaux de grandeur & peu prés égale. & — plagque sematique de la
plante triploide. Tous les dessins ont é1é exéentés i l'aide de la eamera
lucida de Zeiss avec I'obj. apochr. 1.5 mm. de Zeiss et oc. comp.
de Zeiss K20x (pour a, b, ¢, k) et K15 x (pour g, e, [, g),

9 —11 — Photographies des feuilles de la plante triploide et de certains
individus de sa descendance (0.3 de la grandeur naturelle).

9 — Plante triploide 1/14.

10 — Plante tétraploide 15/6, et plantes aneuploides 15/4 (ca 17 chro-
mosomes), 15/9 (15 chromosomes).

11 — Plante tétraploide 15/7, plante diploide 16/12 et plantes aneuploides
16/10 et 16/7 & 15 chromosomes.

12 — Photographies des fleurs a — de la plante triploide (x 0,45), b - de la
plante aneuploide 15/4 de sa descendance (x 0,5), ¢ — fleur typique de
la descendance de la plante tétraploide 1/5 (x 0,5). Les fleurs de cette
plante, ainsi que de toutes les plantes de la descendance de 175 <ont

plus petites, & éperons courts et fortement recourbés,

. 13— Photographies des fleurs de trois individus tétraploides de la descen-
dance de la plante triploide (x 0,45). A comparer avee Se;a - 157,

b — 15/8, ¢ — 15/6.
14 — Photographies des follicnles (x 0,4) 1. Aquilegia chrysantha {Ch,),

A.  flabellata (F1.) 2. Hybrides F: diploide (fertile), triploide
isterile, follicules tordus sans semences), tétraploide 175 (fertile).
3. Descendance de Pindividno ir‘ipl(ﬁlh‘.. Follienles trés grands des EnT;l!lll-s
fertiles h"ll':lp[tﬁdl.'s 1.")..'6 el |5'l,|'7. Petits Tollicules des pl:ll]ll':-; ;uu-uiniu'l'rirs

15/4 et 16/4, particllement stériles.
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