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Wstęp 

Genetyka mieszańców międzygatunkowych jest przedmiotem licznych 

badań ostatnich lat (1, 2, 28, 29, 40, 42, 43, 44, 51). Wiąże się to z bada- 

niami dynamiki procesów ewolucji organicznej oraz z praktyczną dzia- 

łalnością człowieka w przystosowywaniu roślin do jego potrzeb. W bada- 

niach na plan pierwszy wysuwa się rozwój i istnienie barier izolacji gene- 

ratywnej, które uniemożliwiają lub ograniczają możliwość wymiany ge- 

nów między różnymi populacjami (5, 27, 32, 42). 

Często w następstwie międzygatunkowego krzyżowania następuje za- 

hamowanie rozwoju nasienia mieszańcowego w stadium, które uniemo- 

żliwia jego normalne kiełkowanie. W takich razach pytanie czy zamieranie 

nasion jest związane z pewnymi zaburzeniami rozwojowymi w samym za- 

rodku, czy też w przylegających tkankach nasienia, ma doniosłe zna- 

czenie teoretyczne i praktyczne. W ujęciu genetycznym nasienie u Angio- 

spermae jest chimera, składającą się z zarodka, endospermy 1 tkanki ma- 

cierzystej, różniących się strukturą genetyczną. Wielu badaczy zakładało, 

że zakłócenia harmonijnego rozwoju tych genetycznie zróżnicowanych 

części jest przyczyną zamierania nasion mieszańcowych. Długi jednak czas 

brak było przekonywających dowodów, które by w jasny sposób tłuma- 

czyły, która z tkanek decyduje o zahamowaniu rozwoju nasienia i kolej- 

ność zachodzących zjawisk prowadzących do tego stanu. Dopiero badania 

ostatnich lat rzucają nieco światła na to zagadnienie (3, 7, 11, 14, 21, 25). 

Wynika z nich, że przyczyną zamierania nasion mieszańcowych jest nie- 

normalny rozwój endospermy. Te zaburzenia rozwojowe dostrzegalne są 

tuż po zapłodnieniu. Nienormalny rozwój endospermy prowadzi bowiem 

do zmian w przylegających tkankach macierzystych zalążka, które z ko- 

lei oddziałują niekorzystnie na rozwój endospermy. Zostaje ona ostatecz- 

nie zagłodzona, komórki zanikają i nasienie zamiera. Poznanie tych 

wszystkich zaburzeń rozwojowych leży u podstaw szukania sposobu prze- 

zwyciężania jednej z przeszkód w krzyżowaniu oddalonych form roślin.
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Istota podwójnego zapłodnienia 

U schyłku XIX w. Nawaszin i Guignard odkryli podwójne zapłodnienie 
u roślin okrytozalążkowych (rys. 1). Od tego czasu zjawisko to było 
stwierdzane jako charakterystyczne dla wszystkich gatunków, z wyjąt- 
kiem tych, gdzie ma miejsce apomiksja (9). 
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Rys. 1. Przekrój przez część mikropy- 

larną woreczka zalążkowego u Petunii 

z widocznym podwójnym zapłodnie- 

niem. Ł.p. — łagiewka pyłkowa z re- 

sztkami plazmy męskich komórek ge- 

neratywaych; K.j. — komórka jajowa; 

M.j.g. — męskie jądra generatywne, 
K.m.e. — komórka macierzysta endo- 

spermy; S. — ziarna skrobi (według 

D.C. Coopera, 1946) 

  

Zapłodnienie komórki jajowej u roślin kwiatowych, dające początek 

zygocie, a następnie zarodkowi, może być porównane z tym procesem 

zachodzącym również u zwierząt i roślin niższych. Łączenie się natomiast 

drugiego jądra męskiego z jednym lub kilkoma jądrami gametofitu żen- 

skiego dla powstania pierwotnego jądra endospermy jest zjawiskiem 

charakterystycznym tylko dla roślin kwiatowych. Długi okres czasu 

utrzymywało się przekonanie, że tkanka powstała z pierwotnej komórki 

endospermy jest niezróżnicowana i w ten sposób opisywano to w wielu 

czołowych podręcznikach traktujących o historii życia roślin. Jeśli prawdą 

jest, że jest to tkanka, która dostarcza pokarmów dla rozwijającego się 
zarodka, a w wielu gatunkach pozostaje nawet w dojrzałych nasionach jako 
dodatkowy materiał zapasowy pokarmów dla młodej siewki w począt- 
kowym okresie wzrostu, błędem byłoby utrzymywanie, że jest to tkanka 
niezróżnicowana. Wręcz odwrotnie, jak stwierdzono ostatnio, istnieje pro” 

gresywne różnicowanie się endospermy w czasie rozwoju nasienia (14).
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Właściwości gametofitu żeńskiego i różne typy rozwoju endospermy 

U większości gatunków roślin okrytozalążkowych (około 90% dotych- 

czas przebadanych) gametofit żeński powstaje z jednej spory w następst- 

wie podziałów mejotycznych i wszystkie jądra posiadają podobny komplet 

materiału dziedzicznego. Spotyka się dwa typy gametofitów żeńskich -— 

jeden posiadający dwujądrową komórkę macierzystą endospermy zwany 

typem pospolitym oraz drugi, mający jednojądrową komórkę macierzystą 

endospermy, jak stwierdzono to w rodzaju Onagraceae, zwany typem 

Oenothera. Gametofit żeński u Allium powstaje z końcowego produktu 

mejozy I i stąd poszczególne jądra mogą mieć różną strukturę genetyczną. 

U innych znowu gatunków wszystkie 4 jądra, końcowy produkt mejozy II, 

uczestniczą w tworzeniu gametofitu i liczba komórek wchodzących w jego 

skład waha się od 3 do 13, lub nawet więcej. Gametofit żeński u Grami- 

neae, chociaż w początku powstawania jest typowy, w późniejszym okre- 

sie staje się wielokomórkowy, ponieważ mają miejsce dodatkowe mitozy 

w antypodach i nawarstwienie się tej tkanki. 

W okresie tuż przed zapłodnieniem ustaje prawie zupełnie aktywność 

merystematyczna we wszystkich częściach zalążka i zalążni. Krótko po 

zapłodnieniu rozpoczynają się szybkie podziały komórkowe w endosper- 

mie i w zygocie oraz wznawiają się w przyległych tkankach macierzystych. 

Te ostatnie podziały są konieczne dla umożliwienia rozrastania się endos- 

permy i zarodka w nasieniu oraz nasienia w zalążni. 

Endosperma odgrywa główną rolę w rozwoju nasienia, ponieważ sta- 

nowi ona korzystne środowisko dla wzrostu i różnicowania się zarodka. 

W większości przypadków endosperma jest wykorzystana w czasie roz- 

woju nasienia, ale w niektórych rodzinach staje się ona częścią zapasową 

materiałów pokarmowych, co jest jej drugą funkcją dodatkową do pier- 

wotnej. Jakkolwiek endosperma i zarodek u roślin obcopylnych pocho- 

dzą z zapłodnienia, różnią się one we właściwościach dziedzicznych. 

W większości przypadków endosperma jest triploidalna (kiedy pochodze- 

nie gametofitu żeńskiego jest monosporyczne), natomiast u Onagraceae, 

gdzie komórka macierzysta endospermy jest jednojądrowa, jest diploidal- 

na. W gatunkach, u których gametofit żeński jest wynikiem di- lub tetra- 

sporycznego rozwoju, endosperma może być od 3 n, jak np. u Allium, do 

15 n, jak u niektórych gatunków Peperomia. A 

Rozróżnia się trzy podstawowe typy rozwoju endospermy oraz ich licz- 

ne warianty. Najczęściej spotyka się typ jądrowy, gdzie jądro ko- 
mórki macierzystej endospermy przechodzi szereg podziałów mitotycz- 

nych i powstaje wielojądrowa komórka. Te podziały są szybkie i jądra 

znajdują się w warstwie cytoplazmy otaczającej dużą, centralną wakuolę 

. Szybko powiększającej się komórki. Ekspansja komórki endospermy od-
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bywa się kosztem otaczającej tkanki ośrodka (nucellus) i kiedy ta ostat- 
nia zostaje zużyta, następuje cytokineza i endosperma staje się wielo- 
komórkowa. W tym czasie nici wrzeciona podziałowego są w ten sposób 
zorientowane, że centralna część wakuoli zostaje zapełniona komórkami 
endospermy. Okres czasu, w którym endosperma jest w postaci wielo- 
jądrowej i liczba jąder tuż przed cytokinezą waha się w znacznych gra- 
nicach. Liczba jąder w okresie, gdy endosperma staje się komórkowa, 
wynosi np. tylko 4 u Coffea, kilkaset u Zea, lub kilka tysięcy, jak u 
Asparagus i Cocos. 

Zwykle w dalszych fazach rozwoju cała endosperma jest wielokomór- 
kowa ale jest szereg gatunków, w których mniejsza lub większa część po- 
zostaje wielojądrowa. Tworzenie komórek może być ograniczone do części 
peryferycznych endospermy, a część środkowa pozostaje wolnojądrowa, 
lub komórki powstają tylko w cześci mikropylarnej, natomiast brak ich 
w części chalazalnej. Endosperma w części chalazalnej może tworzyć wy- 
pustki ssące (haustoria), które przenikają do przylegającej tkanki macie- 
rzystej i wykorzystują dostępne pokarmy, a w niektórych przypadkach 
osiągają szczytową część tkanki przewodzącej w sznureczku (funiculus) 
1 powodują stworzenie prostej drogi dla przechodzenia pokarmów do za- 
rodka. Ciekawy przykład tego rodzaju rozwoju można obserwować u 
Oxybaphus (19) (rys. 2). część chalazalna wielojądrowej endospermy staje 

Rys. 2. Przekrój przez rozwijające się nasienie u Oxybaphus 

nyctagineus. Szczytowa część endospermy (E) rośnie wokół 

części peryferycznych ośrodka. Antypody (A) pozostają 
w pozycji pierwotnej. Z — zarodek; W.n. — wiązka na- 

czyniowa (według Coopera, 1949)   
się stożkowa i posuwa się w kierunku dookoła części centralnej, z której 

powstaje perisperm, aż osiągnie miejsce tuż naprzeciwległe tkance prze- 
wodzącej sznureczka. Podział komórkowy jest ograniczony tylko do części 
mikropylarnej endospermy, która tworzy kołnierz lub czapeczkę na końcu 
korzonka.
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Podział jądrowy w endospermie we wczesnych stadiach rozwoju na- 

sienia jest w ten sposób synchronizowany z mitozami zarodka, że liczba 

jąder w pierwszym jest w przybliżeniu równa liczbie komórek w drugim. 

Podział jądrowy jest z reguły połączony w dalszym ciągu z podziałem 

komórkowym w komórkowym typie rozwoju endospermy. Ga- 

metofit żeński rozwija się kosztem tkanki ośrodka i w czasie zapłodnienia, 

w większej części przylega tuż do integumentu wewnętrznego. W na- 

stępstwie zapłodniena tworzy się endosperma komórkowa, która wcześnie 

się różnicuje i komórki peryferyczne przylegające do kieszonki chalazal- 

nej posiadają silnie zagęszczoną cytoplazmę i stają się tkanką absorbującą. 

Nieraz te komórki wydłużają się i wchodzą w bezpośredni kontakt z ko- 

mórkami sznureczka (funiculus) i tworzą pomost pomiędzy tkanką na- 

czyniową i rozrastającą się endospermą. Komórki te pozostają zwykle 

jednojądrowe, chociaż mogą stać się również wielojądrowe u niektórych 

gatunków. Zaczątki tych komórek pojawiają się w różnym okresie po 

zapłodnieniu. U pewnych gatunków np. Phryma (18) pojawiają się one 

tuż po pierwszych podziałach endospermy. Wówczas komórka macierzysta 

endospermy dzieli się poprzecznie i główna część endospermy powstaje 

z komórki leżącej po stronie mikropylarnej. W wyniku dwóch następu- 

jących po sobie podłużnych podziałów od strony chalazalnej powstają 4 

komórki. Komórki te więcej się nie dzielą, lecz powiększają i wydłużają, 

aż osiągną kieszeń chalazalną i zaczynają spełniać funkcję haustorium, 

tzn. resorbować pokarmy z tkanki naczyniowej poprzez tę kieszonkę cha- 

lazalną (rys. 3). Kiedy nasienie zaczyna dojrzewać, komórki kieszonki cha- 

lazalnej oraz tkanek przyległych pozbawione są wszelkiej zawartości. 

Trzeci typ rozwoju endospermy ma miejsce w szeregu gatunków, 

a ponieważ jest on charakterystyczny dla gatunku Helobiae, określa się 

go jako typ helobialny. Komórka macierzysta endospermy dzieli 

się poprzecznie i tworzy dwie komórki nierównej wielkości. Jądro ko- 

mórki mikropylarnej podlega szeregowi podziałów mitotycznych, w wy- 

niku czego powstaje duża wielojądrowa komórka. W dalszym ciągu na- 

stępują cytokinezy i endosperma przylegająca do zarodka staje się komór- 

kowa. Jądro natomiast dużej komórki od strony chalazalnej może nie 

dzielić się w ogóle, lub przechodzi tylko krótką serię podziałów tworząc 

wielojądrową komórkę, która pozostaje w tym stadium w dalszym ciągu 

rozwoju nasienia. Przykład tego typu rozwoju znajdujemy u Armoracia 

lapathifolia (45, 52). Gatunek ten rozmnaża się normalnie przez cięcie ko- 

rzenia; trudno jest z niego otrzymać nasiona. Niemniej można uzyskać 

normalnie nasiona, jeżeli rośnie on w odpowiednich warunkach. Chrzan 

jest bowiem zupełnie samobezpłodny. Trzeba mieć koniecznie klony tzw. 

typu normalnego (pospolitego) i typu „Bohemian”, rosnące w bliskim 

sąsiedztwie, ażeby nastąpiło krzyżowe zapylenie. Endosperma w nasieniu
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rozwija się według typu helobialnego. Pierwszy podział komórki macie- 

rzystej endospermy jest zupełny i powstają dwie komórki. W dalszym 

ciągu następują podziały jądrowe i tworzą się dwie komórki wielojądrowe. 

Szybkość podziału w komórce mikropylarnej jest większa aniżeli w ko- 

mórce chalazalnej. Tworzenie komórek zaczyna się w okolicach zarodka 

i postępuje dalej, aż cała część mikropylarna jest zapełniona endospermą 

Rys. 3. Przekrój podłużny przez młode nasienie 

u Phryma leptostachya. S — suspensor; Z — 
zarodek; E — endosperma; K.a. — komórki 

absorbcyjne endospermy; K.ch. — kieszonka 

chalazalna; W.n. — wiązka naczyniowa (we- 

dług Coopera, 1941)   
komórkową. Komórka chalazalna endospermy pozostaje wielojądrowa 

jako organ pobierający i przekazujący pokarm rosnącej endospermie i za- 

rodkowi. 

Mogą być różne odchylenia rozwojowe endospermy w typie „Helobial”. 

Po pierwszym podziale komórka mikropylarna może dzielić się dalej, tak 

że powstają 3—4 komórki w ułożeniu liniowym. Komórka, lub komórki 

środkowe dają zaczątek endospermie komórkowej. Komórka szczytowa na” 

tomiast powiększa się, przenika przez otwór mikropylarny i rozgałęzia się 

w przylegających tkankach macierzystych, stając się narządem absorbu- 

jącym pokarmy. Natomiast komórka leżąca u podstawy staje się dwu lub 

wielojądrowa i rozszerza się, tworząc narząd absorbujący między główną 

masą endospermy i szczytem tkanek przewodzących. 

W wielu rodzinach roślin endosperma jest znacznie zredukowana, 

szczególnie u Orchidaceae i Podostomaceae. Według wcześniejszych badań 

pierwotne jądro endospermy u tych roślin nie dzieli się. Jednak późniejsze 

prace wskazują, że u orchidei jest bardzo słabo rozwinięta endosperma.
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Brak natomiast w dalszym ciągu bliższych badań nad rozwojem nasienia 

u Podostomaceae. W obu tych rodzinach komórki suspensora powiększają 

się silnie i przenikają do tkanek macierzystych w okolicy mikropylarnej. 

Rola endospermy w rozwoju nasion 

Powiązanie niedorozwoju nasion i opadania owoców interesuje wielu 

badaczy i sadowników od z górą 50 lat i na ten temat nagromadziła się 

obszerna literatura. Proporcjonalnie mała ilość kwiatów u drzew owoco- 

wych wiąże owoce, które dojrzewają. Np. u jabłoni stanowi to zwykle 

mniej niż 10%. Pozostałe opadają w trzech falach, określanych jako 

pierwsze, drugie i „czerwcowe” opadanie. W następstwie krzyżowego 

zapylenia właściwymi (compatible) zapylaczami opad wyraźnie się zmniej- 

sza. Niewątpliwie odpowiednie rozmieszczenie w sadach handlowych róż- 

nych form może warunkować właściwe, krzyżowe zapylenie. W efekcie 

uzyskuje się wówczas mniejszy procent opadania owoców i większy pro- 

cent dorodnych owoców handlowych. 
Badania nasion owoców, które opadają w okresie po kwitnięciu, wy- 

kazały obecność zarodków i słabo rozwiniętej endospermy w powiązaniu 

z przerostem ośrodków. Niektóre z wcześnie dojrzewających odmian cha- 

rakteryzują się niedorozwiniętymi lub zaschniętymi nasionami, podczas 

gdy późno dojrzewające odmiany tworzą duże i żywotne nasiona. W licz- 

nych przypadkach zapylenie i zapłodnienie jest warunkiem koniecznym 

dla rozwoju owocu. Zdarza się, że nasiona zamierają, ale owoc rozwija się 

dalej. Końcowym produktem są tzw. „beznasienne” pomarańcze, grapc- 

fruity lub winogrona. Żadne jednak z nich nie są prawdziwie beznasienne. 

Zawsze można w nich znaleźć pozostałości niedokształconych nasion. 

Różne stopnie „beznasienności” zostały stwierdzone u winogron, ale żaden 

klon nie okazał się stabilny w odniesieniu do tego zjawiska. Wcześniejsze 

badania stwierdziły, w jakim stopniu rozwój nasion jest kierowany przez 

genotyp mateczny i jest niezależny od pochodzenia pyłku. Sposób zamie- 

rania nasienia nie był zupełnie badany, ale z danych dotyczących tego 

zagadnienia wynika, że ma tam miejsce silny przerost tkanki macierzys- 

tej w powiązaniu ze słabym rozwojem endospermy. W 1-miesięcznych 

nasionach mały, kulisty zarodek, połączony z wąskim centralnym cylin- 

drem niedorozwiniętej endospermy jest otoczony dużą ilością tkanki 

macierzystej. 

Analiza porównawcza rozwoju endospermy w normalnym nasieniu 

2 rozwojem w nasionach, które zamierają w różnych stadiach ontogenezy, 

daje lepszą ocenę właściwości endospermy i jej roli jako źródła pokar- 

mów dla rosnącego zarodka. Np. Medicago sativa produkuje dużo nasion 

Przy obcozapyleniu, ale w następstwie przymuszonego samozapylania 

żywotne nasiona wytwarzane są tylko sporadycznie (22). Ta niska płod-
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ność nie jest jedynie wynikiem małego stopnia zapylenia (rys. 4), ale du- 
zej częstotliwości zamierania nasion w czasie ich rozwoju. Chociaż 15% 
zalążków jest zapłodnionych przy samozapyleniu, to spośród nich około 
39% zamiera w okresie 6 dni po zapyleniu. Przy obcozapyleniu endosperma 

rozwija się bardzo szybko i wydaje się, że odgrywa dominującą rolę w on- 

togenezie nasienia. Aktywność merystematyczna w tkankach przylega- 
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Вуз. 4. Podłużny przekrój szczytowej części zalążni u Medicago sativa. A. — 

30 godz. po samozapyleniu. Dolny zalążek zapłodniony. Mała ilość łagiewek pył- 

kowych (Ł.p.). В. — 30 godz. po obcozapyleniu. Obydwa zalążki zapłodnione. 

Duża ilość łagiewek pyłkowych (Ł.p.), szczególnie w okolicach mikropylarnych 

(według Coopera i Brinka, 1940) 

jących jest w sam raz wystarczająca dla stworzenia miejsca dla rosnącej 

tkanki endospermalnej i zarodka. W następstwie inbredu endosperma roz- 

wija się wolno, stąd szybki rozwój tkanki otaczającej nie jest równowa” 

żony, w wyniku czego następuje przerost (hyperplasia) integumentu we” 

wnętrznego i w konsekwencji zamknięta endosperma zostaje zagłodzona 

1 ostatecznie zamiera. . 
Zarodki natomiast rozwijają się normalnie tak długo, dopóki są Je” 

szcze ślady endospermy, a potem zamierają. Zamieranie nasion jest więć 

powiązane z niezdolnością endospermy dla zachowania normalnej równo” 

wagi z wzrostem przylegającej tkanki macierzystej nasienia.
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Rozwoj nasion w krzyzowkach form oddalonych 

Rośliny grupy Solanaceae rosnące we właściwych warunkach środo- 
wiska mają tendencje produkowania dużej ilości nasion. W wyniku koja- 
rzenia międzygatunkowego czy nawet międzyrodzajowego często zapłod- 
nienie przebiega normalnie, niemniej rzadko uzyskuje się nasiona zdolne 
do kiełkowania, a z reguły są one niedorozwinięte i nieżywotne. Przebieg 
rozwoju nasienia i jego ewentualne zamieranie w wyniku samozapylania 
i międzygatunkowego krzyżowania był badany w obrębie rodzajów: Nico- 
tianu, Lycopersicon i Solanum (3, 4, 8, 26, 36, 49, 55). 

Nicotiana rustica (n = 24) przy samozapylaniu daje pełen komplet do- 
brze wykształconych kiełkujących nasion. Zapłodnienie ma miejsce gdzieś 
po 24 godz. po zapyleniu i rozwój nasienia jest bardzo szybki. Endosperma 
wydaje się spełniać rolę dominującą w rozwijającym się nasieniu i szybko 
tworzy się bezpośrednia łączność pomiędzy nią i tkanką przewodzącą 
w sznureczku (funiculus). Zewnętrzne komórki endospermy, bezpośrednio 
stykające się z kieszonką chalazalną, różnicują się w tkankę absorbcy jną. 
Wewnętrzny integument pozostaje jako pojedyncza warstwa komórek 
i rozrasta się, ażeby stworzyć miejsce rosnącej endospermie. 

W następstwie skrzyżowania z N. glutinosa (n = 12), Lycopersicon 
esculentum (n = 12) i Petunia violacea (n = T) rozwój nasion jest zapo- 

czątkowany, ale następnie one zamierają. Zapłodnienie opóźnia się o 24 

godz. i więcej a jego częstotliwość jest znacznie zredukowana. Mieszańco- 

wy zarodek rozwija się normalnie, aż do momentu zamierania nasienia. 

Z drugiej strony endosperma mieszańcowa rozwija się wolniej i nie 

tworzy się bezpośrednie połączenie między nią a tkankami przewodzą- 

cymi. Hyperplasia endothelium towarzyszy zwykle wolnemu wzrostowi 
endospermy, tak że w ostateczności zostaje ona odizolowana od źródła 

pokarmu. Integument zamierającego nasienia jest wypełniony zapasowymi 

materiałami pokarmowymi, co wskazuje, że zamieranie nasienia nie jest 

wynikiem braku pokarmu. Zamieranie nasienia przed osiągnięciem pełni 

dojrzałości jest wynikiem przede wszystkim opóźnienia rozwoju endo- 

spermy. Wtórne zjawiska, jak hyperplasia endothelium prowadząca do za- 

blokowania endospermy, brak wytworzenia i zróżnicowania tkanki prze- 

wodzącej w sznureczku i nienormalne magazynowanie pokarmów w inte- 

Sumencie, prowadzą do zagłodzenia endospermy i związanego z nią za- 
rodka. Zagłodzenie i zamieranie nasienia jest więc raczej wynikiem złego 

rozdziału pożywienia, a nie jego braku w początkowym okresie rozwoju. 

Kiedy N. tabacum (n = 24) w krzyżówce N. rustica X N. tabacum użyje 

Się jako formę ojcowską, endosperma rozwija się szybciej aniżeli w krzy- 

żówce N. rustica X N. glutinosa (10), ale nie osiąga szybkości rozwoju 
N. rustica przy samozapyleniu (rys. 5). Podobne serie zmian histologicz-
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nych zachodzą w rozwijającym się nasieniu, ale w wielu wypadkach 
przerastające endothelium nie oddziela zupełnie endospermy od kieszonki 
chalazalnej. W takich nasionach endosperma pobiera trochę pokarmów, 
tak że rozwija się w dalszym ciągu, a z nią również zarodek. Komórki 

integumentu tracą swoją zawartość w miarę postępu wzrostu (rys. 5 B). 

Zasadnicza różnica w nasionach tych 2 typów krzyżówek jest ta, że wiele 

nasion z krzyżówki N. rustica X N. tabacum rozwija się aż do dojrzenia 
torebek. Chociaż nasiona są małe, niedokształcone, kilka z nich może 

kiełkować. Żywotność tych nasion ocenia się mniej jak 1%. 

  

  
Rys. 5. Przekrój przez rozwijające się nasiona 144 godz. po zapłodnieniu. A. — 
Nicotiana rustica przy samozapyleniu. Widoczne bezpośrednie połączenie endosper- 
my (end.) z wiązką naczyniową (W.n.) sznureczka poprzez kieszonkę chalazalną 

(K.ch.). Integument (int.) wypełniony materiałami zapasowymi. Tkanka ośrodka 

(nuc.) w zaniku. B. — Nicotiana rustica X М. tabacum. Wyraźny przerost tkanki 

ośrodka (p.n.), brak bezpośredniego kontaktu endospermy (end.) z tkankami prze- 

wodzącymi (W.n.); część niezakropkowana integumentu składa się z pustych kor 

mórek (p.k.) (według Brinka i Coopera, 1941) 

Podobny przebieg zamierania nasion ma miejsce kiedy Lycopersicon 

i Petunia użyje się jako zapylaczy. Podwójne zapłodnienie zachodzi 

w obu przypadkach, ale wolniejszy rozwój endospermy i hyperplasia 

endothelium powodują zamieranie nasion jeszcze wcześniej, aniżeli w na- 

stępstwie skrzyżowania N. rustica X N. glutinosa. Obecność 55 chromo” 

somów w mitozach endospermy krzyżówki N. rustica X P. violacea wska” 

zuje, że zapłodnienie faktycznie ma miejsce.
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Podobny przebieg zjawisk zachodzi przy oddalonych krzyżówkach 
u Lycopersicon (24). Dwie linie L. pimpinellifolium, diploidalna i tetra- 

ploidalna oraz L. peruvianum byly uzyte do badan. Linie L. pimpinel- 

lifolium zachowywały się zupełnie odmiennie, gdy były wzięte jako za- 

pylacze zarówno przy wzajemnym krzyżowaniu, jak i krzyżowaniu 

z L. peruvianum. Podwójne zapłodnienie ma zawsze miejsce przy róż- 

nych kojarzeniach. Pełne, dorodne nasiona uzyskano w krzyżówkach 
L. pimpinellifolium 2n X 4n, 4n X4n i L. pimpinellifolium 4n X L. pe- 

ruvianum. Natomiast tylko niedokształcone nasiona uzyskano w krzy- 

zowkach L. pimpinellifolium 4n X 2n i L. pimpinellifolium 2n X L. peru- 

vianum. Tak jak u Nicotiana tylko ta część endospermy, która bezpo- 

średnio przylega do kieszonki chalazalnej w normalnie rozwijającym się 

nasieniu, różnicuje się w tkankę absorbującą i endosperma szybko się 

rozprzestrzenia, a endothelium pozostaje jako pojedyncza warstwa ko- 

mórek. W następstwie tych krzyżówek, gdzie uzyskuje się niedokształ- 

cone, nieżywotne nasiona brak jest zróżnicowania tej części endospermyv 

i chociaż te dwie tkanki pozostają w bliskim kontakcie, materiały zapa- 

sowe zamiast przechodzić do endospermy nagromadzone są w kieszonce 

chalazalnej. 

Komórki endospermy powiększają znacznie swoją wielkość w wyniku 

krzyżówki L. pimpinellifolium 2n X L. peruvianum. Podobnie jądra stają 

się bardzo duże i są wielojąderkowe, co wskazuje na ich poliploidalność. 

W miarę wzrostu nasienia ścianki komórek endospermy w okolicach 

zarodka zanikają i znajduje się on w pojedynczej komórce endospermy 

z olbrzymim jądrem. Zanikanie błon komórkowych i łączenie jąder 

przebiega dalej, aż cała endosperma zamienia się w utwór złożony z kilku 

lub nawet tylko jednej komórki z jednym nienormalnie dużym jądrem. 

W czasie zanikania endospermy zarodek rozwija się i różnicuje w normal- 

ny sposób. 

Zapłodnienie i następnie zamieranie nasion zachodzi w wielu przy- 

padkach przy międzygatunkowym krzyżowaniu w obrębie rodzaju 
Solanum (3, 26, 36, 49), zarówno na poziomie diploidalnym, jak i poliploi- 

dalnym (tetraploidalnym i heksaploidalnym). Przebieg zamierania nasion 

jest podobny we wszystkich przypadkach. Endosperma rozwija się wolno 

i brak jest jej normalnego różnicowania. Endothelium staje się hyperplas- 

tyczne, tworząc wielowarstwową tkankę bezpośrednio otaczającą endo- 

spermę. Zarodek rozwija się do momentu, kiedy ślady endospermy zostają 

zużyte, a potem zamiera. W wielu wypadkach zarodek przed zamieraniem 

osiąga stadium tzw. „torpedo”. Utrzymanie przy życiu takiego zarodka 

możliwe jest zupełnie poprzez jego wyizolowanie i hodowlę na właściwej 

pożywce.
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Blakeslee i współpracownicy obserwowali podobne przerosty endo- 
thelium przy krzyżówkach międzygatunkowych w obrębie rodzaju Datura 
(39, 41). Określili oni te przerosty jako „tumory zalążniowe”. Mnożenie 
bowiem komórek endothelium powodowało tworzenie rosnącej do we- 
wnątrz tkanki tumoralnej. Według nich tkanka tumoralna rośnie raczej 
kosztem endospermy, a nie działa jako przeszkoda dla uzyskania przez 
nią niezbędnych pokarmów dla ciągłego wzrostu. Niemniej fakt, że przy- 
legająca tkanka integumentu jest zużyta w czasie zamierania endospermy, 
wskazuje, że raczej integument jest źródłem pokarmów dla przerastają- 
cego endothelium, a nie endosperma. Zarodek znów rozwija się do mo- 
mentu wykorzystania całej endospermy i zamiera. 

Przejdźmy teraz do Gramineae. Tkanka epidermalna endospermy, 
przylegająca do placenty w normalnie rozwijającym się ziarnie kukury- 
dzy, różnicuje się w warstwę absorbującą, w czasie kiedy tkanka ośrodka 
(nucellus) została zużyta. Dzieje się to około 12 dni po zapyleniu. Od tego 

momentu endosperma rozwija się szybko, tworząc tkankę zapasową 
ziarna. Istnieje bardzo aktywna część merystematyczna placenty i szybki 

przerost komórek po stronie od endospermy. W czasie dojrzewania ziarna 

komórki te stopniowo są opróżniane z ich zawartości (rys. 6). 

  

Rys. 6. Przekrój przez rozwijający się ziarniak ku- 

kurydzy 12 dni po zapyleniu. End. — endosperma; 

P — pericarp; Emb. — zarodek; KPE — komórki 

„przewodzące” endospermy; TAE — tkanka absorb- 

cyjna endospermy; Pl. — placenta; Wn. — wiazka   naczyniowa (według Brinka i Coopera, 1947) 

Linia kukurydzy homozygotyczna w odniesieniu do genu de 17 daje 
niedokształcone pomarszczone nasiona (15). Endosperma rozwija się wolno 

i duża część nucellusa jest obecna nawet po 12 dniach. Warstwa epider- 

malna u podstawy endospermy pozostaje niezróżnicowana. Stąd jest 

wolniejsza absorbcja pokarmów w tej okolicy, a komórki placenty zatrzy” 
mują dużo z ich zawartości. W wyniku tego ograniczone jest gromadzenić
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materiałów zapasowych w endospermie. Zarodek jednak rozwija się 

normalnie, tak że wiele ziarn może skiełkować. 

Zróżnicowanie części absorbcyjnej jest częściowo lub zupełnie ograni- 

czone w wyniku krzyżowania rodów kukurydzy 2n X 4n i 4n X 2n (20). 

Następuje wówczas nienormalny rozwój endospermy i ziarniaki zamie- 

rają w różnych fazach wzrostu, tak że względnie mała ich ilość uzyskuje 

stan zdolności kiełkowania. W krzyżówce 2n X 4n endosperma w okol:- 

cach zarodka staje się nienormalnie merystematyczna i jest on w niej 

  

  
Rys. 7. Erzekrój przez ziarniak kuku- Rys. 8. Przekrój przez ziarniak kuku» 

rydzy 24 godz. po skrzyżowaniu form rydzy 16 dni po skrzyżowaniu form 

2n X 4n. Widoczny zanikający mały 4n X 2n. Endosperma jest przedwcześ- 

zarodek. Nienormalny przerost endo- nie zapełniona ziarnami skrobi (według 

spermy w częściach zewnętrznych Coopera, 1951) 

i wrastanie tych tkanek ku środkowi. 

Szczytowa część endospermy zapełnia 

się ziarnami skrobi (według Coopera, 

1951) 

głęboko zatopiony. Część endospermy u podstawy (absorbcy jna) pozostaje 

niezróżnicowana. Środkowa częśż natomiast zaczyna zanikać, a otaczająca 

endosperma staje się nieprawidłowo merystematyczna, tworząc coś w ro- 

dzaju tumoralnych wypustek, które przenikają do części środkowej. 

Podobny przerost ma miejsce w częściach powierzchniowych endospermy, 

tworząc zdecydowanie nienormalną tkankę. Większość zarodków zanika 

w czasie tych nienormalności rozwojowych endospermy (rys. 7).
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Nieco inny typ rozwoju ma miejsce po skrzyżowaniu 4n X 2n. Nastę- 

puje tu przedwczesne gromadzenie materiałów zapasowych w endosper- 

mie, poprzedzające normalne zróżnicowanie zarodka. Bardzo mało, albo 

w ogóle nie ma wówczas pokarmów w zarodku. Nieosiąganie przez ziar- 

niak zdolności kiełkowania jest znów wynikiem nienormalnego rozwoju 

endospermy w połączeniu z zagłodzeniem zarodka (rys. 8). 

Endosperma zarówno u Hordeum jubatum (n = 14), jak i u Secale 

cereale (n="1) rozwija się bardzo szybko po zapłodnieniu (23). Już 

po 4 godz. po zapyleniu można zaobserwować podziały pierwotnego jądra 

endospermy. Następnie endosperma żyta rozwija się trochę wolniej 

aniżeli H. jubatum. U tego ostatniego swobodny podział jąder następuje 

tak szybko, że po 32 godzinach jest ich już 128 albo 256. Średnia liczba 

jąder w 22 ziarnach wynosi 157. Krótko potem rozpoczyna się podział 

komórek w okolicach zarodka i postępuje w kierunku części chalazalnej. 

Po 48 godz. zarodek jest już zatopiony w masie komórek, a pojedyncza 

warstwa komórek otaczająca środkowe światło woreczka zalążkowego 

tworzy podstawową część endospermy. W trakcie tego rozwoju endo- 

sperma rośnie poza komórki antypodalne gametofitu żeńskiego, stąd 

znajdują się one pomiędzy endospermą i bocznie ułożonymi wiązkami 

naczyniowymi. Środkowe światło woreczka zalążkowego jest stopniowo 

zapełniane komórkami i po 3 dniach endosperma jest kompletnie w po- 

staci komórek. Antypody można obserwować jeszcze dwa dni po zapło- 

dnieniu, ale potem zaczynają już ginąć i po 3 dniach są obecne tylko ich 

ślady. 

Magazynowanie skrobi rozpoczyna się w środkowej części endospermy 
1 już po 4 dniach sporo skrobi jest obecnej w tej części. W tym okresie 

podziały komórkowe są ograniczone do zewnętrznych warstw endosper- 

my. Komórki zewnętrzne, naprzeciw wiązek naczyniowych, różnicują 

się w tkankę absorbcyjną, a tkanka pomiędzy endospermą i wiązkami 

zanika. W okolicach wiązek naczyniowych pojawia się aktywna tkanka 

merystematyczna. Powstająca w ten sposób nowa tkanka progresywnie 
zanika, gdyż jest trawiona przez rosnącą endospermę. Podobnie komórki 

endospermy przyległe do zarodka są również przezeń trawione. 
Endosperma żyta rozwija się nieco wolniej aniżeli u H. jubatum i po 

trzech dniach osiąga stadium podobne, jak H. jubatum uzyskuje po dwóch 

dniach. Jeszcze po 5 dniach można widzieć światło środkowe w woreczku 

zalążkowym, ale krótko potem ono zanika. 
Po skrzyżowaniu H. jubatum X 5. cereale następuje zapłodnienie i roz- 

poczyna się rozwój zarówno endospermy, jak i zarodka. Endosperma 
rozwija się zupełnie odmiennie niż u obu form rodzicielskich. Podział 

pierwotnego jądra endospermy albo w pierwszej mitozie, albo w dalszy ch
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jest zdezorganizowany i powoduje powstanie nieregularnej liczby jąder, 

różniących się także wielkością i kształtem. Mimo tych nieprawidłowości 

endosperma wydłuża się i przerasta poza antypody, tak że te ostatnie 

w dalszych okresach rozwoju znajdują się w położeniu bocznym. Endo- 

sperma jest bezpostaciowa i można ją jeszcze obserwować w ziarnach po 

11—13 dniach. Antypody są widoczne do 96 godzin po zapłodnieniu i na- 

stępnie zanikają. Tworzy się kilka olbrzymich jąder posiadających 45 

i więcej jąderek. Obserwowano metafazę z 105 chromosomami, a prze- 

ciętna ich liczba w tej fazie podziałowej była 70. Rozwój mieszańcowego 

zarodka był względnie regularny w porównaniu z radykalnie zmienionym 

rozwojem towarzyszącej endospermy. Chociaż rozwija się on nieco wol- 

niej aniżeli normalny zarodek, rośnie jednak i różnicuje зе фак Час, 

dopóki istnieją choćby minimalne ślady endospermy. Zarodek nasion 

starszych może być wyizolowany i przeniesiony na pożywkę, gdzie może 

rozwijać się dalej. Tą drogą uzyskano mieszańca o 21 chromosomach. Był 

on pośredni pomiędzy formami rodzicielskimi, ale zupełnie bezpłodny (13). 

Zapłodnienie zachodzi również w krzyżówce H. sativum (п = 7) A 

X S. cereale (n = 7). Rozwój ziarniaka jest podobny do krzyżówki opisa- 

nej poprzednio. W endospermie tworzą się olbrzymie jądra 1 brak jest 

powstawania komórek. Jądra te dzielą się mitotycznie, ale przy braku 

wrzeciona podziałowego chromosomy zostają włączone w jedno rozrasta- 

jące się jądro. Liczba chromosomów w takich jądach wynosi w przybliże- 

niu 175. Te olbrzymie jądra bardzo często można obserwować w ciętych 

preparatach poprzez 5 skrawków grubości 15 mikronów, a liczba jąderek 

waha się od 60 do 75 wskazując wysoką poliploidalność. Zarodek rozwija 

się i różnicuje do momentu, kiedy zostaje wykorzystana cała endosperma. 

Brak jest tu tworzenia się i zanikania tkanki między endospermą i wiąz- 

kami naczyniowymi. W konsekwencji nie ma w tym miejscu podziałów 

mitotycznych, podczas gdy w normalnie rowijającym się ziarnie są tam 

bardzo czynne proliferacje komórek, które zanikają pod wpływem absorb- 

cyjnej części endospermy. 

Przy krzyżówce zwrotnej (reciprocal) zapłodnienie zachodzi, ale endo- 

sperma rozwija się jeszcze wolniej. Co prawda staje się ona wielokomór- 

kowa, ale tylko są ślady lub brak w ogóle magazynowania materiałów 

zapasowych. Zarodek rozwija się wolno i zamiera po 6—7 dniach. 

W wyniku tych 2 krzyżówek zarodek osiąga stadium rozwojowe, przy 

którym jest możliwe przeniesienie go na właściwą pożywkę i uzyskanie 

mieszańca (13). Ponieważ czynnikiem decydującym о nienormalnym roz- 

woju jest tu endosperma, a nie zarodek, można wyciągnąć wniosek, że 

endosperma jest barierą utrudniającą krzyżowanie tych dwóch gatunków.
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Wnioski ogólne i praktyczne 

Przy próbach krzyżowania międzygatunkowego czy międzyrodzajo- 
wego bardzo często zachodzi normalne podwójne zapłodnienie. Zarodek 
mieszańcowy, mimo że opóźniony w rozwoju, nie wykazuje fatalnych 
skutków heterogeniczności, będącej wynikiem niezgodności genetycznej 
komponentów rodzicielskich. Brak w każdym razie dowodów, że nie- 
normalny rozwój zarodka sam w sobie jest przyczyną zamierania nasion. 
Jest on zwykle jeszcze bardzo mały, często tuż po stadium zygoty, kiedy 
w rozwijającym się nasieniu mieszańcowym zachodzą inne zmiany, okre- 
ślające dalszy jego rozwój. 

W tym czasie endosperma jest już więcej zaawansowana w rozwoju, 

co skłania do przypuszczenia, że ona jest właśnie tkanką kontrolującą 

rozwój nasienia. Oczywiście w późniejszym okresie zarodek może stać 

się tkanką dominującą w nasieniu, ale zamieranie nasion mieszańcowych, 

chociaż często opóźnione, spowodowane jest zaburzeniami we wczesnych 

stadiach rozwojowych, tuż po zapyleniu. 

Od czasu wykrycia podwójnego zapłodnienia i prób wyjaśnienia w tym 

świetle Xenii u kukurydzy (53), wydawało się, że endosperma posiada 
swoistą autonomię genetyczną. Xenia występuje jednak tylko w dojrza- 

łym bielmie i to w ziarnach jednej z niewielu rodzin Angiospermae, gdzie 

tkanka ta pozostaje w dojrzałym ziarnie. Nie wyjaśnia to więc, w jakim 

zakresie wczesne zachowanie się endospermy jest kontrolowane genetycz- 

nie w znacznie większej liczbie gatunków, u których tkanka ta jest obecna 

tylko w młodych nasionach, a następnie zanika. Z wielu badań embriolo- 

gicznych tego okresu wynikało, że raczej nie doceniano roli endospermy 
jako ważnego czynnika we wczesnych stadiach rozwoju nasienia. Trudno 
jeszcze i dzisiaj określić bliżej kontrolującą rolę czynnika genetycznego 

w rozwoju endospermy, niemniej szereg wyników uzyskanych w krzy- 
żówkach form oddalonych wskazuje, że różnorodność genetyczna kompo- 

nentów rodzicielskich w większym stopniu zakłóca rozwój endospermy, 
aniżeli zarodka. O działaniu czynnika genetycznego w rozwoju endo- 

spermy i przez nią nasienia świadczą pośrednio krzyżówki, w których 

nie jest obojętne, który gatunek jest zapylaczem, a który formą mateczną 

(7, 30, 46, 50). Krzyżowanie w jednym kierunku może nie dać efektu, 

natomiast odwrotnie doprowadzi do uzyskania pewnej ilości nasion mie- 
szańcowych zdolnych do kiełkowania. 

W świetle ostatnich badań należy dzisiaj podkreślić trzy fakty, które 

są konieczne dla zrozumienia mechanizmu zamierania nasion w krzyżów- 
kach międzygatunkowych. 

1. Endosperma odgrywa podstawową rolę w morfogenicznych zmianach 
prowadzących do przekształcenia zalążków w nasienie. Wynika to wy” 
raźnie z badań nad mieszańcami w rodzaju Nicotiana.
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2. Zachowanie się endospermy we wczesnych stadiach rozwojowych 
po zapłodnieniu zależy od jej struktury genetycznej. Ten fakt ustalono 
ilościowo na przykładzie Medicago sativa, gdzie stwierdzono istotną róż- 
nicę w szybkości podziałów jądrowych przy obcozapyleniu i chowie 

wsobnym. Potwierdziło to się również w krzyżówkach Nicotiana rustica > 

X Nicotiana glutinosa i Nicotiana tabacum. 

3. Zamieranie młodych nasion mieszańcowch jest wynikiem zmian 

w tkankach macierzystych zalążka, które pojawiają się jako rezultat 

niedorozwoju funkcjonalnego endospermy. Zwykle słabo rozwijającej się 

endospermie towarzyszą przerosty (hyperplasia) przyległych tkanek ma- 

cierzystych, co stwarza często pozory zagłodzenia. Niemniej zmiany te 

przyspieszają zamieranie nasion. Ponieważ hyperplasia tkanek macierzy- 

stych stanowi główną przyczynę zamierania zarodków, określono ten typ 

zaburzeń jako bezpłodność somatoplastyczną (10). 

Endosperma może więc stanowić jedną z barier, używając określenia 

Dobzhansky'ego (27), nie krzyżowania się gatunków u Angiospermae. 

Tkanka endospermalna stanowi tu podstawę mechanizmu izolacji, która 

przeszkadza, podobnie jak liczne inne zaburzenia fizjologiczne, w wymia- 

nie genów między grupami gatunków. 

Stwierdzenie natomiast, że zamieranie nasion mieszańcowych w związ- 

ku z nienormalnym rozwojem endospermy nie oznacza bynajmniej nie- 

żywotności zarodka, ma doniosłe znaczenie praktyczne. ,„Mechanizm letal- 

ności” nie znajduje się więc w samym rozwijającym się mieszańcu, ale 

przebiega równolegle do jego rozwoju i dotyczy krótkiego, ale krytycznego 

wycinka. Oswobodzenie zarodka z tego niekorzystnego środowiska przed 

jego zamarciem może przyczynić się do jego rozwoju w roślinę mieszań- 

cową. Znamy już wiele przykładów bujnych roślin mieszańcowych, które 

rozwinęły się z niedorozwiniętych nasion. Nasiona te przeszły jednak ten 

krytyczny próg w rozwoju, umożliwiający ich skiełkowanie (na pożyw- 

kach). Badania te wykazują, że istnieje wiele zarodków krzyżówek form 

oddalonych, których realizacja potencjału mieszańcowego oczekuje na za- 

stosowanie właściwej techniki sztucznych hodowli. Prace Laibach’a, 

Tukey, van Overbeek i innych (6, 35, 37, 47, 48) wskazują na możliwości 

uzyskania roślin mieszańcowych z zarodków izolowanych i prowadzonych 

na syntetycznych pożywkach. s 

Zakres, w jakim hodowcy roślin będą zdolni do wykorzystania możli- 

wości krzyżówek form oddalonych, jest prawdopodobnie znacznie szerszy, 

aniżeli przypuszczano poprzednio. Wiele niepowodzeń w próbach hodowli 

izolowanych zarodków w pewnych gatunkach nie powinno zniechęcać 

badaczy. Realne możliwości wynikają choćby z uświadomienia sobie, że 

dojrzałą marchew udało się uzyskać z pojedynczej komórki phloemu (38). 

Stąd nie ma chyba przesadnego optymizmu wśród tych badaczy, którzy
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twierdzą, że w sferze możliwości człowieka leży wyhodowanie roślin 
mieszańcowych z zarodków, których rozwój jest tuż poza stadium zygoty 
(proembryo). 

Mieszańce takie mogą być w pełni bezpłodne, ale sprawa przywrócenia 
im płodności nie jest dzisiaj problemem, np. poprzez naturalne czy sztu- 
czne tworzenie amfidiploidów. Istnieją jednak pewne prace, które wska- 
zują, że bezpłodność mieszańców międzygatunkowych nie jest regułą. 
W tym zakresie ciekawe są krzyżówki w rodzaju Melilotus (54). Drogą 
sztucznego krzyżowania nie udało się uzyskać mieszańca M. alba X 
X M. officinalis. Po stwierdzeniu jednak, że zapłodnienie zachodzi i nasie- 
nie zamiera w kilku dni po zapyleniu, wyizolowano młody zarodek i po- 
przez hodowlę na pożywce uzyskano roślinę mieszańcową. Największą 
niespodzianką był jej normalny, bujny rozwój i zupełna płodność na 
poziomie diploidalnym. Potwierdza to jeszcze raz poprzednie wnioski, że 
izolacje międzygatunkowe dotyczą często małego wycinka rozwoju nasie- 
nia mieszańcowego, przezwyciężenie którego daje żywotne i płodne 
rośliny mieszańcowe. 
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