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GEITONOGAMIA WEWNĘTRZNA

Internal geitonogamy

M ałgorzata FLIS, Andrzej JANKUN

Sum m ary. Geitonogamy (the pollination between flowers on the same plant) has important implications for sex-allocation 
theory, the evolution of dioecy and other issues in evolutionary biology. Internal geitonogamy is a unique self-pollination 
system that occurs in the genus Callitriche L. In this system self-fertilization is effected by pollen tube growth through 
vegetative tissues from the staminate to pistillate flowers. Internal geitonogamy occurs in seven of ca 50 species of 
Callitriche (C. heterophylla Pursh, C. heteropoda Engelm., C. lechleri (Hegelm.) Fassett, C. nubigena Fassett, C. rimosa 
Fassett, C. trochlearis Fassett, C. verna L.). Internal geitonogamy is correlated with the amphibious growth habit and 
polyploidy. However, not all polyploid amphibious species of Callitriche have internal geitonogamy. Correlation between 
internal geitonogamy and geographic distribution is not apparent. There is a tendency for species that possess internal 
geitonogamy to occur at higher elevations than those that lack this system. Callitriche is the genus in which aerial, water 
surface, and submerged pollination systems are all reported. Geitonogamy, the primary mode of pollination in this genus, 
can be realized in two ways: 1). with contact between anther and stigma („contacters”); 2). without contact between anther 
and stigma („non-contacters”).
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Geitonogamią (zapyleniem sąsiedzkim) 
określa się proces sam ozapylenia zachodzący 
między dwoma różnymi kwiatami tej samej ro­
śliny, w odróżnieniu od autogamii (samozapyle- 
nie s.str.), która dotyczy zapylenia w obrębie te­
go samego kwiatu danej rośliny. Termin zapyle­
nie w tym przypadku oznacza nie tylko przenie­
sienie ziarna pyłku na znamię słupka (48], lecz 
również wniknięcie do zalążni słupka łagiewki 
pyłkowej kiełkującej z ziarna pyłku znajdujące­
go się w pylniku.

Proces geitonogam ii został po raz pierwszy 
opisany w 1921 r. przez Kernera u Chaerophyl- 
lum aromaticum  L. [34]. U wspomnianej rośliny 
większość kwiatów w obrębie baldachu stano­
wią kwiaty męskie (ok. 20), pozostałe to kwiaty 
hermafrodytyczne, z których jeden zajmuje po­
łożenie centralne, a trzy do pięciu kwiatów -  po­
łożenie brzeżne. Pyłek z pylników kwiatów m ę­
skich wysypuje się bezpośrednio na receptywne

znam iona kwiatów hermafrodytycznych, które 
po uprzednim wysypaniu własnego pyłku są już 
w fazie żeńskiej (Rye. 1).

Geitonogam ia zachodzi pomiędzy kwiatami 
danego kwiatostanu, danego pędu, lub kwiatami 
na różnych pędach tej samej rośliny. Natężenie 
geitonogam ii zależy od szeregu czynników, np.: 
liczby kwiatów na danej roślinie odwiedzanych 
przez zapylacza, liczby kwiatów receptywnych 
w tym samym czasie na danym osobniku, obe­
cności nektaru w kwiecie, ilości pyłku przeno­
szonego z jednego kwiatu na drugi podczas je d ­
nej wizyty zapylacza, występowania heterostylii 
i innych podobnych mechanizm ów 118, 19, 25, 
26]. U niektórych roślin geitonogam ia stanowi 
znaczny procent efektywnych zapyleń, np. u Im­
patiens pallida  Nutt, wynosi on ponad 40%, 
podczas gdy autogamia jedynie ok. 2% [18]. U 
badanych pod tym względem storczyków pro­
cent pollinii przenoszonych geitonogamicznie
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Rye. 1. Chaerophyllum aromaticum  L. a -  kwiaty herma- 
frodytyczne otwarte, kwiaty męskie jeszcze zamknięte; b -  
kwiaty męskie otwarte, wysypujące pytek na znamiona 
kwiatów hermafrodytycznych, które są już w fazie żeńskiej 
(wg [34], zmodyfikowane).

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

waha się od 22% w rodzaju Prasophyllum  P. Br. 
Prod., do 30% w rodzaju Aerangis Reich, i 50% 
u M icrotis parviflora  R. Br. Prod. [25], Należy 
również zaznaczyć, że geitonogam ia może pro­
wadzić do rozwoju nielicznych nasion u roślin sa- 
moniezgodnych, np. u Plantago lanceolata L. [17], 

G eitonogam ia jako jeden z systemów samo- 
zapylania (obok autogamii) przez wiele lat nie 
była przedmiotem szczególnego zainteresowa­
nia ekologów zapylania, hodowców i ewolucjo- 
nistów. Dopiero w latach osiemdziesiątych 
zwrócono uwagę na wielkie znaczenie wspo­
mnianego procesu dla teorii inwestowania w 
płcie (ang.: sex allocation theory), ewolucji 
dwupienności i innych dziedzin biologii ew olu­
cyjnej [17, 18], Zapylenie geitonogam iczne ma

następujące potencjalne zalety w reprodukcji ro­
ślin: pociąga za sobą automatyczną selekcję al- 
leli letalnych, zapewnia rozmnażanie genera- 
tywne w warunkach, kiedy zapylenie krzyżowe 
jest niemożliwe oraz produkcję potomstwa 
przystosowanego do lokalnych warunków śro­
dowiskowych [29],

Jednak geitonogam ia wywiera również nie­
korzystne efekty na sukcesy reprodukcyjne ro­
ślin [5, 25], Redukuje np. eksport pytku przez 
rośliny, co z kolei ma wpływ na rozprzestrzenia­
nie się genotypów i alleli, czyli genetyczną stru­
kturę populacji. U samoniezgodnych herm a­
frodytycznych gatunków nie ma zwrotów ko­
sztów pyłku pozostawionego w obrębie rośliny, 
a więc następuje strata pyłku i redukcja efektyw­
ności płci męskiej [4, 18]. U tych roślin może 
nastąpić na skutek geitonogamii obniżenie ilości 
wytwarzanych nasion [18]. Natomiast u roślin 
samozgodnych geitonogam iczne samozapylenie 
wywiera efekty niekorzystne, jeśli potomstwo 
wsobne ma m niejszą żywotność i płodność od 
potom stw a powstałego po zapyleniu krzyżo­
wym (np. u Decodon verticilatus Ell. Sketch), 
czyli jeśli ujawnia się depresja wsobna [19].

Sukcesy reprodukcyjne płci męskiej czy 
żeńskiej są podstawą inwestycji zasobów w płcie 
[8], W pływ geitonogam ii na zmianę sukcesów 
reprodukcyjnych obu płci stwierdzili Radema- 
ker i de Jong [46], Dalsze badania potwierdziły, 
że rośliny, których kwiaty zapylane są w dużym 
stopniu przez własny pyłek, często w wyniku gei­
tonogamii, mniej inwestują w płeć męską niż w żeń­
ską w porównaniu z gatunkami, u których rno- 
żliw ejest wyłącznie zapylenie krzyżowe [7, 171.

Geitonogam ia jest możliwa tylko u roślin 
obupłciowych, co sugeruje, że ten system zapy­
lenia odegrał dużą rolę w ewolucji dw upienno­
ści [14, 16). Dwupienność m ogła wyewoluować 
pod wpływem silnej depresji wsobnej, jako me­
chanizm obronny przed samozapłodnieniem u 
roślin samozgodnych. Pogląd ten budzi pewne 
wątpliwości, ponieważ sam ozapłodnienie elim i­
nuje allele letalne i dlatego u roślin z trwale 
utrzym ującym  się samozapłodnieniem nie ob­
serwuje się depresji wsobnej. Z drugiej strony, 
jak  wspom niano powyżej, koszty geitonogamii 
wpływające na sukces reprodukcyjny płci mę­
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skiej bardziej ujawniają się u roślin samonie- 
zgodnych. Dwupienność mogła więc wyewo­
luować także w warunkach sam oniezgodności 
[17, 18,20],

Koszty geitonogam ii powinny stanowić pod­
stawę do selekcji takich cech, które redukow ały­
by możliwość jej natężenia [12, 18], W ystępo­
wanie tego typu cech zostało potwierdzone 
szczególnie w przypadku biotycznego typu za­
pylania, zarówno u zapylaczy, jak  i u zapyla­
nych przez nie roślin [21, 22, 47, 49], Na przy­
kład u samozgodnych Digitalis purpurea  L. i 
Delphinium nelsonii G reene nektar wydzielany 
w kwiatach znajdujących się u podstawy kwia­
tostanu ma większą wartość kaloryczną niż w 
kwiatach w górnej jego części. Pszczoły zazwy­
czaj rozpoczynają zbieranie nektaru od kwiatów 
położonych najniżej i potem przemieszczają się 
do górnych patrii kwiatostanu. Oba wyżej wy­
mienione gatunki są protoandryczne; niżej poło­
żone kwiaty są starsze i w przeważającym sto­
pniu w fazie żeńskiej, podczas gdy kwiaty w 
górnej części kwiatostanu są w fazie męskiej. 
Tak więc rośliny te m inim alizują geitonogam ię 
poprzez zwiększenie ilości obcego pyłku pozo­
stawianego przez pszczoły na kwiatach w fazie 
żeńskiej i zwiększenie ilości eksportowanego 
pyłku z kwiatów w fazie męskiej [ 18].

U niektórych roślin geitonogam ia stanowi 
jednakże podstawowy system zapylenia, np. u 
gatunków z rodzaju Callitriche L. [39], W ro­
dzaju tym w procesie ewolucji powstał unikalny 
wśród Angiospermae system zapylania -  geito­
nogam ia wewnętrzna, po raz pierwszy opisana 
w roku 1984 przez Philbricka [37].

Przedstawiciele rodzaju Callitriche chara­
kteryzują się uproszczoną budow ą kwiatów mę­
skich i żeńskich. Pyłek kiełkuje tutaj w za­
mkniętym pylniku, a łagiewka pyłkowa rośnie 
najpierw w obrębie nitki pręcika, następnie po­
przez tkanki wegetatywne łodygi kieruje się do 
kwiatu żeńskiego wnikając do zalążni w jej czę­
ści nasadowej. T rudno przecenić znaczenie od­
krycia geitonogam ii wewnętrznej, ponieważ 
ekologia zapylania jest oddzielną gałęzią nauki 
juz od ponad 200 lat i nikt nie przypuszczał, że 
uda się odkryć całkowicie nowy sposób wnik­
nięcia łagiewki pyłkowej do zalążni.

W odróżnieniu od geitonogam ii wewnętrz­
nej, inne typy zapylania sąsiedzkiego, które 
określane są także jako geitonogam ia typowa 
[41], można nazwać geitonogam ią zewnętrzną.

Rodzaj Callitriche jest bardzo interesującym 
rodzajem nie tylko ze względu na występowanie 
unikalnego systemu zapylania, ale również dla­
tego, że jest jednym  z nielicznych rodzajów, u 
których u jednego gatunku występuje równo­
cześnie zapylenie w środowisku powietrznym i 
wodnym [35], Callitrichaceae są szeroko roz­
przestrzenioną, niemal kosm opolityczną rodzi­
ną, z centrum różnorodności w strefie zw rotni­
kowej i podzwrotnikowej [24]. Jest to m onoty­
powa rodzina z jednym  rodzajem  -  Callitriche 
(rzęśl), w którym w yróżnia się ponad 50 gatun­
ków [35, 43]. Rzęśle są roślinami rocznymi lub 
wieloletnimi [2, 59], W rodzaju tym występują 
gatunki lądowe, am fibiotyczne i wodne. G atun­
ki lądowe rosną na okresowo zalewanych i błot­
nistych terenach, które stopniowo wysychają. 
Te formy mają płożące się pędy, które tworzą 
kępy o średnicy 2 -7  cm. Gatunki am fibiotyczne 
mogą rosnąć zarówno na lądzie, jak  i w wodzie. 
Jedne ich formy występują na wilgotnych, błot­
nistych stanowiskach, a inne są całkowicie za­
nurzone w wodzie lub też ich pędy osiągają po­
wierzchnię wody, na której wykształcają się 
rozety liściowe. W śród gatunków typowo w od­
nych występują tylko rośliny całkowicie zanu­
rzone, które tw orzą kępy z rozgałęzionych pę­
dów [41 ].

Przedstawiciele rodzaju Callitriche mają 
kwiaty jednopłciowe, podobnie jak  większość 
okrytonasiennych z udokum entowaną epi- i 
hypohydrogam ią [11, 28, 40]. W szystkie gatun­
ki, z wyjątkiem dwupiennej C. petriei Mason, są 
jednopienne, z męskimi i żeńskimi kwiatami 
występującymi w różnych kombinacjach w ką­
tach liści. Liczba kwiatów każdego typu na pę­
dzie różni się u danego osobnika i pomiędzy 
osobnikami danego gatunku. Kwiaty rzęśli mają 
bardzo uproszczoną budowę. Nie posiadają one 
okwiatu, lecz u niektórych gatunków są otoczo­
ne przez delikatne, stosunkowo duże, białawe 
podkwiatki [36]. Kwiat męski stanowi pojedyn­
czy pręcik, który ma dwa pylniki umieszczone 
na długiej nitce pręcikowej. Kwiat żeński składa
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Ryc. 2. Zredukowane kwiaty żeńskie i męski w jednym 
węźle łodygowym; Kż -  kwiat żeński. Km -  kwiat męski. 
(Mikroskop elektronowy skaningowy, fot. M. Flis).

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

się ze słupka powstałego ze zrośnięcia dwóch 
owocolistków. W czterokomorowej zalążni roz­
w ijają się cztery zalążki, a na jej szczycie wyra­
stają dwie nitkowate szyjki zakończone wydłu­
żonym znamieniem [13, 23, 30, 33, 37, 50, 56, 
59, 60],

U większości gatunków rzęśli rośliny są czę­
ściowo protogyniczne (przedsłupne); w warun­

kach kiedy męskie i żeńskie kwiaty występują w 
tym samym węźle, żeńskie kwiaty stają się re­
ceptywne przed otwieraniem się pylników [41].

Gatunki, u których stwierdzono geitonoga- 
mię wewnętrzną wykazują zróżnicowany roz­
wój kwiatów, ściśle związany z formą życiową 
danego osobnika. Kwiaty rozwijają się w pełni 
tylko w rozetach liściowych wykształcających 
się na powierzchni wody. Pręciki i zalążnie 
słupków osiągają tu długość od 0,5 do 1,0 mm, 
liczba ziarn pyłku w pylniku wynosi 1200 -  
2900, a szyjki słupków wraz ze znamieniem ma­
ją  3 -  4 mm długości. Natom iast formy lądowe i 
całkowicie zanurzone w wodzie wytwarzają 
zredukowane kwiaty (Ryc. 2). Pręciki są tu 
ponad 10 razy mniejsze, a liczba ziaren pyłku w 
pylniku spada drastycznie, czasem nawet do 
czterech ziaren na pylnik (Ryc. 3 A). U tych 
form zalążnie wprawdzie dorastają do tej samej 
wielkości jak  u kwiatów w pełni rozwiniętych, 
lecz ich szyjki nie osiągają nawet 0,25 mm dłu­
gości. Zredukowane kwiaty męskie są tak drob­
ne, że m ożna je  łatwo przeoczyć i sądzić, iż ob­
serwowane populacje rzęśli są jednopłciowe, 
żeńskie (Ryc. 3 B). Jeszcze przed odkryciem 
geitonogamii wewnętrznej, Schotsman [53, 55]

Ryc. 3. Callitriche L. A -  pręciki: zredukowany i w pełni rozwinięty; B -  zredukowany kwiat męski (patrz: hiata strzałka) 
oraz młody owoc. (fot. M. Flis).

Fig. 3. Callitriche L. A -  underdeveloped and fully developed stamens; B -  underdeveloped staminate flower (white arrow) 
and young fruit, (phot. M. Flis).



Geiton ogam ia wewm ętrzna 19

Tabela 1. Drogi wzrostu tagiewek pyłkowych u gatunków Callitriche z geitonogamią wewnętrzną (wg [37]). 

Tabic- 1. Various ways o f pollen tubes growth in Callitriche species with internal geitonogamy (after [37]).

Badane gatunki 
Callitriche 

Studied species 
o f Callitriche

Typ kwiatów 
Type o f  flow ers

Łagiewka pyłkowa wnika do zalążni: 
Pollen tube entering the ovary:

przez szyjkę słupka 
via the style

przez nasadę zalążni 
through the base

obydwiema drogami 
both ways

C. heterophylla

w petni rozwinięte 
fully developed

58% 38% 4%

zredukowane
underdeveloped

0% 100% 0%

C. verna

w petni rozwinięte 
fu lly  developed 10% 85% 5%

zredukowane
underdeveloped 0% 100% 0%

obserwowała zredukowane pręciki u C. verna L. 
i opisywała je  jako pręciki z obumarłymi lub 
niedorozwiniętymi pylnikami. W owym czasie 
przypuszczano, że nasiona powstałe u form lą­
dowych i podwodnych C. verna powstają na 
drodze rozmnażania apom iktycznego -  apospo- 
rii [51 ,52 ,55],

Geitonogamia wewnętrzna występuje prze­
de wszystkim w kwiatach zredukowanych, 
gdzie stanowi ona 100% efektywnego systemu 
zapylenia. Stwierdzono jednak, że lagiewki pył­
kowe kiełkujące z ziaren pyłku w zredukowa­
nych pręcikach wnikają również do zalążków 
kwiatów żeńskich w pełni rozwiniętych. Do 
wspomnianych kwiatów łagiewki mogą wnikać 
w następujący sposób: tylko przez szyjkę słupka 
(z ziarn pyłku kiełkujących na znamieniu -  gei­
tonogamia zewnętrzna), tylko przez podstawę 
zalążni (z ziarn pyłku kiełkujących w zreduko­
wanych nieotw ierających się pylnikach -  geito­
nogamia wewnętrzna), lub też równocześnie 
przez szyjkę słupka i podstawę zalążni. U C. 
verna kwiaty w pełni rozwinięte są zapładniane 
w następstwie geitonogam ii wewnętrznej aż w 
85% (Tab. 1) [37],

W geitonogamii wewnętrznej, która stwier­
dzona została już u 7 gatunków, co stanowi oko­
ło 15 % przedstawicieli rodzaju Callitriche (C. 
heterophylla Pursh, C. heteropoda  Engelm., C. 
lechleri (Hegelm.) Fassett, C. nubigena  Fassett, 
C. rimosa Fassett, C. trochlearis Fassett, C. ver­

na L.) [42], łagiewki pyłkowe po wykiełkowa- 
niu wnikają do ściany pylnika, ale nie przebijają 
jej, lecz przerastają w kierunku nitki pręcika, a 
następnie rosną w tkance somatycznej i wrastają 
do szypułki kwiatu żeńskiego rosnącego w tym 
samym kącie liściowym, albo omijając wiązki 
przewodzące w węźle łodygi wrastają do zalążni 
kwiatu znajdującego się w przeciwległym  kącie 
liściowym, lub też rosną wzdłuż walca osiow e­
go wewnątrz łodygi, aż dotrą do podstawy za­
lążni w sąsiednim  węźle położonym powyżej 
lub poniżej (Ryc. 4). W każdym z tych przypad­
ków, po osiągnięciu zalążni, łagiewka pyłkowa 
wrasta do m ikropyle zalążka. W edług Philbrick 
i Anderson [41] wzrost łagiewki pyłkowej przez 
wegetatywną tkankę rośliny nie jest ściśle ukie­
runkowany. Łagiewki rosnące równolegle do 
wiązek przewodzących często rozgałęziają się 
pomiędzy komórkami miękiszowymi łodygi.

Ziarna pyłku u wszystkich badanych amfi- 
biotycznych gatunków Callitriche, zarówno u 
roślin z zewnętrzną jak  i wewnętrzną geitonoga­
mią, mają dobrze rozwiniętą egzynę [31, 35, 38], 
Równoczesną zmianę ilości wykształcanego 
pyłku i nieotwieranie się pylników w kwiatach 
rzęśli w przypadku wystąpienia geitonogam ii 
wewnętrznej, można porównać do podobnego 
zjawiska u roślin kwiatowych wytwarzających 
kwiaty klejstogamiczne i chasm ogam iczne [32],

Anderson [1] opisał podobny do geitonoga­
mii wewnętrznej system zapylania w kwiatach
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Ryc. 4. Callitriche L. A -  kiełkujące ziarna pyłku wewnątrz zamkniętego pylnika, łagiewki pyłkowe wewnątrz pylnika i nilki 
pręcika (patrz: białe strzałki); B -  pojedyncza łagiewka pyłkowa rosnąca wewnątrz łodygi wzdłuż ścian komórek aerenchy- 
my. (Mikroskop fluorescencyjny, fot. M. Flis).

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

klejstogam icznych trzech rodzajów z rodziny 
M alpighiaceae (Janusia  A. Juss., Gaudichaudia  
H.B. & K. i Camarea  St. Hil.). W kwiatach tych 
roślin ziarna pyłku kiełkują w zamkniętym pylni­
ku i wiele z łagiewek pyłkowych wrasta do nitki 
pręcika, przerasta dno kwiatowe i napotykając ba­
rierę w postaci komórek o zdrewniałych ścianach 
|42], nie wyrasta poza obręb kwiatu lecz wnika do 
słupka od jego podstawy. W odróżnieniu od jed- 
nopłciowych kwiatów Callitriche, kwiaty Janu­
sia, Gaudichaudia  i Camarea są obupłciowe i 
omówiony powyżej system zapylenia możemy 
określić jako klejstogamię wewnętrzną, analogi­
cznie do geitonogam ii wewnętrznej u Callitri­
che. W obu przypadkach łagiewki pyłkowe ros­
ną przez wegetatywną tkankę rośliny, nie prze­
rastają tkanek okrywających pylnika, a więc nie 
mają kontaktu ze środowiskiem zewnętrznym  i 
nie wrastają do zalążni od jej podstawy. N ato­
miast w klejstogam icznych kwiatach Viola rivi- 
niana  Rchb., łagiewki przerastając ścianę pylni­
ka dostają się na znamię słupka [34J.

Znaczenie geitonogam ii wewnętrznej dla 
ewolucji Callitriche nie zostało jeszcze dokład­
nie zbadane. Philbrick i Les [44] twierdzą, że 
geitonogam ia wewnętrzna w procesie ewolucji

roślin wodnych pow stała jako jeden ze sposo­
bów unikania bezpośredniego kontaktu łagiewki 
pyłkowej z wodą. Na pewno zwiększa ona efe­
ktywność zapylenia, gdyż zarówno podczas hy- 
drogamii, jak  i anemogamii następują duże stra­
ty pyłku [27]. Nie wiadom o też, czy występowa­
nie geitonogam ii wewnętrznej u danego gatunku 
jest obligatoryjne czy fakultatywne. U rocznych 
gatunków rzęśli geitonogam ia wewnętrzna 
um ożliwia rozmnażanie generatywne, pozwala­
jąc  na ominięcie potencjalnych trudności zwią­
zanych z zapyleniem zewnętrznym [41]. Przy­
puszczano w związku z tym, że gatunki z geito­
nogam ią wewnętrzną mają szerszy zasięg geo­
graficzny niż pozostałe gatunki rzęśli. Jednakże 
nie zostało to w pełni potwierdzone, gdyż nie­
które gatunki z geitonogam ią wewnętrzną mają 
zasięg bardzo ograniczony [42]. Na przykład C. 
trochlearis została znaleziona jedynie na przy­
brzeżnych stanowiskach w Kalifornii i Orego- 
nie. Podobnie C. heteropoda  jest znana tylko z 
kilku stanowisk południowego Peru, zachodniej 
Boliwii i Argentyny, a C. nubigena  -  z kilku sta­
nowisk w Kolumbii. Z kolei dwa pozostałe 
południowoam erykańskie gatunki: C. lechleri i 
C. rimosa są szeroko rozprzestrzenione; stano­
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wiska C. lechleri rozciągają się od centralnego 
Chile i zachodniej Argentyny aż do Urugwaju, a 
występowanie C. rimosa jest udokumentowane 
we wschodniej Argentynie, Urugwaju i połu­
dniowej Brazylii [3j. Natom iast Callitriche he- 
terophylla jest rozprzestrzeniona w USA i M e­
ksyku. Do najbardziej rozpowszechnionych ga­
tunków rzęśli należy C. verna, która występuje 
powszechnie w Ameryce Północnej, Europie i 
Azji [61]. Geitonogam ia w ewnętrzna nie została 
dotychczas stw ierdzona u gatunków, których 
zasięg w ystępowania ogranicza się do Europy i 
Azji, jednakże tylko 15 z ok. 25 gatunków tam 
występujących zostało przebadanych pod 
względem typu zapylenia [42], Być może zróż­
nicowanie wielkości zasięgów gatunków rzęśli z 
geitonogam ią wewnętrzną związane jest z ich 
różnym wiekiem filogenetycznym. Gatunki 
starsze miały już szansę zająć większe zasięgi 
geograficzne. Natomiast takie gatunki jak  C. 
trochlearis, C. heteropoda  i C. nubigena  wyróż- 
nicowały się później i nie zdołały się jeszcze roz­
przestrzenić. Hipoteza ta wymaga dalszych badań.

Istnieje pewien związek pomiędzy występo­
waniem geitonogamii wewnętrznej a rozm iesz­
czeniem gatunków na różnej wysokości nad po­
ziomem morza. Populacje rzęśli występujące 
powyżej 3 000 m n.p.m. stanowią w większości 
gatunki posiadające zdolność do geitonogam ii 
wewnętrznej. Na przykład C. verna w Ameryce 
Północnej pojawia się na wysokościach wy­
ższych niż pozostałe gatunki tego rodzaju (po­
wyżej 3 500 m n.p.m.). W Ameryce Płd. C. he­
teropoda  i C. nubigena  występują jedynie na du­
żych wysokościach (powyżej 3000 m n.p.m.). Jed­
nakże C. heterophylla, C. trochlearis i C. lechle­
ri, u których również stwierdzono geitonogamię 
wewnętrzną, zajmują stanowiska do 3 000 m wyso­
kości n.p.m., a C. rimosa  nie występuje powyżej 
2 000 m n.p.m. Z kolei C. albomarginata  Fassett 
oraz C. quindiensis Fassett, u których nie wystę­
puje geitonogam ia wewnętrzna, są również ga­
tunkami wysokogórskimi występującymi powy­
żej 3 000 m n.p.m. (Tab. 2). Gatunki z geitono­
gamią wewnętrzną wykazują więc tendencję do 
występowania w wyższych położeniach gór­
skich, lecz ten typ zapylenia nie jest warunkiem 
koniecznym do kolonizowania wysokogórskich

stanowisk. Badania dotyczące wydajności zapy­
lania u roślin lądowych ujawniły znaczące ew o­
lucyjne zmiany w systemach zapylania na stano­
wiskach wysokogórskich [6], U rzęśli w ydaj­
ność zapylenia, która jest przypuszczalnie pod­
wyższana przez geitonogam ię wewnętrzną, nie 
wydaje się być czynnikiem ograniczającym  w y­
stępowanie populacji na dużych wysokościach 
nad poziomem morza [42].

W szystkie gatunki z geitonogam ią w ew nę­
trzną zasiedlają środowiska wodne i lądowe, 
lecz istnieją amfibiotyczne gatunki rzęśli nie 
wykazujące wspom nianego systemu zapylania, 
np. C. marginata  Torrey czy C. stagnalis Scop.. 
Natom iast u żadnych z gatunków typowo lądo­
wych (np. C. nuttallii Torrey, C. terrestris Raf.), 
czy typowo wodnych (np. C. hermaphroditica  
L., C. truncata  Guss.) nie stwierdzono geitono­
gamii wewnęrznej (Tab. 2) [41] .

Dotychczas nie udało się stwierdzić ścisłej 
korelacji między stopniem ploidalności a w ystę­
powaniem geitonogam ii wewnętrznej. Liczby 
chrom osom ów przebadanych gatunków rzęśli 
wykazują, że północnoam erykańskie gatunki, u 
których stwierdzono geitonogam ię wewnętrzną, 
są poliploidam i o podstawowej liczbie chrom o­
somów x = 5: C. heterophylla  i C. verna -  
2n = 20, C. trochlearis -  2n = 40. Jednakże nie u 
wszystkich poliploidów wykazano istnienie te­
go systemu zapylania, np. am fibiotyczna C. 
marginata  oraz lądowa C. nuttallii to tetraploidy 
(2n = 20), a lądowa C. antarctica  Engelm. jest 
oktoploidem (2n = 40) i u żadnego z wym ienio­
nych gatunków nie stw ierdzono geitonogamii 
wewnętrznej. Południowoam erykańskie gatun­
ki, u których występuje geitonogam ia wewnę­
trzna, nie są przebadane pod względem kario- 
logicznym [421.

Geitonogamia wewnętrzna została stwier­
dzona u siedmiu z ok. 50 gatunków Callitriche. 
Ten unikalny system powstał tylko w obrębie 
rodziny Callitrichaceae [37]. Philbrick i Jansen 
[43] skupiając swoją uwagę na gatunkach 
północnoamerykańskich, wysunęli pierwszą hi­
potezę filogenetyczną dotyczącą tej rodziny. Ich 
analizy ujawniły, że geitonogam ia wewnętrzna 
wyewoluowała tylko jeden raz, a C. heterophyl­
la, C. trochlearis, C. verna stanowią monofilety-
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Tabela 2. Geitonogamia wewnętrzna u wybranych gatunków Callitriche (wg [42], zmodyfikowane). 

Table 2. Internal geitonogamy in the selected Callitriche species (after [42], modified).

Gatunek
Species

W ystępowanie 
geitonogamii wewnętrznej 

Exhibition o f  internal 
geitonogamy

Środowisko życia 
Habitat

Wysokość n.p.m. 
Altitude

C. alboinarginata Fassett - amfibiotyczne (amphibious) <3 000 m

C. antarctica Engelm. - lądowe (terrestrial) <2 000 m

C. deflexa A. Braun - lądowe (terrestrial) <3 000 m

C. hermaphroditica L. - wodne (aquatic) <3 000 m

C. heterophylla Pursh + amfibiotyczne (amphibious) <3 000 m

C. heteropoda Engelm. + amfibiotyczne (amphibious) >3 000 m

C. lechleri(Hegelm.) Fassett + amfibiotyczne (amphibious) <3 000 m

C. marginata Torrey - amfibiotyczne (amphibious) <3 000 m

C. nubigena Fassett + amfibiotyczne (amphibious) >3 000 m

C. nuttallii Torrey - lądowe (terrestrial) <2 000 m

C. oblongicarpa Fassett - amfibiotyczne (amphibious) <2 000 m

C. occidentalis Hegelm. - amfibiotyczne (amphibious) <2 000 m

C. peploides Nutt. - lądowe (terrestrial) <2 000 m

C. quindiensis Fassett - amfibiotyczne (amphibious) >3 000 m

C. rimosa Fassett + amfibiotyczne (amphibious) <2 000 m

C. stagnatis Scop. - amfibiotyczne (amphibious) <3 000 m

C. terrestris Raf. - lądowe (terrestria!) <2 000 m

C. trochlearis Fassett + amfibiotyczne (amphibious) <3 000 m

C. truncata Guss. - wodne (aquatic) <2 000 m

C. turfosa Bert. - amfibiotyczne (amphibious) <3 000 m

C. verna L. + amfibiotyczne (amphibious) <3 000 m i powyżej (and over)

czną grupę. Biorąc pod uwagę te badania, Phil- 
brick i Bernardello [42] wysuwają daleko idący 
wniosek, że wrastanie łagiewki pyłkowej przez 
tkanki wegetatywne rośliny z jednego kwiatu do 
drugiego (co jest podstawą zjawiska geitonoga­
mii wewnętrznej) jest cechą synapomorficzną, 
która łączy wszystkie północno- i południow o­
am erykańskie gatunki posiadające tą cechę w 
jedną monofiletyczną grupę. Jednakże ew olu­
cyjne znaczenie geitonogam ii wewnętrznej w y­
maga dalszych badań.

Obok typowej dla rzęśli geitonogam ii u w ię­
kszości gatunków występuje możliwość zapyle­
nia krzyżowego -  ksenogam ii [32, 38, 44, 37], 
mamy wtedy do czynienia z geitonogam ią fa­
kultatywną. Do zapylenia krzyżowego może 
dojść u gatunków, u których ziarna pyłku wysy­
pują się z pylników i pod wpływem siły ciężko­
ści lub przy udziale wiatru (anemogamia), wody 
(epihydrogam ia), czy też owadów (entomoga- 
mia) przenoszone są na znam iona słupków [2,9, 
10, 15], Z iarna pyłku kiełkują następnie na zna-
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Tabela 3. Typy zapylenia u różnych form życiowych Callitriche. 

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

Zapylenie
Pollination

Przeniesienie pyłku na znamię słupka
Pollen grains transfer on the stigma

Forma życiowa 
osobnika 

Plant life form s

Badane gatunki Callitriche 
Studied Callitriche species
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a częściowo otwarte pyiniki 
dotykają znamion słupków, 

łagiewki pyłkowe wrastają do 
znamion słupków 

stamen filam ents bend, and  
partially open anthers tough 
stigmas, pollen tubes grow  

into stigmas

formy lądowe 
terrestrial form s

gatunki lądowe (terrestrial species): 
C. nuttallii Torrey, C. peploides Nutt., 

C. terrestris Raf. 
gatunki amfibiotyczne 
C. regis-jubte Schotsm.

formy całkowicie 
zanurzone

submersed form s

gatunki amfibiotyczne 
(amphibious species):

C. regis-juboe Schotsm., C. brutia Pet., C. 
hamulata Kiitz. ex Koch

szyjki słupków wyginają się 
i dotykają częściowo 

otwartych pylników, a 
łagiewki pyłkowe wrastają do 

znamion słupków 
carpel styles bend, and tough 
partially open anthers, and 

pollen tubes grow into stigmas

formy lądowe 
terrestrial form s

gatunki lądowe (terrestrial species): 
C. deflexa A. Br., C. peploides Nutt., 
C. sonderi Hegelm., C. terrestris Raf. 

emend. Torre

formy wodne z pły­
wającymi rozetami 

liściowymi 
aquatic form s with 
floating rosettes o f  

leaves

gatunki amfibiotyczne 
(amphibious species):

C. regis-jubae Schotsm. 
gatunki wodne (aquatic species): 

C. hermaphroditica L., C. lusitanica 
Schotsm., C. lenisulca Clav.

formy całkowicie 
zanurzone

submersed form s

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

C. lenisulca Clav.

geitono­
gamia

wewnętrzna

internal
geitono­
gamy

łagiewki pyłkowe rosną w 
tkankach wegetatywnych 
osobnika i docierają do 
zalążni od jej podstawy 

pollen tubes grow inside the 
vegetative tissues o f  plant and 
achieve ovary fro m  the base

formy lądowe 
i wodne

terrestrial and 
aquatic form s

gatunki amfibiotyczne 
(amphibious species):

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

nubigena Fassett, C. rimosa Fassett,
C. trochlearis Fassett, C. verna L.
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Ryc. 5. Callitriche L. Zapylenie typu kontaktowego: łagie­
wki pyłkowe tworzą tzw. „połączenia szczoteczkowe” po­
między znamieniem słupka a otwartym pylnikiem (wg 
[57]).

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

mionach słupków, a łagiewki pyłkowe przez 
szyjkę słupka wrastają do zalążni. W ystępowa­
nie typowej hypohydrogamii nie zostało w tym 
rodzaju w pełni udokumentowane, jednak anali­
zy z użyciem RAPD (random am plified poly­
morphic DNA) wskazują, że u podwodnej C. 
hermaphroditica  zachodzi zapylenie krzyżowe 
[38], a występująca redukcja egzyny ziarn pyłku 
u tego gatunku jest cechą charakterystyczną dla 
roślin z hypohydrogam ią [45]. Zapylenie u ga­
tunków Callitriche, które nie wymaga bezpo­
średniego kontaktu znam ienia słupka z otw ar­
tym pylnikiem, Schotsman [57] określa jako typ 
bezkontaktowy (ang.: non-contacters).U niektó­
rych gatunków rzęśli (zarówno wodnych jak  i 
lądowych) zapylenie następuje poprzez bezpo­
średnie zetknięcie się znam ienia słupka z czę­
ściowo otwartym pylnikiem [54. 57, 58). Ten 
typ zapylenia Schotsman [57] określa jako typ 
kontaktowy (ang.: contacters). W tym przypad­
ku ziarna pyłku kiełkują we wnętrzu pylnika, tuż 
po jego otwarciu. W zależności od gatunku rzę­
śli, albo pręcik wygina się w kierunku słupka, 
albo szyjka słupka wygina się w kierunku pręci­
ka (Tab. 3). W obu przypadkach dochodzi do 
zetknięcia się znam ienia słupka z częściowo 
otwartym pylnikiem. Ziarna pyłku nie są prze­
noszone na znamię słupka, lecz łagiewki pyłko­
we tworząc tzw. „połączenia szczoteczkow e”

(ang. brush; Ryc. 5) [5 7 ] wrastają do znamienia, 
które zetknęło się z pylnikiem. Następnie przez 
szyjkę słupka wnikają do zalążni i do zalążków. 
Przy tym sposobie zapylenia oraz przy geitono­
gamii wewnętrznej mówimy o geitonogamii 
obligatoryjnej, gdyż w obu tych przypadkach 
istnieje bardzo małe prawdopodobieństwo zapy­
lenia krzyżowego.

Schotsman [57] opisuje jeszcze jeden sposób 
zapylenia, który również można określić jako 
geitonogam ię obligatoryjną. W ystępuje on u C. 
lusitanica Schotsm. i prawdopodobnie u C. her­
maphroditica. W kwiatach podwodnych u C. lu­
sitanica pyłek uwalniany z pylników utrzymuje 
się w postaci zawiesiny w wodzie w komorze 
utworzonej przez młode liście szczytowej partii 
łodygi (z 7 -8  węzłów). Zapylenie typu hypohy­
drogamii następuje tutaj tylko pomiędzy kwiata­
mi danego pędu. Ten specyficzny typ zapylania 
Schotsman [57] opisuje jako „klejstogamię dru- 
gorzędową” (ang.: second-order cleistogamy). 
Utworzenie tego term inu wydaje się być dysku­
syjne.

Charakterystyczną cechą rodzaju Callitriche 
jest występowanie różnych typów zapylenia w 
obrębie gatunku (Tab. 3). Jest to przystosowanie 
do różnych środowisk życia, które równocześ­
nie um ożliwia zapylenie krzyżowe nawet u ro­
ślin z geitonogam ią wewnętrzną, co zapobiega 
powstaniu linii wsobnych.
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