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BIELMO — TKANKA ODZYWIAJACA ZARODEK
II. AUTONOMICZNY ROZWOJ BIELMA U ROSLIN OKRYTONASIENNYCH
(ANGIOSPERMAE)

WSTEP

Bielmo (endosperma, endosperm) jest bar-
dzo wazna tkanka roSlinna, ktéra dostarcza
substancji odzywczych dla rozwijajacego sie
zarodka i dojrzewajacego nasienia. U wi¢kszo-
Sci rozmnazajacych si¢ ptciowo Angiospermae
bielmo powstaje w wyniku podwojnego
zaplodnienia z komorki centralnej i pra-
widlowy rozwoj jest uzalezniony od wlasciwej
proporcji (2:1) matczynego i ojcowskiego ge-
nomu, bioracych udzial w jego powstaniu. Ja-
kiekolwiek, nawet nieznaczne, zaklocenie w
tym stosunku ma wplyw na zywotnoSc¢ zarod-
ka. Przypuszcza sie, ze ten sam gen moze dawacd
rozny efekt w zaleznoSci od tego czy jest dzie-
dziczony droga meska czy zeniska (patrz art.
ROJEK i KUTA w tym numerze KOSMOSU).

Wystepowanie autonomicznego bielma
(rozwijajacego si¢ bez zaplodnienia komorki
centralnej) in vivo u réznych taksonow (auto-
nomiczne apomikty, nieliczne gatunki rozmna-
zajace sie ptciowo), u ktoérych genom ojcowski
w ogole nie uczestniczy w jego rozwoju, jak
rowniez mozliwoS¢ prawidlowego rozwoju
bielma przy innym niz 2:1 stosunku genomow
rodzicielskich (np. u roslin z rozwojem mega-
gametofitu wg typu Oenothera, Penea, Fritilla-

ria, Peperomia; u wickszosSci pseudogamicz-
nych apomiktow) wskazuja, ze w toku ewolu-
¢ji rosliny wyksztalcity adaptacje do normalne-
go rozwoju bielma i nasion bez zachowania
wymaganego stosunku genomow rodziciel-
skich (patrz GRIMANELLI i wspotaut. 2001,
ROJEK i KUTA w tym numerze KOSMOSU).

Autonomiczny rozwo0j bielma mozna zaini-
cjowa¢ w warunkach eksperymentalnych w
wyniku zapylefi napromieniowanym pytkiem,
jak rowniez w wyniku kultur in vitro nie-
zaptodnionych zalazkow.

W ostatnich kilku latach ukazato si¢ wiele
prac na temat mutacji fie, mea i fis u Arabi-
dopsis (np.. OHAD i wspoétaut. 1996, 1999;
GROSSNIKLAUS i wspoélaut. 1998, 2001,
GOLDBERG i FISCHER 1999; KIYOSUE i wspotaut.
1999; LUO i wspoétaut. 1999, 2000; VINKENOOG
i wspotaut. 2000; VINKENOOG i SCOTT 2001).
Zmutowane geny sa odpowiedzialne za nieza-
lezny od zaptodnienia rozwoj endospermy i na-
sienia. Badania te wskazuja, ze zaplodnienie
nie jest konieczne do stymulacji formowania
sie endospermy nawet we wczesnych etapach
rozwoju, jak rowniez, ze drogi rozwoju komor-
ki jajowej i komorki centralnej sa niezalezne,
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gdyz mutacja fie nie inicjuje embriogenezy.
Nadal jednak niewiele wiadomo na temat gene-
tycznych podstaw autonomicznego rozwoju

bielma i partenogenetycznego roznicowania
sie komorki jajowe;j.

AUTONOMICZNY ROZWOJ BIELMA U ROZMNAZAJACYCH SIE PLCIOWO ROSLIN

AUTONOMICZNY ROZWOJ BIELMA IN SITU

U rozmnazajacych si¢ ptciowo Angiosper-
mae bielmo powstaje w wyniku zaptodnienia
komorki centralnej i z reguly jest triploidalne
(3n). Nieliczne gatunki charakteryzuje autono-
miczny rozwoj bielma w warunkach in situ
(Tabela 1). Do takich gatunkow naleza np. Ane-
mone ranunculoides i A. nemorosa. W pol-
skich populacjach osobniki rozmnazaja si¢
glownie na drodze wegetatywnej przez klacza.
Wyksztatcane nasiona nie sa zdolne do kietko-
wania, bowiem nie nastepuje zaptodnienie ko-
morki centralnej; bielmo rozwija si¢ autono-
micznie, co potwierdzila analiza kariologiczna
(TRELA 1963a, b; TRELA-SAWICKA 1974). Mozli-
wos¢ autonomicznego rozwoju bielma u A. ne-
morosa ), we francuskich populacjach tego ga-
tunku, zostala opisana rowniez przez
BROULANDA (1968). Tylko w nielicznych mega-
gametofitach autonomiczny rozwoj bielma na-
stepowat na drodze normalnych podzialow mi-
totycznych. Z wicksza frekwencja wystepo-
waly zaburzone mitozy (TRELA 1963b), obja-
wiajace si¢ glownie zahamowaniem cytokine-
zy i tworzeniem jader restytucyjnych. Efektem
powyzej opisanych zaburzen, obserwowanych
glownie w centralnej czeSci endospermy, byto
powstawanie jader na réznym stopniu ploidal-
nosci (od 4n do 32n).

Uzyskane wyniki zostaly potwierdzone
przez ekperymenty z kastrowanymi i izolowa-
nymi kwiatami, jak rowniez poprzez zapylenia
w warunkach kontrolowanych. Obserwowano
poczatkowy rozwoj zygotycznego zarodka i au-
tonomicznej endospermy; w poZniejszych eta-
pach nastepowalo zahamowanie rozwoju, co
prowadzito do wytworzenia nasion niezdol-
nych do kietkowania.

Defet w rozwoju nasion osobnikow pol-
skich populacji A. nemorosa i A. ranunculo-
ides wydaje si¢ by¢ efektem samoniezgodosci;
fagiewki pylkowe nie dorastaja do komorki
centralnej (TRELA-SAWICKA 1974). Osobniki
powstate droga powielania przez ktacza stano-
wia klon skladajacy si¢ z roslin identycznych
genetycznie. Zapylenia w obrebie klonu pro-
wadzity do zaburzen w rozwoju nasion. Nato-

miast w wyniku krzyzowan miedzy klonami
powstawaly zywotne nasiona i siewki.

Autonomiczny rozwo6j bielma udato si¢
rowniez uzyska¢ w warunkach in situ u orze-
cha wloskiego (Juglans regia) (TADEO i
wspotaut. 1994). Glownym celem badan byto
Sledzenie rozwoju woreczka zalazkowego i
wplywu endogennych giberelin na zapylone i
niezapylone zalaznie tej roSliny. Uzyskane wy-
niki wskazuja na to, ze kolejnoSC zapyle-
nie/zaplodnienie moduluje poziom fitohor-
monoéw. Poczatkowo, tuz po zapyleniu, naste-
puje obnizenie poziomu hormonow, a nastep-
nie, krotko po rozpoczeciu embriogenezy, po-
ziom hormonow podnosi si¢ i utrzymuje na
mniej wiecej statym poziomie. W niezapylo-
nych zalazniach najnizszy notowany poziom
giberelin pokrywat si¢ z momentem zahamo-
wania wzrostu zalazni, ,odpadania” niezapylo-
nych zalazkow (100%) oraz przyspieszeniem
celularyzacji rozwijajacej sie autonomicznie
endospermy. Zastosowanie egzogennych gi-
berelin nie niwelowalo efektu hamowania
wzrostu i ,odpadania” zalazkow.

Ostatnio, badania embriologiczne niezapy-
lonych zalazkow pomidora (Lycopersicon escu-
lentum) wykazaly mozliwos¢ indukcji autono-
micznego bielma u tego gatunku in situ
(ADAMOWICZ i wspotaut. 2000). W jednym, na
pie¢ badanych genotypow, w pojedynczych
zalazkach obserwowano rozwoj wielojadrowe;j
struktury przypominajacej endosperme, ktora
wypelniala wnetrze woreczka zalazkowego.

Podobnie, w badaniach nad komercyjnym
kultywarem Viola x wittrockiana (bratek
szwajcarski), w niezaptodnionych megagame-
tofitach pakow o dlugosci 20 mm i pakow
pototwartych, obserwowano wielojadrowe
struktury, przypominajace endosperme¢ jadro-
wa, towarzyszace niekiedy aparatowi jajowe-
mu, ktore wystepowaly odpowiednio z fre-
kwencja 2,3% i 4,8% (OPOKA 2001). Interpreta-
cja takich woreczkow zalazkowych jest bardzo
trudna bowiem nie mozna ustali¢ czy jest to
efekt podziatu jadra wtornego badz jader bie-
gunowych, czy tez wynik nadliczbowych mitoz
prowadzacych do powstania wielojadrowych,
nienormalnych, dojrzalych gametofitow.
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Tabela 1. Autonomiczne bielmo u rozmnazajacych si¢ plciowo przedstawicieli Angiospermae.

Takson

Literatura

In situ

Anemone nemorosa
Anemone ranunculoides
Juglans regia
Lycopersicon esculentum
Viola x wittrockiana

Zea mays

TRELA (1963a, b); BROULAND (1968)
TRELA-SAWICKA (1974)

TADEO i wspoétaut. (1994)
ADAMOWICZ i wspotaut. (2000)
OPOKA (2001)

LAIKOVA (1976)

In situ po zapyleniu napromieniowanym pytkiem

Actinidia deliciosa

Cucumis sativus

Malus spp.

MUSIAL i PRZYWARA (1998, 1999b)

LE DEUFF i SAUTON (1994); FARIS i NIEMIROWICZ-SZCZYTT
(1999)

JAMES i wspotaut. (1985); NICOLL i wspotaut. (1987);

ZHANG i LESPINASSE (1991)

Nicotiana sp.
Prunus domestica

Theobroma cacao

MUSIAL i PRZYWARA (1999a)
PEIXE i wspotaut. (2000)
FALQUE i wspoétaut. (1994)

In vitro

Allium cepa

Brassica napus

MUSIAL i wspotaut. (2001)

CHMIELOWIEC i wspotaut. (1997); ROJEK 2000; ROJEK i

wspotaut. (2000)

Gossypium hirsutum
Helianthus annuus
Helleborus niger
Hordeum vulgare
Lupinus luteus
Melandrium album
Oryza sativa

Viola odorata

Viola riviniana
Viola silvestris

Viola x wittrockiana

JENSEN i wspotaut. (1977)

YANG i wspolaut. (1986)

MOL i wspotaut. (1995)

HUANG i wspoétaut. (1982)

MOL i wspoétaut. (1995)

MOL 1992; MOL i wspoétaut. (1995)
ZHOU i YANG (1981)

WIOWSKA i wspotaut. (1999a, b)
WIJOWSKA i KUTA (2000)
WIOWSKA i KUTA (2000)
STEPIEN-WIJOWSKA (2002)

Autonomiczny rozwoj bielma in situ u ro-
slin rozmnazajacych si¢ plciowo jest zjawi-
skiem rzadkim i wymaga bardziej wnikliwych
badan porownawczych rozwoju endospermy
in situ i in vitro u danego genotypu czy gatun-
ku. Nie mozna wykluczy¢, ze indukcja autono-
micznego rozwoju bielma ma zwiazek z pre-

dyspozycjami wielu roSlin okrytonasienncyh
do apomiksji, ktora w Swietle obecnych da-
nych wydaje si¢ by¢ uwarunkowana ekspresja
pojedynczego (-czych) genu (-0w), zalezna od
czasu i stadium rozwojowego (KOLTUNOW i
wspotaut. 1995, SAVIDAN 2001).
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INDUKCJA AUTONOMICZNEGO ROZOW]JU
BIELMA W WARUNKACH EKSPERYMENTALNYCH

Autonomiczny rozwoj endospermy mozna
zaindukowa¢ w warunkach eksperymental-
nych przez zapylenia z uzyciem napromienio-
wanego pylku oraz w kulturach in vitro nieza-
pylonych zalazkow i zalazni (Tabela 1).

Autonomiczne rozwoj bielma po zapyleniach in
situ napromieniowanym pytkiem

Zapylenia napromieniowanym pyltkiem
(stosuje si¢ glownie promieniowanie gamma)
sa szeroko stosowana technika w indukcji in
situ haploidalnych roSlin. Ta metoda zostata
miedzy innymi zastosowana u niektorych ro-
Slin uzytkowych (np. u jabtoni, ogorka, kiwi,
gruszy, rozy, melona), aczkolwiek procent uzy-
skiwanych haploidow byl bardzo niski. Dopie-
ro zastosowanie kultury in vitro zapylonych
napromieniowanym pytkiem zalazkow, nasion
lub zarodkow znacznie polepszyto uzyskiwane
wyniki.

Pomimo, ze napromieniowanego pytku
uzywano od wielu lat (po raz pierwszy uzyty w
1922 r. przez Blakeslee i wspotpracownikow),
niewiele jest badan nad zaptodnieniem i wcze-
snymi etapami embriogenezy po zapyleniu na-
promieniowanym pytkiem. Takie badania em-
briologiczne zostaly przeprowadzone nad Li-
lium, Melandrium, Tradescantia, Theobroma
cacao, Actinidia deliciosa, Pyrus, Prunus, Cu-
cumis (patrz MUSIAL i PRZYWARA 1998, FARIS i
NIEMIROWICZ-SZCZYTT 1999, PEIXE i wspotaut.
2000).

Autonomiczny rozwoj bielma udato si¢ za-
indukowad¢, w wyniku zapylefi napromienio-
wanym pytkiem, u kilku taksoné6w waznych
ekonomicznie: ogorka, tytoniu, kiwi, jabtoni,
sliwy, i kakaowca (Tabela 1).

Badania prowadzone nad zapyleniami na-
promieniowanym pytkiem wskazuja na kilka
efektow tego procesu: (i) napromieniowanie
zaburza podwojne zaplodnienie, co jest
zwiazane glownie z wplywem promieniowa-
nia na wzrost tagiewki pytkowej i na zywot-
nos¢ pyltku; (ii) rozwoj zarodka i endospermy
jest zalezny od dawki napromieniowania; (iii) z
reguly, przy stosowaniu wyzszych dawek na-
promieniowania (200 i > Gy) rozwoj zarodka i
bielma jest opézniony w stosunku do mate-
rialu kontrolnego i do materialu uzyskanego
po uzyciu nizszych dawek napromieniowania
(<100 Gy), chociaz efekt zastosowanej dawki
jest zalezny od gatunku. NajczeSciej, przy wyz-

szych dawkach promieniowania nastepuje
znaczne przyspieszenie degeneracji bielma i
zarodkow, jak rowniez ich rozwoj odbiega od
normalnego. Moga oczywiscie by¢ wyjatki i tak
np. u Actinidia deliciosa, chociaz wyzsze daw-
ki napromieniowania (700 i 900 Gy) drastycz-
nie obnizaly liczb¢ nasion w zalazniach, to przy
wickszej dawce napromieniowania (900Gy)
procent nasion zawierajacych zarOwno zaro-
dek, jak i endosperme byl wyzszy niz przy daw-
ce 700 Gy (Ryc. 1). To zjawisko moze byC wyja-

Fig. 1. Autonomiczne komorkowe bielmo (ab) i
partogenetyczny zarodek (z) u Actinidia, 72 dni
po zapyleniu napromieniowanym pytkiem o
dawce promieniowania 9 kG; pow. 90 x (zdjecie
udostepnione przez dr. K. Musiat i prof. L. Przy-
ware).

$nione przez tzw. efekt Hertwiga opisywany
przez kilku badaczy (patrz MUSIAL i PRZYWARA
1998). Natomiast u Nicotiana nie obserwowa-
no wyraznego wpltywu dawki napromieniowa-
nia; efekt zapylenia napromieniowanym
pylkiem byl podobny we wszystkich uzytych
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krzyzowkach, a roznice w indukcji autono-
micznego rozwoju endospermy i partenogene-
zy pod wplywem zastosowanych dawek byly
znikome (MUSIAL i PRZYWARA 1999a); (iv)
opOzniony rozwoj bielma przejawia si¢, w
przypadku bielma jadrowego, brakiem zaktad-
ania si¢ Scian komorkowych; bielmo kontrolne
po okresSlonym, dla danego gatunku, czasie po
zapyleniu osiaga stadium komorkowe, bielmo
powstate po zastosowaniu pyltku napromienio-
wanego pozostaje jadrowe (PEIXE i wspotaut.
2000); (v) w zaleznoSci od wysokosci dawki na-
promieniowania, uzyskuje si¢ nasiona: normal-
ne, puste, z obecnoScia wylacznie endosper-
my, wylacznie zarodka, badz z zarodkiem i biel-
mem; (vi) z reguly autonomiczne bielmo za-
wiera mniej substancji zapasowych w porow-
naniu z bielmem kontrolnym; iloS¢ skrobi i lipi-
dow w diploidalnej endospermie komorkowe;j
jest porownywalna z iloScia tych substancji w
komorce centralnej; (vii) status bielma (plo-
idalnoS¢) ustala sie na podstawie analizy kario-
logicznej, cytometrii przeptywowej badz me-
tod analizy morfometrycznej; (viii) jadra auto-
nomicznej endospermy moga wykazywac zroz-
nicowanie kariologiczne (powstaja jadra poli-
ploidalne na skutek zaburzefi podziatéw mito-
tycznych, badz procesow endoreplikacyj-
nych), co obserwowano u jabtoni (NICOLL i
wspotaut. 1987) lub nie wykazuja takiej zmien-
noSci np. u kiwi (MUSIAL i PRZYWARA 1999b);
synchronizacja podzialow jader endospermy
moze by¢ wyraznie zaklocona.

Wryniki te maja duze znaczenie, bowiem
uzyskana na tej drodze endosperma moze da-
wac potencjalne mozliwoSci regeneracji ho-
mozygotycznych, diploidalnych roslin, jak
rowniez dla badan genetycznych i programow
rozrodczych.

Eksperymenty z  napromieniowanym
pylkiem moga rzuci¢ pewne Swiatlo na zjawi-
sko imprintingu genomowego charaktery-
stycznego dla rozwoju bielma u rozmna-
zajacych si¢ plciowo Angiospermae. W wyniku
zapylen napromieniowanym pyltkiem mozna
uzyska¢ potomstwo, ktore jest dokladna re-
plika rosliny matczynej. Podobnie jak w
przypadku autonomicznie rozwijajacej si¢ en-
dospermy u apomiktoéw i niektorych taksonow
rozmnazajacych si¢ plciowo, prawidlowy sto-
sunek genomow rodzicielskich 2 (mateczne):1
(ojcowski), bioracych udziat w powstawaniu
bielma po zapyleniu napromieniowanym
pylkiem, jest zaklocony; nie uczestniczy w ogo-
le genom ojcowski.

Autonomiczny rozwoj bielma w kulturach niezapy-
lonych zalazkow i zalazni

Kultury in vitro niezapylonych zalazkow i
zalazni sa obecnie, obok androgenezy, jedna z
najwazniejszych metod wuzyskiwania haplo-
idow, organizmow modelowych do wielu ba-
dan embriologicznych i genetycznych. W wyni-
ku indukcji gynogenezy in vitro dochodzi do
partenogenetycznego rozwoju komorki jajowe;j
i/lub rozwoju bez zaplodnienia innej komorki
woreczka zalazkowego badz bezposSredniej em-
briogenezy z megaspor (MOL 1999). Sporadycz-
nie moze rowniez dochodzi¢ do stymulacji po-
dzialow jadra wtornego komorki centralnej lub
jader biegunowych, co prowadzi do rozwoju
autonomicznej endospermy (MOL 1999). In-
dukcje autonomicznego bielma uzyskano w kul-
turze niezaplodnionych zalazkéw badz zalazni
kilkunastu taksonéw (Tabela 1).

Czynniki wptywajgce na indukcje rozwo-
Ju autonomicznego bielma w Rulturach in
vitro. Podobnie jak w przypadku gynogenezy,
wiele czynnikOw moze wplywac na indukcje
podzialow komorki centralnej. Wystepowanie
autonomicznego rozwoju bielma w zalazkach
hodowanych na pozywkach indukujacych gy-
nonegeze sugeruje podobienstwo dziatajacych
czynnikOw na obydwa procesy.

Do najwazniejszych czynnikOw wptywa-
jacych na efektywnos$¢ kultur niezapylonych
zalazkow i zalazni naleza: genotyp roSliny do-
norowej, skltad pozywki, stadium rozwojowe
woreczka zalazkowego, warunki kultury, ro-
dzaj eksplantatu, wiek oraz warunki wzrostu
rosliny matecznej (patrz MUSIAL i PRZYWARA
2001). Wptyw poszczegdlnych czynnikOw na
indukcje gynogenezy zostal szeroko omowio-
ny w kilku pracach przegladowych (YANG i
ZHOU 1982, BOHANEC 1994, MUKHAMBE-
TZHANOV1997, MOL 1999, MUSIAL i PRZYWARA
2001). W niniejszej pracy przedstawiony jest
wplyw wyzej wymienionych czynnikow na in-
dukcje rozwoju autonomicznego bielma.

Istnieje wyrazna zaleznoS¢ pomiedzy geno-
typem rosliny donorowej a zdolnoscia do roz-
woju in vitro. U Viola odorata, w kulturze nie-
zapylonych zalazkow, zarowno frekwencja po-
wiekszonych zalazkow, jak i indukcja autono-
micznej endospermy zalezala w glownej mie-
rze od genotypu rosliny matecznej (WIJOWSKA
i wspotaut. 1999a, b). W genotypach G6i G10
ponad 95% zalazkow powiekszato si¢, podczas
gdy w genotypie G9 tylko 47%. Najwyzsza fre-
kwencje indukcji endospermy uzyskano w ge-
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notypie G9 (12,3%), natomiast najnizsza w ge-
notypie G6 (5,5%). U rzepaku dwa, sposrod
trzech testowanych genotypow, okazaty sie po-
datne na indukcj¢ autonomicznego rozwoju
bielma w warunkach kultur in vitro niezaptod-
nionych stupkéw (CHMIELOWIEC i wspolaut.
1997, ROJEK 2000, ROJEK i wspotaut. 2000).

Podobna zaleznoS¢ wystepuje w przypadku
rodzaju eksplantatu. Dla jednych roslin najlep-
sze rezultaty osiagano stosujac kulture niezapy-
lonych zalazkéw, dla innych wydajniejsza byta
kultura zalazni czy nawet calych pakow kwiato-
wych. U rzepaku najlepsza okazata si¢ kultura
stupkéw z zachowanymi dziatkami kielicha i
fragmentem szyputki kwiatowej (CHMIELOWIEC
iwspotaut. 1997, ROJEK 2000, ROJEK i wspotaut.
2000), calych zalazni u ryzu (ZHOU i YANG
1982), Lupinus luteus, Helleborus niger i Me-
landrium album (MOL i wspoétaut. 1995) i u
przedstawicieli rodzaju Viola (WIJOWSKA i
KUTA 2000). Aczkolwiek dla Viola odorata do-
bre rezultaty uzyskano rOwniez stosujac kulture
niezaptodnionych zalazkéw. Natomiast w przy-
padku V. silvestris, V. riviniana i Viola x wil-
trockiana indukcja autonomicznego rozwoju
endospermy wystapila jedynie przy wykorzysta-
niu jako eksplantatu niezapylonych zalazni; nie
udato sie utrzymac w kulturze izolowanych, nie-
zaplodnionych  zalazkéw  (WIJJOWSKA i
wspotaut. 1999a, b; WIJOWSKA i KUTA 2000; STE-
PIEN-WIJOWSKA 2002), a u H. niger obok zalazni
zadowalajace wyniki uzyskano w kulturze
zalagzkoéw przymocowanych do placenty (MOL i
wspolaut. 1995).

Waznym czynnikiem dla wydajnej kultury
zeniskich gametofitow jest stadium rozwojowe
woreczka zalazkowego. Z reguly im woreczek
jest lepiej wyksztalcony tym wicksze prawdo-
podobienstwo wystapienia haploidalnej parte-
nogenezy. Wydaje si¢, ze taka sama zaleznos¢
istnieje dla indukcji rozwoju autonomiczne;j
endospermy. W momencie inokulacji u Viola
odorata (WIJOWSKA i wspotaut. 1999a, b;
WIJOWSKA i KUTA 2000; STEPIEN-WIJOWSKA
2002), Brassica napus (CHMIELOWIEC i
wspotaut. 1997, ROJEK 2000, ROJEK i wspotaut.
2000), Lupinus luteus i Helleborus niger (MOL
i wspotaut. 1995), Helianthus annuus (YANG i
wspotaut. 1986), woreczek zalazkowy byt w
stadium 8-jadrowym. U Melandrium album, w
momencie rozpoczecia kultury, eksplantaty za-
wieraly megagametofity w mtodszych stadiach
rozwojowych (1- do 4- jadrowe woreczki
zalazkowe), ktore osiagaly dojrzalos¢ w toku
trwania kultury. Aczkolwiek w kulturze

zalazkow przymocowanych do placenty, 1- do
4-jadrowe woreczki zalazkowe tego gatunku
rozwijaly sie w nietypowe gametofity z nadlicz-
bowymi jadrami (MOL 1992, MOL i wspolaut.
1995), ktore po dalszych podziatach tworzyty
strukture przypominajaca wielojadrowe biel-
mo. W przypadku Hordeum vulgare hodowa-
ne in vitro zalaznie zawieraly wprawdzie ga-
metofity w roznych stadiach rozwojowych (od
1-jadrowego woreczka zalazkowego do sta-
dium dojrzatego megagametofitu), to jednak
najwyzsza frekwencje indukcji haploidalnych
zarodkow i autonomicznej endospermy odno-
towano, kiedy zalazki w momencie inokulacji
zawieraly dojrzate, 8jadrowe megagametofity
(HUANG i wspotaut. 1982, CASTILLO i CISTUE
1993). U Oryza sativa obserwowano rozwoj
haploidalnych roslin nawet bezposrednio z
megaspory, jednak kultura starszych zalazni
data w efekcie zaro6wno rozwoj haploidow jak i
autonomicznej endospermy (patrz MUSIAL i
PRZYWARA 2001).

Na wyniki kultury in vitro niewatpliwy
wplyw ma rOwniez rodzaj pozywki oraz steze-
nie substancji wzrostowych i cukrow.
Poczatkowo (lata 50.) wickszoS¢ eksperymen-
tow prowadzono na pozywkach Nitscha; obec-
nie najczesciej uzywa sie pozywek: MS, Millera,
i N6 (patrz MUSIAL i PRZYWARA 2001). Wiele
doswiadczen wskazuje na to, ze sktad pozywki
moze mie¢ decydujace znaczenie dla drogi,
jaka bedzie przebiegac rozwoj niezaptodnione-
go gametofitu zefiskiego. U rzepaku, z kilkuna-
stu zastosowanych pozywek, na pieciu
nastapila indukcja autonomicznego rozwoju
endospermy: MS (bez dodatku regulatorow
wzrostu), MS + 2 mg/l BAP + 0,1 mg/l NAA, MS
+ 2 mg/l BAP + 2 mg/l 2,4-D oraz po tzw. $zo-
kach auksynowych, gdzie na pozywce MS z wy-
sokimi dawkami 2,4-D (20 lub 40 mg/1) hodo-
wano material przez 1 godz., a natepnie prze-
noszono na czysta pozywke MS (CHMIELOWIEC
i wspotaut. 1997, ROJEK 2000, ROJEK i
wspotaut. 2000). W przypadku gatunkoéw z ro-
dzaju Viola, autonomiczny rozwoj endosper-
my wystapit u V. riviniana, V. silvestris i Viola
x wittrockiana (WIJOWSKA i KUTA 2002, STE-
PIEN-WIJOWSKA 2002) na pozywce MS zawie-
rajacej niska koncentracje 2,4-D (0,01, 0,1 i 1
mg/1); z kolei dla Viola odorata rodzaj pozywki
nie byl istotnym czynnikiem dla indukcji roz-
woju endospermy; rozwoj nastapil na wszyst-
kich zastosowanych w kulturze pozywkach
(WIOWSKA i wspotaut. 1999b, WIJOWSKA i
KUTA 2000).
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W wiekszosci przypadkOw obecnos¢ egzo-
gennych hormonow jest niezbedna do induk-
¢ji rozwoju autonomicznego bielma, aczkol-
wiek ich wysokie stezenie moze stymulowac
nadmierny rozrost tkanek somatycznych, przy
jednoczesnym zahamowaniu rozwoju struktur
wewnatrz woreczka zalgzkowego (YANG i
ZHOU 1982, MUKHAMBETZHANOV1997). Bada-
nia nad Brassica napus wykazaly, ze rozwoj au-
tonomicznej endospermy jest takze mozliwy
bez uzycia egzogennych fitohormonow. Na
pozywce podstawowej MS wbogaconej tylko
wyzszym stezeniem sacharozy (6%), frekwen-
cja indukcji autonomicznego rozwoju endo-
spermy byla stosunkowo wysoka (ROJEK i
wspotaut. 2000). U Helleborus niger obecnos¢
wody bez dodatku fitohormonow i sktadnikow
odzywczych oraz podwyzszenie temperatury,
indukowato autonomiczny rozwoj bielma
(MOL i wspotaut. 1995). Warto zaznaczy¢, ze w
przypadku gynogenezy in vitro, rozwoj gyno-
genicznych zarodkow na pozywce bez dodat-
ku egzogennych fitohormonoéw notowano jak
dotad tylko w kulturach niezapylonych zalazni
kukurydzy (Alatorceva i Tyrnov 1994, za
BHOJWANI i THOMAS 2001) i u Allium cepa
(CAMPION i wspotaut. 1995).

Warunki w jakich prowadzi si¢ kultury nie-
zapylonych zalazni i zalazkOw maja rOwniez
duze znaczenie. Mozna stosowal pozywki
ptynne lub state, hodowac¢ eksplantaty na
Swietle lub w ciemnosci i przy roznej tempe-
raturze. [zolowane zalaznie i zalazki z reguly
hoduje si¢ w temperaturze 22-26°C, ale czasa-
mi nizsze lub wyzsze temperatury sa optymal-
ne dla kultury (MUKHAMBETZHANOV 1997).
MOL i wspotautorzy (1995) podaja, ze obok
hormonow temperatura jest istotnym czynni-
kiem indukujacym podzialy w niezaptodnio-
nych komorkach centralnych. U Helleborus
niger temperatura byta prawdopodobnie naj-
wazniejszym czynnikiem spontanicznego for-
mowania si¢ endospermy w poinaturalnych
warunkach, gdzie kwiaty byly inkubowane w
wodzie bez dodatku fitohormonow, ale przy
znacznie podwyzszonej temperaturze (27°C)
w porOwnaniu z warunkami iz planta (poniz-
ej 10°0).

Dotychczas nieliczne badania dotyczyly
okreslenia wplywu wieku rosliny donorowe;j
na procesy zachodzace w kulturach in vitro. W
przypadku gynogenezy u Gerbera jamesonii
wykazano, ze wiek jest bardzo waznym czynni-
kiem wplywajacym zarowno na wydajnosc for-
mowania kalusa jak i na jego zdolnosci morfo-

genetyczne (patrz MUSIAL i PRZYWARA 2001).
W przypadku Viola odorata zalazki z pakow
kwiatowych i kwiatow serii jesiennej byly bar-
dziej podatne na indukcje autonomicznego
rozwoju bielma (12,5% i 13,7%, odpowiednio)
niz ze stadium otwartego kwiatu i kwiatow po-
chodzacych z serii wiosennej (odpowiednio
8,3% i 4,9%).

Embriologia autonomicznego bielma uzy-
skanego in vitro. Autonomiczny rozwoj bielma
rozpoczyna sie zwykle od podzialéw jadra
wtornego (MOL i wspoétaut. 1995), ale moze
by¢ rowniez rezultatem podzialow jader biegu-
nowych, ktore nie ulegly fuzji. Kolejna mo-
zliwa droga jest powstanie nietypowego ceno-
cytowego woreczka zalazkowego z duza liczba
jader, z ktorego po cytokinezie moze powstac
tkanka przypominajaca bielmo (MOL 1999).

Z reguly moment pierwszych podzialow
jader endospermy jest trudny do zaobserwo-
wania, nie mozna wiec bezposrednio ustalic¢
czy autonomiczna endosperma powstala z
dwoch osobno dzielacych si¢ jader bieguno-
wych (lub jednego) czy tez w wyniku po-
dzialu wtornego jadra komorki centralne;j.
Dotychczas bardzo nieliczne sa dane na te-
mat statusu kariologicznego autonomiczne-
go bielma zaindukowanego w warunkach in
vitro. Aby ustali¢ pochodzenie autonomicz-
nej endospermy wykorzystuje si¢ wiec droge
poSrednia, polegajaca na poréwnaniu struk-
tury i wielkoSci jader endospermy powstalej
w wyniku kultury, z endosperma kontrolna
oraz z jadrami biegunowymi i pierwotnym
jadrem endospermy.

W kulturach niezapylonych zalazkow Viola
odorata nie obserwowano wczesnych etapow
rozwoju bielma, nie udato si¢ ro6wniez ustali¢
liczby chromosomow. Istnieje jednak kilka fak-
toOw wskazujacych na powstanie bielma w wy-
niku podzialow jader biegunowych (WIJOW-
SKA i wspotaut. 1999b). W kontrolnych kwia-
tach, po wolnym zapyleniu, znajdowano doj-
rzale, 8-jadrowe megagametofity z obecnoscia
2 jader biegunowych w komorce centralnej.
Nawet w zaplodnionych woreczkach zalazko-
wych, gdzie komorka plemnikowa widoczna
byla w komorce jajowej, jadra biegunowe
nadal nie ulegaty fuzji. W niezapylonych kwia-
tach, pozostawionych w izolacji przez trzy ty-
godnie, znajdowano wylacznie komorke cen-
tralna z 2 jadrami biegunowymi. Podobnie w
materiale hodowanym #n vitro, po czterech
dniach kultury, w niezaptodnionych worecz-
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kach zalazkowych nadal stwierdzano obec-
noS¢ w komorce centralnejjader biegunowych
obok aparatu jajowego. Powyzsze obserwacje
wskazuja raczej na pochodzenie autonomicz-
nej endospermy u tego taksonu z jader biegu-
nowych (lub jednego jadra biegunowego)
anizeli jadra wtornego. To oznaczaloby, ze au-
tonomicznie rozwijajaca si¢ endosperma jest
haploidalna. Autorzy (WIJOWSKA i wspotaut.
1999b) nie wykluczaja jednak mozliwosci fuzji
jader biegunowych w toku trwania kultury.

U Lupinus luteus, Helleborus niger i Melan-
drium album w wickszoSci pierwotnych eks-
plantatow wystepowaly jadra biegunowe, ale
w trakcie kultury, w licznych zalgzkach, obser-
wowano rowniez jadro wtérne (MOL i
wspotaut. 1995), co sugeruje rozwoj autono-
micznego bielma w wyniku podziatow jader
biegunowych lub jadra wtornego.

Rozw0j autonomicznej endospermy z
wtornego jadra komorki centralnej notowano
takze w kulturach niezapylonych zalazkow
Gossypium hirsutum (JENSEN i wspotaut.
1977), zas z jader biegunowych u ryzu i
bawelny (ZHOU i YANG 1981, HUANG i
wspotaut. 1982).

Endosperma indukowana in vitro z reguty
sklada sie¢ z kilku do kilkdziesieciu jader. U Vio-
la odorata, w zalazkach po 4-7 dniach kultury
liczba jader autonomicznej endospermy
wahata sie¢ od 10 do 50 (Ryc. 2), za$ u rzepaku
miedzy 3 a 14 dniem kultury od 2-20, a u Al
lium cepa do trzeciego tygodnia kultury od 4
do 30. Wielojadrowe autonomiczne bielmo ob-
serwowano u Helleborus niger; niektore
zalazki zawieraly 260-420 jader. Jednak w zad-
nym z zalazkOw nie zauwazono celularyzacji
endospermy. CzeSciowa celularyzacje bielmau
tego gatunku obserwowano jedynie w potna-
turalnych warunkach hodowlanych, a takze
sporadycznie (w jednym zalazku) w warun-
kach in wvitro u Melandrium album (MOL
1992). Przedwczesna celularyzacje autono-
micznej endospermy uzyskal JENSEN i wspotau-
torzy (1977) po zastosowaniu egzogennych
hormonow (IAA i GA3).

Do niedawna twierdzono, ze w kulturze nie-
zapylonych zalazkoéw i zalazni, w jednym wo-
reczku zalazkowym, rozwijata si¢ tylko autono-
miczna endosperma lub wylacznie haploidalny
zarodek (MOL 1999). Ostatnie badania nad Al-
lium cepa udowodnily, ze zaroOwno zarodek, jak
i endosperma moga rozwija¢ sie¢ w jednym
zalazku w warunkach kultury in vitro nie-
zaplodnionych zalazkow (MUSIAL i wspotaut.

2001). Rozwoj haploidalnego zarodka i autono-
micznej endospermy w obrebie tego samego
zalazka opisywano takze w przypadku ekspery-
mentoéw z zapylaniem #n situ napromieniowa-
nym pytkiem u Actinidia deliciosa (MUSIAL i
PRZYWARA 1998, 1999a), u przedstawicieli ro-
dzaju Nicotiana (MUSIAL i PRZYWARA 1999b) i u
Prunus domestica (PEIXE i wspotaut. 2000).

Ryc. 2. Autonomiczne bielmo jadrowe (ab) zain-

dukowane w niezapylonych, izolowanych
zalazkach Viola odorata po 6 dniach kultury na
pozywce MS+0,1mg/1 2,4-D; pow. 400x (zdjecie
udostepnione przez dr M. Stepien-Wijowska).

Zaklocenia w poczatkowej fazie rozwoju
cenotycznego bielma w kulturach in vitro po-
legajace na nietypowym rozmieszczeniu jader
w cytoplazmie wypetniajacej cale wnetrze wo-
reczka zalazkowego, zahamowaniu procesu ce-
lularyzacji oraz wyraznym opoéznieniu w roz-
woju autonomicznego bielma w porownaniu z
bielmem kontrolnym, moga wynikac¢ ze zmia-
ny ekspresji genow odpowiedzialnych za cykl
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komoérkowy, tworzenie si¢ radialnego systemu
mikrotubul i cytokineze. Wiadomo bowiem, ze
w kulturach in vitro tkanek roSlinnych zmiany
poziomu metylacji cytozyny wptywaja na eks-
presja genOw; geny, ktore ulegaja ekspresji
maja obnizona metylacje (patrz OLSZEWSKA i
wspotaut. 1999). Nie mozna wiec wykluczyd,
ze w warunkach kultury in vitro niezaptodnio-
nych zalazkow i zalazni nastepuje zmiana eks-
presji genow (zahamowanie ekspresji genow)
blokujacych podzialy jadra wtornego badz

jader biegunowych przed zaptodnieniem, ale
by¢ moze jest to jedynie wpltyw regulatorow
wzrostu na indukcje podzialow mitotycznych
w komorce centralnej. Hipotezy te wymagaja
dalszych badafn na poziomie molekularnym.

Autonomiczna endosperma zaindukowana
w Scisle zdefiniowanych warunkach ekspery-
mentalnych moze okazac si¢ uktadem modelo-
wym do badania mechanizmow réznicowania
sie tej tkanki; moze rowniez rzucic Swiatto na
role udzialu genomu ojcowskiego na rozwoj
bielma.

AUTONOMICZNY ROZWO]J BIELMA U ROSLIN APOMIKTYCZNYCH

Termin apomiksja oznacza bezptciowy roz-
woOj roSlin, w ktorym omini¢te sa dwa etapy
charakterystyczne dla rozmnazania ptciowego:
mejoza (cze¢Sciowo lub calkowicie) oraz
zaplodnienie komorki jajowej. Zarodek rozwi-
ja si¢ na drodze partonogenezy za$ bielmo au-
tonomicznie (u apomiktow autonomicznych)
lub po zaptodnieniu komorki centralnej (apo-
mikty pseudogamiczne). Poczatkowo termin
ten mial bardzo szeroki zakres i obejmowatl
wszystkie typy rozmnazania bezplciowego,
lacznie z rozmnazaniem wegetatywnym, w kto-
rych nowy organizm powstawal bez polacze-
nia si¢ gamet (syngamii). Obecnie apomiksja
zawezona jest do agamospermii, czyli rozmna-
Zania przez nasiona; zarodek powstaje bez pro-
cesu zaplodnienia (patrz NOGLER 1984; CZAPIK
1991, 1997, 1999, 2000a, b).

Apomiksja moze by¢ uwazana za rozwojowa
odmiane ptciowej drogi rozmnazania, w ktorej
okreslone etapy zostaly skrocone (KOLTUNOW
1993). Przy takim zatozeniu, oba typy rozmna-
zania powinny mie¢ wiele wspolnych sktadni-
kow regulatorowych. Jest wysoce prawdopo-
dobne, ze geny kontrolujace apomiksje, odgry-
waja rowniez kluczowa rol¢ w rozmnazaniu
plciowym. Zatem genetyczna inzynieria apo-
miksji bedzie wymagata zrozumienia genetycz-
nych podstaw i molekularnych mechanizméw
kontrolujacych rozmnazanie plciowe. Niestety,
jak dotad, problemy te sa bardzo stabo poznane
(patrz GROSSNIKLAUS 2001).

Potomstwo powstate w wyniku agamosper-
mii jest matroklinalne, co oznacza, ze fenotypo-
wo jest podobne do organizmu matecznego.
Jest to zatem naturalna droga klonowania ro-
slin przez nasiona. Jednak nalezy pamietac o
mozliwoSci powstawania mieszancoOw typu

B3, gdy niezredukowana komorka jajowa moze
byc¢ zaptodniona przez zredukowany plemnik.

Nalezy podkresli¢, ze bielmo wyksztalca si¢
u wszystkich badanych do tej pory apomiktow.
Jest to zjawisko charakterystyczne zarOwno dla
apomiktow gametofitowych, jak i sporofito-
wych. U tych ostatnich rozwoj zarodka przyby-
szowego jest zalezny od obecnosci bielma po-
wstalego na drodze plciowej (patrz GROS-
SNIKLAUS 2001).

Ogolnie, apomiksja jest szeroko rozprze-
strzeniona wsrod roSlin okrytonasiennych i
uznaje si¢, ze ewoluowala niezaleznie w kilku
taksonach z rozmazajacych si¢ plciowo przod-
kow. Szacuje si¢, ze apomiksja wystepuje u
300-400 taksonow (podawany zakres liczby
taksonow apomiktycznych jest dosy¢ szeroki,
co wynika z r0znego podejscia autorow do ran-
gi jaka nadaje si¢ mikrogatunkom rozmna-
zajacym si¢ bezptciowo) nalezacych do ok. 40
rodzin. Wickszos¢ taksonoéw apomiktycznych
(75%) nalezy do 3 rodzin: Asteraceae, Poaceae i
Rosaceae. Wystepowanie apomiksji i jej form
nie jest przypadkowe. Diplosporia jest po-
wszechna wsrod Asteraceae, a mniej czesta u
pozostatych dwoch rodzin. Natomiast apospo-
ria wystepuje z najwieksza frekwencja u Rosa-
ceae i Poaceae, za$ rzadko u Asteraceae. Auto-
nomiczna apomiksja wydaje si¢ by¢ ograniczo-
na gtownie do Asteraceae; u dwoch pozo-
statych rodzin wystepuje sporadycznie (patrz
NOGLER 1984, GROSSNIKLAUS 2001, GRIMA-
NELLI i wspotaut. 2001).

We florze Polski, sposrod 2620 opisanych
taksonow (MIREK i wspotaut. 1995), u 63 (ok.
2,5%) nalezacych do 3 wyzej wymienionych ro-
dzin wystepuje rozwoj na drodze agamosper-
mii, badz stwierdzono u nich wystepowanie
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okreSlonych  proceso6w  apomiktycznych
(CZAPIK i KOSCINSKA-PAJAK 2000).

Najnowsze osiagniecia i trendy w bada-
niach nad apomiksja dotyczace glownie gene-
tycznych podstaw i molekularnych mechani-
zmow, jak rowniez perspektywy badan przed-
stawiaja artykuly przegladowe zebrane w
ksigzce pt. ,The flowering apomixis: from me-
chanisms to genetic engineering” wydanej w
2001 r. pod zbiorowa redakcja Y. Savidana, J.G.
Carmana, T. Dresselhausa.

U zdecydowanej mniejszoSci apomiktow,
rozwoj bielma jest autonomiczny, czyli nie jest
konieczne zaplodnienie komorki centralnej i
tym samym bielmo powstaje bez udziatu geno-
mu ojcowskiego. Tak wiec przewidywany sto-
sunek genomow rodzicielskich w bielmie u
tych form powinien wynosi¢ 4 (mateczne):0
(ojcowskie) przy zalozeniu, ze bielmo rozwija
sie z jadra wtornego powstatego po fuzji jader
biegunowych, badz 2:0 kiedy bielmo powstaje
na skutek podzialéw pojedynczych jader bie-
gunowych.

Chociaz pytek jest zbedny u autonomicz-
nych apomiktow, to jednak rzadko kwiaty sa
meskosterylne. Sa natomiast przypadki form
np. w rodzaju Alchemilla, u ktorych pyltek w
ogole nie jest wyksztatcony (IZMAILOW 1986).
Przyktadem roSliny uniezaleznionej od zapyle-
nia jest rozdzielnoplciowy gatunek Antenna-
ria alpina s.1., w obrebie ktorego wyrdzniono
setki taksonow znanych tylko z zenskich oka-
zOW (patrz NOGLER 1984).

Bielmo autonomicznych apomiktow sktada
sie z jader o roznym stopniu ploidalnosci. Na
podstawie badan embriologicznych potaczo-
nych ze szczeg6towa analiza kariologiczna biel-
ma autonomicznych apomiktow z rodzin Aste-
raceae (Taraxacum — MALECKA 1967, 1973,
1982; Hieracium — SKAWINSKA 1962,
SKALINSKA i KUBIEN 1972, SKALINSKA 1973, PO-
GAN i WCISLO 1995, Chondrilla — KOSCIN-
SKA-PAJAK 1996) i Rosaceae (Alchemilla —

[ZMATLOW 1986, 1994) wynika, ze u badanych
taksonoOw autonomiczne bielmo powstaje w
wyniku podzialow: (i) wtornego jadra
bedacego efektem fuzji 2 jader biegunowych o
niezredukowanej liczbie chromosomow; (ii)
pojedynczych, niezredukowanych jader biegu-
nowych; (iii) wtérnego jadra badz jader biegu-
nowych.

W toku rozwoju autonomicznego bielma
dochodzi do zréznicowania kariologicznego
tej tkanki (powstaja jadra o aneuploidalneji po-
liploidalnej liczbie chromosomow), u podstaw
ktorego leza zaklécenia w przebiegu mitozy
(powstawanie mostow anafazowych, zlewanie
si¢ plytek metafazowych, powstawanie jader
restytucyjnych) oraz procesy endoreplikacyj-
ne (endomitoza, endoreduplikacja), co Swiad-
czy o tym, ze te same mechanizmy sa odpowie-
dzialne za zréznicowanie bielma autonomicz-
nego jak i powstatego w wyniku zaptodnienia
komorki centralnej (patrz art. ROJEK i KUTA w
tym numerze KOSMOSU).

Wystepowanie autonomicznych apomik-
toOw nasuwa pytanie, czy w przypadku takich
taksonow mozna mowic¢ o imprintingu geno-
mowym. Przypuszcza si¢, ze u rozmnazajacych
si¢ ptciowo gatunkow, jak rowniez u pseudo-
gamicznych apomiktéw sposrod gendow odpo-
wiedzialnych za rozwoj endospermy, ekspresji
ulegaja glownie geny pochodzace od genomu
ojcowskiego. Jezeli uzna sie, ze te geny sa wy-
starczjace do rozwoju bielma, to w przypadku
autonomicznego rozwoju endospermy, nalezy
zalozy¢, ze ekspresji ulegaja geny pochodzace
od genomu matczynego, czyli nie wystepuje
imprinting matczyny.

By¢ moze w toku ewolucji roslin okrytona-
siennych, imprinting genomowy ulegal mody-
fikacji badz byl ,usuwany” (wymazany) kilka
razy, co umozliwilo powstanie autonomicz-
nych apomiktow w takich taksonach
(GRIMANELLI i wspoétaut. 1997).

AUTONOMICZNY ROZWOJ BIELMA A IMPRINTING GENOMOWY

W jaki sposob moze dojs¢ do rozwoju auto-
nomicznej endospermy #n vivo, czyli w warun-
kach kiedy nie wystepuje zaptodnienie komorki
centralnej i nie jest zachowany stosunek geno-
mow rodzicielskich (2 matczyne : 1 ojcowski),
wymagany do normalnego rozwoju bielma u
rozmnazajacych sie pltciowo roSlin okrytona-
siennych? Przy zalozeniu, ze u podstaw wyma-

ganego stosunku genomow leza roznice epige-
netyczne genomow rodzicielskich, co oznacza,
ze w kazdym z genomow, okreSlony zestaw ge-
now jest inaktywowany w specyficzny dla danej
plci sposob, mozna sadzic, ze kiedy nastapiloby
SJusuniecie” (wymazanie) imprintingu (ang. re-
moval of imprints) z genomu endospermy po-
chodzacego od matki, co doprowadzitoby do
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ekspresji genow matczynych (normalnie inak-
tywowanych), to w efekcie mogloby zastapic
brakujacy genom ojcowski. Potwierdzeniem tej
hipotezy jest uzyskany mutant fie Arabidopsis o

nisko zmetylowanym genomie, u ktorego roz-
woOj endospermy przebiega normalnie mimo
braku zaptodnienia. (VINKENOOG i wspotaut.
2000, VINKENOOG i SCOTT 2001).

ENDOSPERM — NUTRITIVE TISSUE FOR EMBRYO
II. AUTONOMOUS DEVELOPMENT OF ENDOSPERM IN ANGIOSPERMS (ANGIOSPERMEAE)

Summary

In sexually reproducing flowering plants both
embryo and endosperm development is initated by
fertilization (double fertilization) and in the vast ma-
jority of these plants a ratio of 2 maternally derived
genomes to 1 paternally derived genom (2m:1p) is es-
sential for endosperm formation and therefore for
seed development. However, there is a group of taxa
in which reproductive development is fertiliza-
tion-independent. The occurrence of autonomous
endosperm is well-known phenomenom in autono-
mous apomicts and a very rare one in amphimictic

taxa. The development of fertilization-independent
endosperm can be induced experimentally with the
use of irradiated pollen and also through in vitro cul-
ture of unfertilized ovules or ovaries.

In this review the problem of genomic imprinting
is discussed in the light of autonomous endosperm de-
velopment without paternal genome involvement.
How genomic imprinting can be overcome in the case
of autonomous endosperm development in flowering
plants?
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