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LAGIEWKA PYLKOWA W TKANKACH SLUPKA

Pollen tube growth in the pistil

Renata SNIEZKO

Summary. The progamic phase is a period of the pollen tube growth from the stigma, through the pistil tissues to the
embryo sac. The effective growth of the pollen tube to the ovule is crucial for the fertilization. During this period selection
of the pollen tube genotypes occurs, what has great influence on progeny of the plant and practically on fruit and seed crop.
The knowledge about the progamic phase is important to biologists and plant breeders as well, but still physiological
mechanism of the processes undergoing between pollen tube and pistil are unexplained. Some enzymes (peroxidase, specific
RNA-ase) or glicoproteids are considered as substances involved in recognition, promotion or inhibition of the pollen tube
growth. The problem of the pollen tube nutrition during its growth is not clear till now. Very interesting process of the
recognition and attraction of specific genotypes from the female and male gametophytes was proved in the experiments, but

its mechanism remains obscured.

All these problems are intensely investigated and present paper combines some of the new reports concerning the

progamic phase.
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WSTEP

Proces rozmnazania ptciowego roslin kwia-
towych jest skomplikowany i przebiega w kilku
fazach. Uczestnicza w nim ziarna pytku lub la-
giewki pylkowe jako gametofity meskie oraz
stupek, ktéry jest organem zeriskim, ale nalezy
do sporofitu. Wewnatrz tego organu (w zalazni,
w zalazku) rozwija si¢ gametofit zeriski, czyli
woreczek zalazkowy. Jest on okryty tkankami
stupka, przez ktére musi przedosta¢ si¢ tagiewka
pytkowa, by doszto do bezposredniego kontaktu
gametofitu meskiego z zeriskim i zaptodnienia.
Wzajemne oddzialywanie tkanek stupka i lagie-
wki pylkowej nie zostalo jeszcze w petni pozna-
ne mimo intensywnych badar.

Stupki roslin kwiatowych dzieli si¢ na
otwarte i zamknigte (ryc. 1 i 2). Stupki zamknie-
te w centralnej czgsci szyjki sa wypetnione tkan-

ka transmisyjna. Jest to specjalna tkanka zbudo-
wana z grubosciennych, wydluzonych komoérek
o charakterze wydzielniczym. Lagiewki pytko-
we rosng w niej ku zalazni (ryc. 1d). W stupku
otwartym w szyjce jest kanal, ktérego powierz-
chni¢ pokrywa warstwa komoérek gruczoto-
wych. Po §cianach tego kanatu tagiewki pytko-
we rosna do zalazni (ryc. 2b).

W wyniku zapylenia ziarna pylku osiadaja
na znamieniu stupka, gdzie kietkuja w tagiewke
pylkowa. Niektére nie sa zdolne do wykietko-
wania (ryc. lai 2a). Inne ziarna pytku tworza ta-
giewki, ktére jednak nie dorastaja do zalazni
(ryc. Ic). Zjawiska takie okresla si¢ jako nie-
zgodno$¢ miedzy pytkiem a stupkiem [5, 43].

Procesy kietkowania ziaren pytku i wzrostu
tagiewki pytkowej sa istotnym etapem w proce-
sie plciowego rozmnazania ro$lin kwiatowych,
gdyz bezposrednio poprzedzaja i warunkuja za-
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Ryc. 1. Schemat budowy stupka zamknigtego po zapyleniu;
a — niezgodne ziarno pytku na znamieniu, b, b’- kietkujace
ziarna pyltku, ¢ — niezgodna tagiewka, ktérej wzrost zostat
zahamowany pod znamieniem, d — zgodne ziarno pyiku z
tagiewka dorastajaca do woreczka zalgzkowego, tp — tagie-
wka pytkowa w tkance transmisyjne, wz — woreczek zalaz-
kowy w zalazku

plodnienie. Okres od zapylenia do zaptodnienia
nazywa si¢ faza progamiczna. W tym czasie ta-
giewka pytkowa przerasta przez stupek do za-
lazka i woreczka zalagzkowego.

WZAJEMNE RELACJE MIEDZY SPOROFITEM,
A LAGIEWKA PYEKOWA

Okres rozwoju lagiewki pytkowej mozna
podzieli¢ na kilka etapéw, w ktérych lagiewka
znajduje si¢ w otoczeniu réznych tkanek stupka.
Tkanki stupka stwarzaja warunki sprzyjajace
wzrostowi jednych lagiewek, a jednocze$nie ha-
mujace wzrost innych. Najczesciej do szyjki
stupka wrasta znacznie wigcej lagiewek niz jest
dojrzatych zalazkéw zdolnych do ich przyjecia.
W tkankach stupka dochodzi zaréwno do kon-
kurencji migdzy lagiewkami, jak i do ich sele-

Ryec. 2. Schemat budowy stupka otwartego po zapyleniu — w
szyjce jest kanat wyscielony tkanka gruczolowa; a — nie-
zgodne ziarno pytku na znamieniu, b - zgodne ziarno pytku
z lagiewka dorastajaca do woreczka zalgzkowego; ip - la-
giewka pytkowa rosnaca w kanale szyjki stupka, wz - wore-
czek zalazkowy w zalazku.

kcji. Wynik tej selekcji decyduje o cechach na-
stepnego pokolenia, co mozna wykorzystaé w
praktyce rolniczej [11, 24, 45, 53, 64, 67].
Oddziatywanie tkanek stupka moze by¢ wie-
lorakie, np. moga one dostarczac¢ substancji od-
zywczych rosnacym lagiewkom, zapewnia¢ im
ochrone i wilgotne Srodowisko, warunkowac
kierunek wzrostu, itd. Lagiewki oddzielone od
tkanek stupka prawie natychmiast gina. Z kolei
lagiewki wplywaja na zmiany zachodzace w
ultrastrukturze i chemizmie tkanek stupka. Ta-
kie wzajemne oddzialywanie ma przypuszczal-
nie charakter hormonalny i enzymatyczny, co
sugeruja wyniki analiz biochemicznych [18, 19,
21, 52]. Podczas wzrostu tagiewek pytkowych
nast¢puje synteza bialek dzieki aktywacji genow
czynnych tylko podczas fazy progamicznej (nie-
czynnych w dojrzalym ziarnie pytku przed jego
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uwodnieniem i wykietkowaniem). Ekspresja
tych genéw przejawia sig¢ synteza specyficznego
mRNA i rRNA [25, 45, 54, 58, 59, 60, 88]. Bial-
ka syntetyzowane w lagiewce moga by¢ wy-
dzielane z niej do otaczajacych tkanek. Potwier-
dzono to w do§wiadczeniu in vitro, kiedy rozwi-
jajace sie tagiewki Clivia nobilis wydzielaty do
podioza biatka, jakich nie bylo w dojrzatym pyl-
ku [95]. Wydzielane biatka maja przypuszczal-
nie charakter enzymatyczny lub hormonalny.
Ich oddziatywanie najsilniej przejawia si¢ w
bezposrednim kontakcie tagiewki z komérkami
tkanki transmisyjnej; takze stosunkowo szybko
moze uwidocznié si¢ w innych tkankach kwiatu.
W tkance transmisyjnej stwierdzono np. u Petu-
nia przyspieszone dojrzewanie i wzmozong
aktywnos$¢ wydzielnicza w kilka godzin po za-
pyleniu [38]. Reakcje tkanek szyjki stupka moga
polega¢ takze na zmianach turgoru (efekt wigd-
nigcia), hydrolizie blaszek srodkowych i §cian
komoérkowych wokét tagiewek oraz zamiera-
niem komoérek u podstawy szyjki. Reakcje tka-
nek sporofitowych na obecnos¢ lagiewek nie
ograniczaja sie tylko do stupka. U wielu ro$lin
niezapylone kwiaty dluzej pozostaja Swieze, a
. po zapyleniu szybko wigdna. Po zapyleniu ob-
serwowano nastepujace zmiany w réznych czg-
éciach kwiatu: wiedniecie dzialek kielicha i ptat-
kéw korony, szybki rozw6j tkanki abscysyjnej u
ich podstawy, drewnienie lub rozrastanie si¢ ko-
moérek migkiszowych w dnie kwiatowym, a nie-
kiedy rozrastanie si¢ $cian zalazni, chociaz ten
ostatni efekt jest wyjatkowy przed zaplodnie-
niem i prawdopodobnie wyst¢puje u roslin cze-
$ciowo apomiktycznych. U niektérych roslin re-
akcja na zapylenie i rozwéj tagiewek dosigga
szyputki kwiatowej i powoduje zmiany potoze-
nia kwiatu.

CZAS TRWANIA FAZY PROGAMICZNE]

Sposéb wrastania tagiewki pytkowej i tempo
jej wzrostu zasadniczo sa cechami gatunkowymi
[2, 47], lecz do pewnego stopnia zaleza takze od
innych czynnikéw takich, jak liczba ziaren pyl-
ku na znamieniu, liczba wrastajacych lagiewek,
dojrzalosé tkanek znamienia i tkanki transmisyj-
nej, warunki atmosferyczne np. temperatura oto-

czenia i wilgotno$¢ powietrza, okres jaki upty-
nat od otwarcia kwiatu [27, 53, 89, 90, 92, 97,
101].

U Petunia hort. pytek kietkuje na znamieniu
stosunkowo szybko, a tagiewka pytkowa po 30
godzinach dorasta do zalazni [38, 63]. Kietko-
wanie pytku Cichorium intybus po zgodnym za-
pyleniu rozpoczyna si¢ w ciagu 3 minut, a juz po
17-20 min. tagiewka osiaga zalaznig [26]. R6w-
niez u wielu traw tagiewka rosnie bardzo szybko
np. u jeczmienia dociera do zalazni po 40 minu-
tach [30]. U wigkszos$ci przedstawicieli Rosace-
ae tagiewki rosna kilka dni, niekiedy z przerwa-
mi. Po krzyzowym zapyleniu u rézy odmiany
Sonia pytek kietkuje dopiero nastepnego dnia.
Na trzeci dzien wigkszos¢ tagiewek konczy
swéj wzrost pod znamieniem (ryc. 1), a tylko
jedna tagiewka kontynuuje go i na czwarty dzien
osiaga zalaznig, za$ piatego dnia wrasta w mi-
kropyle zalazka [93]. U Prunus persica wzrost
tagiewki jest nieciagly, trwa 7-8 dni. Po 5
dniach od zapylenia nastepuje zahamowanie
wzrostu tagiewki na szczycie obturatora, gdzie
pozostaje ona przez 2 dni. Dopiero na trzeci
dzien od chwili zahamowania wzrostu wnika do
mikropyle zalazka [37].

Okres wzrostu lagiewki pytkowej musi byé
dostatecznie dhugi, by dotarta ona do zalgzkéw
najdalej potozonych od szyjki stupka. Szczegol-
nie wazne jest to w wydtuzonych zalazniach z li-
cznymi zalazkami np. u wiesiotkéw, ogérka, dy-
ni a takze w strgkach fasoli. Stwierdzono, ze w
takich zalazniach najszybciej rosnace tagiewki
zapladniaja zalazki polozone najblizej szyjki
stupka. Ma to pewien wptyw na wigor nastepne-
go pokolenia ro§lin kietkujacych z nasion zwia-
zanych w gérnej czgsei zalazni. Wplyw potoze-
nia zalazkéw na zaptodnienie przez okreslone
tagiewki jest w znacznym stopniu modyfikowa-
ny przez czynnik genetyczny i dojrzatos¢ sa-
mych zalazkéw. Te najblizej szyjki nie zawsze
sa najszybciej dojrzewajacymi, a niekiedy ich
rozwéj bywa nawet wyraznie opdZniony.

DROGA LAGIEWKI W SZYJCE SLUPKA

Uktad tkanek w szyjce stupka stwarza specy-
ficzne warunki, w ktérych rosna tagiewki pytko-
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we. Na ogét obserwuje sig¢ bardzo wiele lagie-
wek rosnacych réwnolegle do siebie w central-
nej czesci szyjki. W stupkach o zamknigtych
szyjkach drogg dla tagiewek tworzy pasmo ko-
mérek bardzo wyraZnie réznigcych sie od tka-
nek budujacych zewnetrzne czgsci szyjki. Np. w
dojrzatym stupku pomidora czy gorczycy cen-
tralng czg$¢ wypetnia szlak wydtuzonych komé-
rek gruczotowych, ktérych $ciany sa napecznia-
te, sluzowate, i dodatkowo pokryte wydzielina.
Ksztalt komoérek wydtuzonych zgodnie z dtuga
osia szyjki stupka stanowi pewien wyznacznik
kierunku wzrostu tagiewek, ktére rosna wzdtuz
rozpulchnionych scian komérkowych ku zalazni
[14, 15, 16,20, 22, 41, 51, 68, 111]. W szyjkach
otwartych kanal wyscielaja komérki gruczoto-

we, czgsto przypominajace brodawki znamienia.

Ich wydzielina stanowi podloze, w ktérym rosna
lagiewki na powierzchni komorek (8, 17, 20].

W obu typach stupkéw lagiewki rosna wigc
w wilgotnym Srodowisku bogatym w substancje
pektynowe, rozpuszczalne polisacharydy i biat-
ka, a ponadto korzystaja z "podpory", jaka sta-
nowia komorki tkanki transmisyjnej. Panuje po-
wszechne przekonanie, ze tagiewki nie moga
rosnaé w otwartej przestrzeni bez kontaktu z ko-
morkami stupka. Tigmotropizm lagiewek po-
twierdzono w doswiadczeniu in vitro. Lagiewki
Lilium hodowano na péiptynnym podtozu z za-
nurzong w nim nylonowa siateczka; rosty one
wzdluz widkienek i zmieniaty kierunek wzrostu
0 90° w katach oczek siatki [42].

DOJRZEWANIE TKANKI TRANSMISYJNEJ

U Solanaceae szyjka w centralnej czesci jest
wypetniona tkanka, ktéra poczatkowo ma chara-
kter merystematyczny, gdyz stanowi miejsce
zrastania si¢ owocolistkéw. Po wyksztalceniu
si¢ szyjki komorki w centralnej czesci wydtuza-
Ja sie zgodnie z jej dtuga osia. Ich Sciany komoér-
kowe stopniowo grubieja, zas cytoplazma jest
stosunkowo bogata w organelle: mitochondria
sa aktywne, plastydy w formie amyloplastéw z
drobnymi ziarnami skrobi, stosunkowo obficie
wystepuja cysterny szorstkiego retikulum endo-
plazmatycznego. Tkanka dojrzewa stopniowo.
W cytoplazmie komérek pojawiaja si¢ liczne

wakuole, aktywne diktiosomy, za$ retikulum
przeksztalca si¢ w gladkie cysterny i liczne pe-
cherzyki. Poczatkowo przez Sciany komérkowe
przenikaja bardzo liczne plazmodesmy, ktére
zanikaja podczas dojrzewania tkanki transmi-
syjnej. Blaszki srodkowe rozpuszczajg si¢, ko-
morki tworza luZny ukiad z duzymi przestwora-
mi. Zewnetrzne warstwy $cian komérkowych
wykazuja luZny uktad widkienek celulozowych.
W miare dojrzewania tkanki transmisyjnej nasi-
laja si¢ procesy wydzielnicze. W cytoplazmie
komérek nastepuja dalsze zmiany. W retikulum
endoplazmatycznym 1 diktiosomach mozna
stwierdzi¢ obecno$¢ licznych pgcherzykéw ze
stosunkowo gesta zawarto$cia. Podobne peche-
rzyki widoczne sg po obu stronach plazmolemy.
Skupienia substancji uwazanej za pochodna za-
warto$ci pecherzykéw wystepuja po obu stro-
nach §ciany komdrkowej. W przestrzeniach
migdzykomérkowych wydzielina staje si¢ coraz
obfitsza i bardziej osmofilna. Takie zmiany
ultrastruktury wskazuja na wydzielniczy chara-
kter tkanki transmisyjnej [23, 51, 97, 103]. W
dojrzatych stupkach tkanka transmisyjna moze
mie¢ bardzo luZna strukture; daje silna reakcje
PAS, obfituje wigc w polisacharydy, wykazuje
tez obecnos$c biatek. Dzigki swojej strukturze i
chemizmowi wydaje si¢ spelnia¢ warunki naj-
bardziej dogodnej drogi dla rosnacych tagiewek
pytkowych [83, 94, 98, 99, 103].

U Sternbergia lutea szyjka stupka jest pusta,
wystana 2-4 warstwami komoérek wydzielni-
czych. W miodym stupku kanat szyjki pokryty
jest ciagta warstewka kutikuli. W miar¢ dojrze-
wania stupka komérki wyscielajace kanat nasi-
laja aktywno$¢ wydzielnicza. Pod wzgledem
ultrastruktury sa bardzo podobne do brodawek
na znamieniu. W dojrzatym stupku kutikula w
kanale pgka w wielu miejscach, a wydzielina
wylewa si¢ spomiedzy komorek i wypetnia ka-
natl. Podobnie zbudowana jest szyjka stupka 7Tri-
mezia [8,9, 17].

U Gasteria verrucosa w szyjce stupka wy-
stepuje kanal, ktory jest waski pod znamieniem,
a rozszerza si¢ przy zalazni. Wyscielaja go gru-
boscienne komoérki gruczolowe, ktére dojrzewa-
ja stopniowo po otwarciu kwiatu. Lagiewki pyl-
kowe rosna po ich powierzchni w kierunku za-
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lazni. Po przejsciu tagiewek zmienia si¢ ultra-
struktura tych komérek — w cytoplazmie po-
wstajg osmofilne ziarnistosci, powigkszaja si¢
wakuole i wzrasta aktywno$¢ mitochondridéw.
Na powierzchni komérek pojawia si¢ coraz wie-
cej wydzieliny. Po dotarciu do zalazni tagiewki
rosna wzdluz komérek gruczotowych, przy-
pominajacych brodawki na znamieniu. Tkanka
wydzielnicza w pustej szyjce u Gasteria jest
funkcjonalnym odpowiednikiem tkanki transmi-
syjnej w zamknigtej szyjce innych roslin. Przy-
puszczalnie wystgpuje tez gradient substancji
odzywczych w §cianach komérkowych o luZnej
strukturze [23, 105, 106].

PRZEJAWY NIEZGODNOSCI W SZYJCE
SLUPKA

Na znamieniu kietkuje na ogét bardzo duzo
ziaren pytku. Wigkszos¢ lagiewek wrasta w
tkanki znamienia i kieruje si¢ w dét szyjki stup-
ka, lecz tylko niektére dorastaja do zalazkéw. U
bardzo wielu roslin obserwuje si¢ zahamowanie
wzrostu licznych tagiewek tuz pod znamieniem
(jak ryc. 1c) tak, ze w szyjke wrasta ich mniej
niz wykietkowalo i zaglebilo si¢ w tkankach
znamienia [93, 94]. Np. u 16z po krzyzowym za-
pyleniu obserwowano, ze wigkszo$¢ tagiewek
dorastata jedynie do gérnej granicy szyjki stup-
ka. Ich wzrost koriczyt si¢ z objawami uwazany-
mi za reakcje niezgodnosci. Wierzchotki lagie-
wek byly rozdete i emitowaty silng fluorescen-
cje charakterystyczna dia kalozy (zielonkawe
$wiecenie po barwieniu bigkitem anilinowym
przy pH 9,5, w $wietle UV). Niektére tagiewki
na zakoriczeniu miaty liczne pecherzykowate
rozdecia przypominajace grono. Tylko kilka ta-
giewek wrastato glebiej w szyjke stupka, a do
zalazni docierala zaledwie jedna lagiewka [jak
ryc, 1d]. U klementynki (Citrus hort.) zaobser-
wowano, ze tagiewki pytkowe dorastaty jedynie
do potowy dtugosci szyjki stupka. Ich zakoricze-
nia wygladaty podobnie, jak te pod znamieniem
u rézy. W tych i kilku innych przypadkach nie
wyjasniono mechanizmu zatrzymania si¢ wzro-
stu tagiewek [62, 93, 94, 97].

Zazwyczaj liczba rosnacych w szyjce lagie-
wek jest wigksza niz liczba zalazkow w zalazni,

co prowadzi do konkurencji i selekcji meskich
gametofitéw podczas fazy progamicznej, jednak
mechanizm tego zjawiska nie zostat dotychczas
wyjasniony [36, 64 67].

BIALKOWY CHARAKTER REAKCJI
NIEZGODNOSCI W SZYJCE SLUPKA

Najbardziej wyraznym przejawem selekcji
tagiewek jest zatrzymanie wzrostu wigkszosci z
nich w szyjce stupka. Prawdopodobnie spowo-
dowane jest to kilkoma réznymi reakcjami, w
ktérych uczestnicza substancje o charakterze
biatkowym [5, 35, 45].

Obecnie poszukuje si¢ w tkankach stupka
punktowego lub gradientowego rozmieszczenia
specyficznych biatek (enzyméw lub glikoprotei-
doéw), ktérych rola moze polegac na rozpozna-
waniu niezgodnych tagiewek oraz hamowaniu
ich wzrostu [31, 43]. Liczne obserwacje poczy-
nione w szyjkach stlupkéw réznych gatunkdw
roslin wskazuja na istnienie wydzielonych
miejsc wystepowania substancji hamujacych
wzrost tagiewek [62, 97, 109].

Wedtug jednej z hipotez niezgodnos$¢ jest
uwarunkowana przez czynniki biatkowe, ktdre
blokuja kietkowanie lub wzrost tagiewek pytko-
wych. Wydaje sieg, ze blokada ta jest wywolana
przez substancje syntetyzowane w komérkach
stupka pod kontrola takich samych alleli genu S
jaki wystepuje w pytku [1, 19, 46, 61, 75, 82].
Blokujaca substancja moze by¢ polipeptyd, lub
glikoproteid. U Nicotiana alata wyizolowano z
tkanek szyjki S-glikoproteiny, ktére w warun-
kach in vitro hamowaty kietkowanie pytku o kil-
ku réznych genotypach. Stezenie tych glikopro-
tein w stupku zwigkszato si¢ wraz z nasilaniem
reakcji niezgodnosci [31, 44].

U Petunia inflata zidentyfikowano 3 allele
locus S — kontrolujace samoniezgodno$¢. Zwig-
zane z allelami S biatka sa specyficzne dla stup-
ka a ich poziom jest regulowany w trakcie roz-
woju tagiewek [1]. Biatkom wystepujacym w
stupku przy reakcjach niezgodnosci przypisuje
si¢ wlasciwosci enzyméw blokujacych synteze
lub degradujacych RNA w lagiewkach. Powo-
dowaloby to zaburzenie wszystkich proceséw
metabolicznych i uniemozliwiato dalszy wzrost
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tagiewek (43, 61, 75]. Z ta hipoteza polemizuja
Franklin-Tong i Franklin [31], ktérzy wywoty-
wali in vitro reakcje niezgodnosci stosujac wy-
ciag ze znamion i szyjek stupkéw. W wyciagu
nie stwierdzono wystgpowania rybonukleaz.
Biatka odpowiedzialne za reakcje niezgodnosci
powodowaly zdaniem autoréw kaskadowa akty-
wacje kinazy biatkowej i defosforylacje wielu
biatek enzymatycznych w tagiewkach, co w re-
zultacie zahamowuje ich wzrost. Biatka stupka
nie sa bezposrednimi inhibitorami wzrostu la-
giewki, lecz podlegaja aktywacji pod wptywem
substancji sygnatowych pochodzacych z pytku
[25] lub niezgodnej tagiewki [37, 38], dlatego
mozliwa jest selekcja tylko tych lagiewek, ktére
wywotuja reakcje niezgodno$ci, za$ pozostale
tagiewki rosng bez przeszkdd. Zatem oddziaty-
wanie tkanek stupka 1 tagiewek jest wynikiem
wzajemnych modyfikacji metabolizmu [5]. Dra-
styczne zmiany metabolizmu lagiewki prowa-
dza do zahamowania jej wzrostu [31, 32].
Samoniezgodnosc¢ lub niezgodno$é po krzy-
zowym zapyleniu mozna zredukowac lub znies¢
przy pomocy kilku sposobéw m.in. stosujac
czynniki ograniczajace syntezg bialek lub powo-
dujace ich denaturacje np. podwyzszona tempe-
rature. Wypreparowane stupki samoniezgodne;j
Pyrus serotina zanurzono w wodzie destylowa-
nej o temperaturze 45°C na 1,5 - 2 min. Spowo-
dowato to wzrost liczby lagiewek wrastajacych
w szyjke stupka. Temperatura 40°C nie wptywa-
ta pozytywnie na wzrost tagiewek, zas tempera-
tura 50°C powodowala degeneracj¢ komoérek
szyjki [41]. Podobne wyniki uzyskano u Persi-
mon [33). Samoniezgodno$¢ u Lilium zostata
przezwyciezona przez podgrzewanie szyjek
stupkéw do temperatury 45°C przez 5 minut. Po
tym zabiegu wzrost niezgodnych lagiewek pyi-
kowych przebiegal podobnie jak tagiewek zgod-
nych pod warunkiem, Ze podgrzewanie zastoso-
wano w kroétkim czasie po zapyleniu. Po zadzia-
taniu podwyzszona temperatura nie péZniej niz
w 2 h po niezgodnym zapyleniu lagiewki dora-
staty do dlugosci, jaka osiagaja tagiewki zgod-
ne. Natomiast, kiedy dzialanie podwyzszonej
temperatury zastosowano w 3 do 8 godzin po
niezgodnym zapyleniu, tagiewki rosty wolniej.
Dziatanie temperatury w 12 godzin po zapyleniu

nie ma juz korzystnego wplywu na wzrost nie-
zgodnych lagiewek pytkowych, nie znosi re-
akcji niezgodnosci zainicjowanych w szyjce
stupka. Reakcje te u Lilium s3 inicjowane po 3
godzinach od niezgodnego zapylenia i nasilaja
sie z upltywem czasu [40].

Czynnik czasu moze dziata¢ w ten sposéb,
ze pewne substancje inhibujace kietkowanie
niezgodnego pyiku lub zatrzymujace wzrost nie-
zgodnych lagiewek inaktywuja si¢ w tkankach
starszych stupkéw [3]. Jezeli zabezpieczy sig¢
kwiat przed zapyleniem, a zapyli go dopiero po
uptywie np. dwdch dni (zaleznie od biologii
kwitnienia w warunkach naturalnych), to mozna
doprowadzi¢ do kietkowania i wzrostu niezgod-
nych tagiewek {89, 90, 92].

PEROKSYDAZA JAKO ENZYM MODELOWY
W REAKCJACH NIEZGODNOSCI

Reakcje wzajemnego oddziatywania migdzy
pytkiem i stupkiem wykazuja wiele analogii z
reakcjami migdzy organizmem gospodarza a pa-
togenem (43, 53]. Biatka odpowiedzialne za re-
akcje niezgodnosci i samoniezgodnosci przypu-
szczalnie sa najczg$ciej enzymami. Jednym z
enzymdw bioracych udzial w interakcjach mig-
dzy tagiewkami a tkankami stupka jest peroksy-
daza. Enzym ten wystgpuje w wielu specyficz-
nych formach i pod ta nazwa nalezy rozumiec
jeden lub zespdt izoenzymow o charakterze pe-
roksydazy, ktéra uznano za modelowy enzym
do badania wlasnie takich reakcji. Wystepowa-
nie licznych izoenzymoéw peroksydazy pozwala
na bardzo subtelne zréznicowanie reakcji i wy-
soka ich specyficzno$é, co jest wazne w bada-
niach niezgodnosci. U Nicotiana [6] znaleziono
specyficzny izoenzym peroksydazy w tkance
transmisyjnej, aktywny tylko po zapyleniu, przy
czym znacznie wigcej stwierdzono go po samo-
zapyleniu niz po zapyleniu krzyzowym. Aktyw-
na peroksydaza byla zlokalizowana gléwnie
przy plazmolemie komdrek, w ich rozpulchnio-
nych $cianach, a takze w przestrzeniach mig-
dzykomérkowych. Podobne rozmieszczenie pe-
roksydazy stwierdzono w komérkach tkanki
transmisyjnej u Petunia. Ten specyficzny izoen-
zym pojawil si¢ na dzieni przed otwarcien kwia-
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tu, lecz wtedy byl mniej aktywny. Dopiero zapy-
lenie wzmagalo jego aktywnos$¢ [9, 10]. Dziata-
nie peroksydazy moze polegac na jej udziale w
rozpadzie auksyn lub w szlaku metabolicznym
odpowiedzialnym za odzywianie lagiewek pyt-
kowych. Drastyczne obnizenie poziomu auksy-
ny, lub niemozno$¢ korzystania z substancji od-
zywezych w tkankach stupka moze spowodo-
wad ustanie wzrostu lagiewek. W szyjce stupka
Nicotiana mozna znie$¢ reakcj¢ samoniezgod-
noséci inaktywujac peroksydaze poprzez napro-
mieniowanie stupka dawka 400 — 600 Krad
[gamma] [6].

Wydaje sig, ze analogiczna jest rola aktyw-
nej apoplastycznej peroksydazy, ktérej obe-
cnos¢é stwierdzono w szyjkach stupkéw Petunia
hybrida i Primula acualis charakteryzujacych
sie gametofityczna samoniezgodnoscia. Obe-
cnos¢ 1 dystrybucja aktywnej peroksydazy byta
badana w kwiatach: niezapylonych, po samoza-
pyleniu i zapylonych krzyzowo. Zaréwno w
stupkach kwiatéw niezapylonych jak i po krzy-
zowym zapyleniu wykryto w apoplastycznych
przestworach szyjki nieaktywna peroksydazg.
Samozapylenie powoduje pojawienie si¢ aktyw-
nej peroksydazy wewnatrz niektérych komérek
w peryferyjnych partiach tkanki transmisyjnej
oraz w przestworach migdzykomérkowych.
Wyniki te wskazuja, ze komérki szyjki stupka
moga rozpoznawadé samoniezgodne tagiewki i re-
agowac na ich wzrost poprzez uaktywnienie enzy-
mu [9, 10].

Naswietlenie stupka promieniami UV powo-
duje zanik aktywnosci peroksydazy na kilka go-
dzin. W tym czasie moze kietkowac wlasny py-
tek, a tagiewki przerastaja szyjk¢ stupka. Uzy-
skuje si¢ efekt pseudosamozgodnosci, ktéry mo-
ze by¢ pozadany w pracach hodowlanych.
Aktywnos¢ peroksydazy pojawia si¢ ponownie
po kilku godzinach od naswietlenia, a po 40
godz. jej rozmieszczenie jest takie, jak w shup-
kach nie naswietlanych. Te dane sugeruja, ze
UV znosi na jaki$ czas zdolno$¢ do odrzucenia
niezgodnych lagiewek pytkowych, co wiecej,
zahamowana jest ponowna synteza peroksyda-
zy, ktéra normalnie wystepuje po samozapyle-
niu. Fagiewki unikaja reakcji odrzucenia, jed-
nak nie moga one korzysta¢ z rezerw pokarmo-

wych tkanki transmisyjnej, co przejawia sig bra-
kiem zmian ultrastruktury komérek; skrobia po-
zostaje niezhydrolizowana w amyloplastach.
Pseudosamozgodno$é zdaniem autoréw polega
na tym, ze lagiewki nie zostaja odrzucone, ale
zarazem nie s3 rozpoznane jako zgodne [10].
Byc¢ moze naswietlenie UV znosi aktywnos¢ nie
tylko enzyméw odpowiedziainych za samonie-
zgodnosé, lecz takze tych, ktére biorg udziat w
innych reakcjach metabolicznych tkanki trans-
misyjnej. Wyniki tych do$wiadczenn dowodza,
Ze niezgodnos$¢ i samoniezgodno$¢ zanika, lub
przynajmniej maleje, kiedy w stupku zmniejszo-
na jest ilos¢ biatek lub zniesiona aktywnosc en-
zyméw - czynnikéw potencjalnie blokujacych
kietkowanie pytku.

Nie zawsze wzrost fagiewki w szyjce stupka
jest blokowany reakcja samoniezgodnosci. Wy-
stepuje niezgodnos$¢é migdzygatunkowa lub mie-
dzyodmianowa, dzigki ktérej zachowana jest
izolacja seksualna taksonéw [29]. Np. krzyzo-
wanie kilku gatunkéw i odmian Rhododendron
wykazato, ze istotna jest zdolnos¢ tagiewki do
wrastania na odpowiednia odlegtos¢ w szyjke
stupka. W pewnych kombinacjach nie udato si¢
doprowadzi¢ do zaplodnienia, gdyz tagiewki
pochodzily z gatunku krétkoszyjkowego i nie
mogly przerosnaé dtugiej szyjki w kwiatach in-
nego gatunku. Jednoczesnie lagiewki gatunku
dlugoszyjkowego dorastaty do zalazni gatunku
krétkoszyjkowego, ale nie wrastalty do mikropy-
le zalazkéw. Byly bardzo dlugie, bladzily po
§cianach zalazni i tam konczyly swéj wzrost
[108]. Podobne obserwacje opisano po samo- i
krzyzowym zapyleniu u Dianthus [2].

Eeckenbrugge (1990) twierdzi, ze zahamo-
wanie wzrostu niektérych lagiewek w szyjce
stupka Cichorium intybus (Compositae) nie jest
spowodowane reakcjami niezgodnosci zalezny-
mi od tkanki transmisyjnej, lecz wywotane in-
terakcjami migdzy wrastajacymi w szyjke fagie-
wkami. Prezentowana hipoteza przypisuje te ne-
gatywne interakcje dyfuzji substancji wydziela-
nych z rosnacych lagiewek. Autor przypuszcza,
ze podobne substancje moga by¢ wydzielane juz
podczas kietkowania ziaren pytku i powodowac
ich rozrywanie na znamieniu. Podobnie pekaja
fagiewki w $rodowisku zawierajacym wysoki



28

R. Sniezko

poziom auksyn. Auksyny zmieniaja przepusz-
czalno$é plazmolemy tagiewki; zostaje zaburzo-
ny transport jonéw, szczegdlnie wapniowych,
co powoduje pgcznienie i p¢kanie jej wierzchot-
ka [26].

Specyficzny system samoniezgodnosci ob-
serwuje si¢ w rodzaju Dendrobium. Okoto 72%
gatunkéw tego rodzaju wykazuje samosteryl-
nosc, a takze niezgodno$é po zapyleniach mig-
dzygatunkowych. Samo- i migdzygatunkowa
niezgodno$¢ wyraza si¢ odpadaniem kwiatéw, a
nie zahamowaniem kietkowania lagiewek pyl-
kowych lub zakléceniami ich wzrostu. Ttuma-
czy sig¢ to zjawisko wpltywem wysokiej zawarto-
$ci auksyn w polliniach i rosnacych tagiewkach.
Auksyny wydzielane sa do tkanek stupka, skad
migruja do innych organéw, co powoduje gwat-
towne starzenie si¢ kwiatéw. W pewnych zapy-
leniach krzyzowych wystepuje ponadto reakcja
niezgodnosci kontrolowana przez niektére ko-
morki znamienia nazwane eleuterocytami [48].

TROPIZMY LAGIEWEK PYLKOWYCH

CHEMOTROPIZM

W szyjce stupka tagiewka pylkowa rosnie
szczytowo w kierunku zalazni. Nasuwa si¢ przy-
puszczenie, ze musi dziataé jaki§ czynnik, od
ktérego zalezy to ukierunkowanie. Mogtyby to
by¢ chemotropowe substancje wydzielane przez
zalazki, lub gradient zwiazkéw odzywczych,
czy tez gradient jonowy rosnacy badZ malejacy
wzdluz szyjki stupka. Nieaktualny jest juz po-
glad, ze takim czynnikiem jest gradient tlenu —
dostep tlenu powinien male¢ im glebiej wrasta
tagiewka. Mogtoby to stanowié przyczyn¢ zaha-
mowania wzrostu tagiewek wrazliwych na nie-
dostatek tlenu. Taki wniosek nasunety obserwa-
cje licznych lagiewek z wyraZnie rozdetymi
koricami, ktére zatrzymujg si¢ na pewnym po-
ziomie w szyjce stupka [87]. Jednak w szyjkach
otwartych gradient tlenu na pewno nie wystgpu-
je i nie moze modyfikowac wzrostu tagiewek.

Wedtug Elleman i Dickinsona [28] kierunek
wzrostu tagiewki pylkowej na znamieniu jest
wyznaczony przez gradient uwodnienia — lagie-
wka rosnie ku §rodowisku bardziej wilgotnemu.

Wrasta pod powierzchni¢ znamienia, gdzie nie
jest narazona na wyschnigcie. Dalsza droga w
szyjce stupka prowadzi po powierzchni lub mig-
dzy komoérkami tkanki transmisyjnej. Dojrza-
os¢ tej tkanki moze decydowac o wzroscie la-
giewek pytkowych. U moreli dojrzato$¢ tkanki
tranmisyjnej w szyjce moze by¢ op6Zniona w
stosunku do okresu receptywno$ci znamienia.
Jezeli zapylenie nastapi zaraz po otwarciu kwia-
tu, to wrastanie tagiewek jest wolniejsze, a w
konsekwencji zmniejszone zawiazywanie owo-
céw [27].

U kilku ro$lin znaleziono charakterystyczne
substancje wystgpujace w szyjce stupka tylko
podczas wzrostu lagiewek pytkowych, lub poja-
wiajace sie na krétko przed zapyleniem. U Sola-
num chacoense na dzien przed otwarciem kwia-
tu pojawiaja si¢ specyficzne bialka zasadowe
[109]. Jednak nie udalo si¢ wykazaé gradientu
stezefi zadnej z wykrytych substancji, zatem jest
mato prawdopodobne, by pelnity rol¢ chemota-
ktyczna [1, 31, 41, 44, 50, 61, 66].

W doswiadczeniach prowadzonych na Nico-
tiana sylvestris badano w warunkach semi-vivo i
in vitro czy zalaznia wptywa na kierunek wzro-
stu tagiewki, czy tez szyjka jest tylko dogodnym
szlakiem bez gradientu tropicznego. W omawia-
nych eksperymentach wprowadzono pytek do
naciecia znajdujacego sie w potowie szyjki stup-
ka. Usunigcie zalazni lub odwrécenie szyjki nie
spowodowato wyraZznych zmian we wzro$cie fa-
giewek, nie obserwowano réwniez réznic w dtu-
gosci tagiewek rosnacych w kierunku zalazni
lub w kierunku znamienia. Swiadczytoby to, ze
czynniki podtrzymujace wzrost tagiewek sa roz-
mieszczone réwnomiernie na calej dtugosci
szyjki stupka, a zalaznia nie wywiera chemo-
taktycznego wplywu [50]. Brak gradientu
chemotropicznego stwierdzono réwniez w ka-
nale szyjki stupka Lilium, a takze w mikropyle
zalazkéw wylozonych na pozywke [47, 57,
104]. -

W zalazni z dojrzatymi do zaptodnienia za-
lazkami mozna spodziewa¢ si¢ czynnikéw tropi-
cznych. Linskens [53] opisuje zmiany w skia-
dzie RNA, aminokwas6w i biatek w homogeni-
zacie z zalazkéw przed zapyleniem i po zapyle-
niu, ale jeszcze przed zaptodnieniem [53]. De-
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urenberg [63] takze znalazl réznice w metabo-
lizmie bialek w zalazni Petunia w godzing po
zapyleniu, podczas gdy do zaptodnienia trzeba
okoto 30 godzin. Autorzy zwracaja uwage, Ze
jakies substancje moga by¢ wydzielane z syner-
gid i komérek operkulum zalazka [71, 96]. Syg-
natem chemotaktycznym moga by¢ substancje
powstajace na skutek degeneracji jednej z syner-
gid, co nast¢puje w czasie, gdy tagiewki przera-
staja szyjke stupka {12, 13, 57].

In vitro wykazano tropizm tagiewek Pennin-
setum ku wyciagom z dojrzalej zalazni. Z wy-
ciagu wyizolowano substancj¢ wywolujaca
ukierunkowany wzrost tagiewek. Jest to gliko-
proteid o niskiej masie czasteczkowej 1 kwas-
nym odczynie (14,4 kDa, ph 4,9). Substancja ta
jest przypuszczalnie wydzielina komoérek oston-
ki zewngtrznej, ktére wyscielaja droge do mi-
kropyle i maja charakter gruczotowy. Po nich ta-
giewka ro$nie w kierunku woreczka zalazkowe-
go [74]. Lagiewki pytkowe Haemanthus catha-
rinae wykazuja wyrazny tropizm ku tkankom
znamienia lub zalgzni w warunkach in vitro
(wlasne obserwacje).

W dojrzalym woreczku zalazkowym na bie-
gunie mikropylarnym znajduja si¢ dwie synergi-
dy. Podczas ich dojrzewania poczatkowo w cy-
toplazmie wystepuje obficie szorstkie retikulum
endoplazmatyczne, ktére stopniowo zmienia
charakter na gtadkie. W dojrzatych synergidach
cytoplazma zawiera liczne pgcherzyki, a niekie-
dy takze wiele diktiosoméw. Podobne zmiany
ultrastruktury obserwuje si¢ w réznych komoér-
kach wydzielniczych u roslin. W partiach szczy-
towych synergid wyksztalca si¢ aparat widkien-
kowy. Stanowia go S$ciany komérkowe o
rozluZnionej strukturze. Podobnie jak $ciany ko-
morek tkanki transmisyjnej, aparat widkienko-
wy daje silng reakcje PAS. Rozbudowane oper-
kulum i synergidy z aparatem widkienkowym
stanowia swoisty szlak prowadzacy do komoérki
jajowej, trudno jednak in situ zidentyfikowac
substancje chemotaktyczne, ktére moglyby tu
by¢ wydzielane [13, 66, 69, 100].

ELEKTROTROPIZM

W zalazniach wielu roslin ze wzgledow te-
chnicznych trudno zmierzy¢ réznice potencjatu

elektrycznego migdzy podstawa szyjki stupka a
mikropyle zalazka, lub mi¢dzy tkanka $ciany za-
lazni a aparatem widkienkowym woreczka za-
lazkowego.

U Capsicum i Camellia stwierdzono réznice
potencjaléw wynoszaca okoto 100 mV miedzy
tkankami znamienia a zalaznia, przy czym za-
laznia wykazywatla tadunek ujemny [65, 111].
In vitro wykazano, ze tagiewki niektérych ga-
tunkéw roslin reaguja zmiang kierunku wzrostu
pod wplywem pola elektrycznego. Lagiewki Im-
patiens i Nicotiana rosna w kierunku dodatniego
bieguna pola elektrycznego, a lagiewki Vinca i
Narcissus w kierunku ujemnego bieguna [102].

Lagiewki Agapanthus umbellatus w polu
elektrycznym o nat¢zeniu wynoszacym 750mV
mm’! liczniej kierowaty si¢ ku katodzie, a kieru-
nek wzrostu mozna bylo odwrdci¢ zmieniajac
polozenie elektrod. Zmiang wywolywaly
bodzce elektryczne stosowane przez 5 min. z
przerwami 20-minutowymi. Zmiany w st¢Zeniu
glukozy znacznie modyfikowaly reakcje lagie-
wek na dzialanie pola elektrycznego, co wiaze
si¢ z udzialem glukozy w pompach jonowychiz
jej wpltywem na przepuszczalnosc plazmolemy.
Pole elektryczne wywoluje ruch jonéw w oto-
czeniu lagiewki pylkowej, co prowadzi do
otwierania kanaléw wapniowych w plazmole-
mie oraz do zmiany potencjalu jonowego we-
wnatrz tagiewki. Zmiana potencjalu jonowego
zwiazana jest gléwnie z transportem Mg2*, K*,
Na* i CI'. Mechanizm oddzialywania pola ele-
ktrycznego na reakcjg tropiczna tagiewki nie po-
lega na jej bezpos$rednim przyciaganiu lub odpy-
chaniu jako komérki o pewnym tadunku ele-
ktrycznym. Zmienia si¢ natomiast jej potencjat
jonowy, co warunkuje zmiang polaryzacji tagie-
wki poprzez zmian¢ jej metabolizmu. Taki
wplyw pola elektrycznego stwierdzono takze w
innych komérkach roslinnych, gdzie wyraznie
zaznaczyla si¢ wzajemna zalezno$¢ poziomu
Ca?*, K* i Mg?*, a takze modulujacy wplyw ste-
zenia glukozy w komérkach i w srodowisku [39,
56,717, 86, 102, 110].

KONCENTRACJA JONOW WAPNIA JAKO
CZYNNIK TROPICZNY.

Wartos$¢ pola elektrycznego w tkance ro§lin-
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nej zwiazana jest z koncentracja oraz stopniem
dysocjacji réznych jonéw. Dotychczas najwie-
cej uwagi w badaniach nad tkanka transmisyjna
i tagiewkami pylkowymi poswigcono jonom
Ca*? [4, 5, 12, 13, 34, 70, 84, 85] Przypuszcza
si¢, ze moga by one czynnikiem tropicznym dla
tagiewek, chociaz mechanizm ich oddziatywa-
nia nie jest catkowicie wyjasniony. Zgodnie z
wynikami badari Bednarskiej [4, 5] Ca*? sa po-
bierane przez rosnaca lagiewke. Podwyzszone
stezenie Ca*? wokét wierzchotka tagiewki thu-
maczy si¢ uwalnianiem tych jonéw do otoczena-
ia. Podwyzszona koncentracje Ca*? stwierdzo-
no w calym pasmie tkanki transmisyjnej [50, 57,
85]. Przypuszcza sie, ze wzrost fagiewki pytko-
wej zwiazany jest z gradientem Ca*. Koncen-
tracja Ca*2 zmienia si¢ w zakresach mikromo-
larnych, a powstajacy gradient jest bardzo sub-
telny i trudny do zmierzenia, niemniej jednak
jest on wystarczajacy do regulacji wzrostu lagie-
wek. Doswiadczalnie wykazano, Ze poziom
Ca*? niezbedny do utrzymania prawidiowego
wzrostu tagiewki Zea mays jest nieco nizszy niz
poziom stymulujacy kietkowanie pytku. Nato-
miast w przypadku tagiewek Pennisetum glau-
cum uzyskano przeciwne wartosci. U obu gatun-
kéw réznice sa tak niewielkie, ze skomponowa-
nie odpowiednich pozywek do hodowli fagie-
wek in vitro sprawia trudnosci [63, 70, 74].

Na podstawie badan cytochemicznych
stwierdzono réznice koncentracji Ca*? w tkan-
kach dojrzatej zalazni Pennisetum glaucum.
Okazalo sie, ze najwigcej Ca*? jest w bogatym
w polisacharydy i oligosacharydy ptynie wypet-
niajacym przestwory migdzykomérkowe i kanat
mikropylarny zalazka. W synergidach szczegdl-
nie wysokie stezenie Ca*? stwierdzono w apara-
cie wldkienkowym i1 w cysternach reticulum
endoplazmatycznego. Poza tym wyzszg koncen-
tracje Ca*? niz w pozostatych czesciach zalazni
obserwowano w plazmolemie i w przestworach
miedzykomérkowych w pasmie komérek mig-
dzy woreczkiem zalagzkowym a mikropyle, a
takze na powierzchni komérek ostonek w kanale
mikropylarnym [12, 13, 74]. Tropiczne oddzia-
tywanie gradientu wapniowego jest bardzo pra-
wdopodobne w §wietle doswiadczen in vitro,
wykazujacych, ze tagiewki kietkujace z rozsia-

nego na calej szalce pytku rosty w kierunku pas-
ma o wyiszym stgzeniu jonéw wapniowych
[Linskens — informacja ustna, 7].

Zmieniajace si¢ stezenie Ca*? zostalo
stwierdzone w wielu tkankach ro§linnych i co-
raz wigcej badan potwierdza rol¢ wapnia w
aktywacji niektérych enzyméw czynnych w kil-
ku szlakach metabolicznych, ktére decyduja o
morfogenezie i wzajemnym rozpoznawaniu si¢
komérek (34, 49, 53]. W reakcjach wspétod-
dzialywania tkanek stupka i tagiewki pytkowej
rola Ca*? prawdopodobnie jest zréznicowana
zaleznie od miejsca w stupku i zaawansowania
fazy progamicznej [4, 43, 45, 61].

WPLYW ZALAZKOW NA KIERUNEK WZROSTU
LAGIEWEK

Po przerosnigciu szyjki tagiewki rosna po
$cianie zalazni lub po tozysku. W zalazni Lyco-
persicon, Cucumis sativus i Monotropa tagiewki
rozpraszaja si¢ po lozysku, ktére w tym stadium
rozwoju jest pokryte komérkami gruczotowymi
i §luzowata wydzielina. Sluz utatwia tagiewkom
rozchodzenie si¢ do poszczegdlnych zalazkow.
Podobne warunki panuja w zalazniach roslin
dwu- i jednolisciennych [61, 66, 69, 91]. W za-
lazni Gasteria tagiewki rosna po tozysku lub po
$cianie zalazni [107].

Sposo6b wrastania tagiewki do zalazka zalezy
niekiedy od jego stopnia rozwoju. Do zalagzkéw
Populus nigra tagiewki pytkowe moga wrastac
przez funiculus lub mikropyle. Kiedy zalazek
jest miody tagiewki rosna wzdtuz sznureczka i
wrastaja w chalaz¢. Natomiast do dojrzalego za-
lazka wrastaja od strony mikropylarnej, jakby
byly przywabiane przez gotowy do zaptodnienia
woreczek zalazkowy. Wedlug autoréw zmiana
kierunku wzrostu tagiewki pytkowej sugeruje,
ze poczatkowo chalaza moze wykazywac che-
motropowa aktywno$¢ w stosunku do lagiewki
[100].

Zachowanie lagiewek w zalazni Juglans re-
gia, jest takze zalezne od stanu dojrzatosci poje-
dynczego, ortotropowego zalazka. W kwiatach z
niedojrzalym zalazkiem znamieg jest mato recep-
tywne i kietkowanie pytku jest hamowane. Nie-
ktdre tagiewki jednak zaczynajg wrastac w tkan-
ki stupka. Migedzy zalazkiem a $ciana zalazni
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jest duza wolna przestrzen, niemozliwa do po-
konania dla lagiewek. Wzrost ich nast¢puje
wzdluz powierzchni skrzydetkowatych wyro-
stkéw wyksztatcajacych sie u podstawy zalazka.
Te wyrostki petnia rolg podobna jaka petni obtu-
rator. Lagiewki pytkowe rosna ku podstawie za-
lazka wzdtuz sznureczka i wrastaja do zalazka
przez chalazg. W pdZniejszym okresie rozwoju
kwiatu w zalazni znajduje si¢ juz dojrzaty duzy
zalazek. W czg¢séci mikropylarnej ma on rozros-
nigte ostonki, ktére scisle przylegaja do podsta-
wy szyjki stupka. Komérki na szczycie ostonek
maja charakter wydzielniczy 1 przypominaja
brodawki na znamieniu. W tym przypadku {a-
giewka pytkowa wrasta bezposrednio z szyjki
stupka do operkulum utworzonego przez oston-
ki zalazka i dociera do woreczka zalazkowego
od strony mikroplyle [55].

Wykazano pewne bariery niezgodno$ci w
zalazni na granicy mikropyle, badZz woreczka
zalgzkowego. Np. u Capsicum w krzyzdwkach
migdzy biato i fioletowo kwitnacymi gatunkami
lagiewki pewnych gatunkéw sa zdolne do wra-
stania az do woreczka zalazkowego 1 do zapltod-
nienia komorki jajowej, ale zjawisko to nie za-
chodzi przy przeciwnym kierunku krzyzowania
[111].

Bardzo doktadnie badano wzajemny wplyw
genotypéw tagiewki oraz zalazkéw w réinych
kombinacjach zapylania migdzygatunkowego u
Oenothera. Genotyp tagiewki ma duzy wplyw
na tempo kietkowania i wzrostu tagiewki oraz
na jej dtugos¢. Stwierdzono wyraZne preferen-
cje do tworzenia si¢ okreslonych potaczen kom-
plekséw genetycznych w pokoleniu Fi, co do-
wodzi wybidrczego zaptodnienia i selekcji ge-
notypéw [72, 73, 76, 80, 81]. Doswiadczenie
wykazalo wzajemne przyciaganie si¢ okreslo-
nych komplekséw genetycznych, ale nie wyklu-
czylo dodatkowego, modyfikujacego wplywu
innych niz genetyczne czynnikéw np. stanu doj-
rzatosci stupka a szczegélnie stanu dojrzatosci
zalazkéw (62, 67, 78, 79].

PODSUMOWANIE

Uptynelo ponad 170 lat od odkrycia kietko-
wania tagiewek pytkowych dokonanego przez

G. B. Amiciego w 1824 roku. Od tego czasu na-
sza wiedza o fazie progamicznej znacznie sie
poszerzyla. Udowodniono wzajemne oddziaty-
wanie tkanek stupka i rosnacej tagiewki oraz
wzajemny wplyw gametofitow jeszcze zanim
si¢ one bezposrednio skontaktuja. Efektem jest
wybiércze zaptodnienie dowiedzione np. u Oe-
nothera, Rhododendron i Cucurbita pepo con-
var. giromantiina [81, 91, 108]. Fizjologiczny
mechanizm tych oddziatywar nadal pozostaje
niewyjasniony, mimo okreslenia roli pewnych
enzymow. Nie znamy takze jednoznacznej od-
powiedzi czy lagiewki podczas wzrostu sa sa-
mozywne, czy tez korzystaja z substancji zawar-
tych w tkankach stupka [53].

Wiedza na temat fazy progamiczne;j jest roz-
wijana gléwnie przez embriologéw i fizjologow
roslin, lecz ma duze znaczenie dla hodowcow
nowych odmian uprawnych. Znajomos¢ wspét-
zaleznosci migdzy stupkiem a tagiewka pytko-
wa pozwala na kontrolowanie procesu zaptod-
nienia, dzigki ktéremu mozliwe jest polepszenie
plonu nasion i owocéw lub zwigkszenie wigoru
roslin mieszaricowych.
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