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УДК 575.12.58 И 62.32

ЛОНГИСТИЛИЯ И САМОНЕСОВМЕСТИМОСТЬ У ТОМАТОВ

.4. Л1. АГАДЖАНЯН

Представлены прямые н косвенные доказательства существования генегичсской 
связи между признаками лот истнлнн и самонссоя мести мости С единых позиций рас* 
смптрнвается н полиморфизм растений по этим признакам. Дли популяций с жестко ' 
детерминированной автостернльностью, у которых различия между инлнвидуу.мамя с 
помощью обычных методов измерения не поддаются изучению, и качестве критерия 
яяследствсннон изменчивости предлагается использовать полиморфизм растений ио । 

ри«пику лонгнетнлнн Предполагается. что у цветковых растении структурные осо
бенности цветка и системы несовместимости составляют единый целостный механизм 
полового нсспроизведения

Ключевые слова: д.шннапестичность. самофертильность. системы несовместимости, 
цветковые растение

Как известно, существует множество механизмов, обеспечивающих 
перекрестное размножение растений (раздельнополость, структурные 
особенности цветка, селективность оплодотворения, сам см ^совмести
мость и 1р.), Они были описаны и классифицированы еще Дарии
ным [4].

В роле ЕусорсЫсоп все еамонесовмести.мыс виды характеризуются 
выступающими столбиками, что полностью или почти полностью пред* 
отвращает участие своей пыльцы и процессах опыления-оплодотворе
ния. Очевидно, что этот механизм тесно связан С геиетически контролю
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руемон системой самонесовместимости. Об этом свидетельствуют дан 
показывающие, что при искусственном опылении таких растений 

собственной пыльной завязывания плодов и семян обычно нс происхо
дя: [2, 16, 17. 21.22, 25 и др.].

В данной статье анализируются прямые и косвенные доказатель
ства генетической взаимозависимости признаков выступающего рыльца 
(лонгнетилии.) и самонесовместимости, рассматривается сопряженная 
связь между длиннопестичностыо и самонесовместимостыо.

Материал и методики. Объектом исследования служили разные поколения гибри
ден, п>..|ученныл: от скрещивания ншимного самосовместнмого вида I е^си'.епНпп с 
ЙТОфертильной (£1аЬга1ит) и автостсрильной (1нг*и1п:п) формами дикою вида Ь. 1нг- 
мНин. Изучены также гибриды .между двумя ботаническими формами последнего »:<- 
да, а в некоторых опытах п гибриды £1аЬга(шп с другими самосовмсстимы.мн видами 
томата

Приводятся {Х-зультаты измерения признаков самофертильности-самостерильности 
н нысгупаюи;е|11 рыльца В качестве критерия самофертильности служили данные по 
,л■- ■л.исмости плодов и семян при самоопылении Применялись два варианта экс- 
перп.м֊п1ллького самоопылений. Первый, когда, соцветия (после удаления раскрыв- 
ишхсн цветков и мелких бутонов! просто брались иод изоляторы (из кальки). Вто
рой когда из тех же растениях заранее взятые под изолятор и соответствующим, об
рати подготовленные цветки при созревании опылялись пыльной других цветков 
сымди же соцветия и снова заключались в изоляторы. Первый способ это обычное 
принудительное самоопыление. Второй—будем называть искусственным самоопы
лением Параллельно у зрелых цветков каждого растения определялось взаимное рас- 
положение столбиков и тычинок. Кроме того, во многих случаях у таких цветков из
мерила;::. общая длина тычинок и столбиков. В статье используются и косвенные при
емы оценки езмрфертильностн.

Результаты а обсуждение. Проявление самонесовместимости в за՝ 
висимости от степени развития признака - выступающего рыльца в Г, 
чех»у формами £1аЬга(ит и Ь1г£и(ит. В 1979 г. было изучено 7 гиб
ридных семей Р>, полученных от искусственней о самоопыления отдель
ных растении Гд внутривидовых гибридов р1аЬгаСип1 (К —вр. 7924)X 
Ыгзтйшп (К —2021).

Растения Г-2 разбиты на 2 группы. В первую включены растения, 
ры.и/.т которых располагались на уровне колонки тычинок или возвы
шались над ней до 2 мм. Эго -наиболее многочисленная группа (75 
растений из 105). Вторую группу составляли растения со столбиками, 
выступающими более чем на 2 мм. Среднее значение признака высту
пающего рыльца в первой группе оказалось равным 1,3±0,1, во вто
рой—3,64:0,2 мм. Интересно, что между группами выявились стати- 
стйчески доказуемые различия также по показателям за вязы на .-.мости 
плодов, числа семян на цветок ч количества пл&довигы.х растений при 
искхсствеииом самоопылении, определяющим свойство еамонесовмести- 
мости—самосовмсстимости (соответственно 21.7; 3,3; 55.1 и 5,9; 1,1; 
19,8). (.уществсипыс различия между группами обнаруживаиися и по 
показателям, косвенно характеризующим с-амонесовмес!имоеть: завя- 
:;ыпзе.мость плодов и семян при естественном опылении, а также коли 
достиг бесплодных в условиях свободного цветения растений.

Усиление признаков лонгистилаи и самонесовместимости в ряду по
колений гибридов I.. еяси1еп(ит иаг. сегае1/огте /.. К1гзи1ит. У 
са несовместимого короткопестичного ви щ Ь. С5си1ел1ит рыльце обычно 
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располагается чуть ниже колонки тычинок или находится па одном 
уровне с ней. У самонесовмсстимого длиппопестлчиого вида 1.. hirsii- 
Umi оно возвышается примерно на 3 .мм. У гибридов F։ столбики вы
ступают приблизительно на 1 мм. В ряду поколений, получаемых в 
результате естественного опыления растений предшествующей i՝enepo- 
иии, все более и более возрастает выраженность признака лонгистилии. 
В то же время в пределах любого поколения гибрида наблюдается 
сильное варьирование степени выраженности его, достигающее макси
мума в F2. В последующих поколениях изменчивость постепенно осла
бевает и наконец стабилизируется на уровне этого показателя у самоне- 
совмсстимого родителя.

Следует вместе с тем заметить, что по уровню самоиссовместимо- 
сти, определяемому методом самоопыления, гибриды разных поколений 
совершенно яс отличаются друг от друга. Особи всех поколений фено
типически проявляют реакцию автостерилыюсти. И поскольку расте
ния в пределах L. hirsutum, гибридных поколений и особенно между 
разными поколениями характеризуются сильной неоднородностью по 
выдвинутости столбиков и, несмотря не это, оказываются фенотипиче
ски одинаково звтостерильиыми, может показаться, что лонгистилия 
нс имеет никакого отношения к самонесовместимости. В действитель
ности же разные поколения анализируемого гибрида серьезно различа
ются по степени памонссовмсстимости [I, 3]. Реципрокными скрещи
ваниями показано, что старшие поколения гибридов по уровню самонс- 
совместимости превосходят младшие. Следовательно, у гибридов са- 
мосовмес1имых видов томата с самопесовместимымн от поколения к по
колению происходит параллельное усиление признаков лопгистилин и 
автостерильности вплоть до достижения уровня этих показателен у ро
дительского самонссовместимого лида.

Зависимость между признаками выступающего рыльца и автосте
рильности в беккроссном поколении гибридов культурного томата с ди
ким видом L. hirsutum. Для настоящих целей использованы беккрос- 
сныс семьи, полученные oi скрещивания материнского компонента гиб
рида (сорт Midscason 427) с двумя растениями F| (обозначаемые как 
BC|F|) и двумя растениями F2 (обозначаемые как BC։F2). Кроме 
искусственного самоопыления, растения в индивидуальном порядке 
опылялись пыльной культурного томата сорта Midseason 127. В по
следнем случае применялась предварительная кастрация цветков.

Всего проанализировано 129 растений, разделенных на две группы: 
растения, у которых рыльце расположено ниже колонки тычинок или 
находится на одном уровне с ней; растения, у которых рыльце высту
пает над колонкой тычинок.

По беккроссиым гибридам BC։F| среднее значение признака вы
ступающего рыльца у растений первой группы составляет минус 0,13± 
0.05, а у растений группы второй—плюс 1,28±0,16 мм. Как и предпо
лагалось, растения первой группы по всем изученным признакам, опре
деляющим уровень самофертильности (процент завязываемости плодов, 
число семян из цветок и пропоит плодовитых особей при самоопылении) 
превосходили растения второй группы. Вывод подтверждается резуль-
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татами опыления гибридных растений ПЫЛЬЦОЙ ВЫСОКОСЗМОСО-ВМССТИ МО- 
10 культигенного вида L. esculentum. Еще более разительными оказа
лись различия между группами у гибридов BCjF2. Кроме этого, гибри
ды BCjFs по степени автофертильности и по критериям прямой (само
опыление) и косвенной (опыление пыльной культигена) опенок значи
тельно уступали гибридам BC։F;. Одновременно среднее значение при 
Зилка выступающего рыльца здесь оказалось заметно выше.

Выраженность признаков выступающего рыльца и самонесонмести- 
части н 1-а от разных вариантов самоопыления растении первого поко
ление гибридов между культ игенным видом L. esculentum и диким 
томатом !.. hirsutum f glabra է ат. {линия 2970). 7 р«тений Ւ\ этой 
комбинации в 1982 г. были подвергнуты ннпухту двумя способами пу
тем обычного принудительного самоопыления и самоопыления искусст
венного. Ясно, что в первом случае собственная пыльна может попасть 
(втом или ином количестве) и может не попасть на рыльн.с в закиси мо
сти от расположения столбиков и тычинок. Во втором случае недостат
ка з пыльце рыльца, разумеется, не испытывают. Как и следовало ожи
дать, вариант с принудительным самоопылением по завязываемости 
семян значительно уступал варианту с нскусслвенным самоопылением. 
Так, среднее количество семян в расчете на 1 самоопыленный цветок в 
первом варианте составило всего 1.8±0,7 шт., во втором—уже 6,5± 
2,0п)т. Очевидно, таким образом, что в первом варианте иииухт прохо
дил :■ условиях ограниченного опыления.

Поскольку, как это хороню известно, в таких случаях значительно 
ослабляется конкуренция пыльцевых трубок, то следует предположить, 
что шансы самосовмсстимости Տ -пыльцы в оплодотворении при этом 
должны увеличиваться. Понятно отсюда, что и поколении F2 средняя 
с.зчосовмесгнмость потомков здесь юлжна быть выше, чем в потом
стве от искусственного самоопыления тех же растений F։. Полученные 
результаты наглядно подтверждают это. Если, например, в первом 
случае количество са.мофертильпых растений составило 19,2%, а завя- 
зывасмость плодов при принудительном самоопылении 7,9%, то вс> 
втором случае только 13,0 и 3,1% соответственно. И. что в контексте 
данной статьи важнее, у потомков F2 от принудительного самоопыления 
рыльца в среднем выступают значительно меньше.

Корреляционная связь фенотипического проявления признака само֊ 
фертильности у гибридов самосовместимых видов с автофергильнои 
vat. <flabratuin при двух вариантах экспериментального самоопыления. 
Гибридные растения F։ от скрещивания ряда типично самосовместимых 
видов, в том числе культурного томата, с автофертйльной var. glabra- 
lum (линия вр. 7924) r 1980 г. в индивидуальном порядке под
верглись самоопылению двумя описанными уже методами. Аналогич
ная работа проводилась в 1982 г. с гибридами культурного томата с 
'•аг. glabratum (линия 2970).

При самоопылении гибридов путем обычной изолинии цветков бы
ли обнаружены две группы растений; с положительной (в любой сте
пени) и с отрицательной реакцией на инбридинг. Однако при искус
ственном самоопылении все. или почти все растения дали эффект само
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•совместимости. Отсутствие связывания плодов ирг. обычном самоопы
лении цветков у части гибридных растений, несомненно, говорит о том, 
что своя пыльца не попала на рыльца цветков, или. по крайней мерс, 
ее оказалось недостаточно для развития завязей. Такой результат мог 
быть получен только при надтычиночном расположении рылец. Расте
ния первой группы будем называть действительно сэмофертнльными, 
второй- потенциально самофсртвльными.

Примечательно, что в общем по развитию признаков ззвизывчемости 
плодов п семян действительно автоферт ильные растения при искусст- 
пенном самоопылении значительно превосходили растения, самофср- 
тильные только потенциально. В среднем по всем 6 изученным в 1980 г. 
комбинациям у растений цервой группы завязывасмости плодов при 
самоопылении состаннл.: 67.3%, количество семян на цветок 10.3 шт„ 
в го Время как у растений второй ГруППЫ ЛИШЬ 16.1 . ՛ 6,1 ЦП соот
ветственно.

Таким образом, данные, полученные в самых разных опытах, сви
детельствуют о том. ч о признаки выступающего рыльиз и езмонесов- 
мести мост и в '• зимосвя залы. Точнее, чем больше возвышается рыльце 
над верхним краем тычинок, тем менее автофертнлы1ыми (или более 
ангостсрильнымн) являются растения. О зависимости между длиной 
столбика и свойством автостсрилыюсти говорят также факты односто
ронней несовместимости между длиннопестнчными и короткопсстичны- 
мн вилами Polemonlum [23]. Datura [14|. Phlox [19j. По всей 
вероятности, это является отражением впервые сформулированного 
Льюисом в Кроу (20) в ныне широко известного правила, согласно кото
рому такая несовместимость обычно наблюдается при скрещивании сп
ад онесовмостимых или даже полусамонесовместимых видов с типичны
ми са.мосовместнмыми видами.

Это—факты, явно говорящие в пользу того, что лонгнетилия н еа- 
монесовместимость тесно сопряжены. Иными словами, полиморфизм 
по лонгнетнлни одновременно можно представить как полиморфизм 
по самонесов.местнмости. Речь идет, следовательно, не об отдельных 
фактах прямой связи между этими признаками, а об одних и тех же за
кономерностях их наследования, об эволюционной тенденции или даже 
правиле.

В то же время получены данные, которые, казалось бы. противоре
чат этому выводу. Мы имеем я виду, в частности, результаты опытов 
с самоиесопместимым видом I., hirsutum и его гибридами с с-лмссовмо
стимым ви юм I., esculvnti’m. в которых обнаружено сильное варьиро
вание по признак} выступающего рыльца при отсу гствнн видимой не
однородности по свойству автоетррильности. Сходные данные имеются 
в литературе в отношении популяции эспарцета песчаного [7, 8J. Де
ло, однако, в гом. что факты отсутствия различий между растениями по 
степени симонесовместимости при широком варьировании лонгмегилии 
получены прямыми измерениями явтофертилыюсти методом экснери 
ментальных самоопылений, рп «решающая способность которого при 
работе с типичными автостсрильными в։՛ щмн незначительна. В подоб 
пых случаях следует прибегать к различным косвенным приемам оцеп- 
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кв степени самофертильности. В наших исследованиях, например, пу
ду, реципрокных скрещиваний разных генераций гибридов самосовме- 
стимых видов с самонесовместимыми удалось обнаружить, что в ряду 
поколений у таких тбридов происходи! неуклонное, причем параллель
ное, возрастание значений признаков автостсрильностн и лонгнетилии.

Весь рассмотренный фактический материал говорит о том. что каж
дому значению признака выступающего рыльца соответствует свой уро
вень самонсеовместимости. В свете сказанного выдвинутостъ рыльна 
предстает неотъемлемой частью системы несовместимости типа пыль
ца пестик, ее компонентом. Л раз пак. то степень выдвинутоеги стол
бика, по сути, является индикатором. мерилом реальной величины са- 
монесбвмёстимости. II го обстоятельство, что после известного предела 
дальнейшее увеличение выступающей части столбика не сказывается 
па фенотипическом проявлении автостсрильностн, вернее его влияние 
ускользает от на блюдец ня. должно быть истолковано не как свидетель
ство тою, что лонгистилия не имеет отношения к еамонесовмести.мости, 
а скорее как доказательство обладания типичными зптостер ильным и 
видами большой резервной мощностью самонесов мести мости, значи
тельно превышающей норму.

Коррелятивные зависимости между длнпиопсстичиоотью и сте
пенью нёрскрестнропыляемости обнаружены и у типичного еамосов.ме- 
сгпмого культи генного вида томата [6, 18, 24. 26]. Показано [(>]• на- 
пример, как значительное преимущество обычных сортов по сравнению 
с длинноеголбчатыми а отношении завязываемости плодов при свобод
ном цветении и изоляции, так и, что особенно важно, некоторое пре
восходство при искусственном опылении. Генетическая взаимосвязь, 
между перекрестноопыляемостью и выдвннутостью рыльца выявлена 

же у дикого самосовместимого томата L. piinpincliiioliuni (27]. Эти 
и другие данные подобного рода дают основание считать, что длинно- 
столбчатость у՜ озмофертильпых видов- это реликт системы самонесов- 
мести мости.

Принято считать, что системы несовместимости и механические пре
грады являются самостоятельно действующими барьерами, препятству
ющими самоопылению, и что в совокупности они усиливают аутбри- 
динг [II, 13 л др.]. Очень определенно но этому вопросу высказывался 
и Дарвин: «Степень самоопыления какого-либо растения зависит от 
двух условий, а именно получи г ли рыльце собственную пыльцу, и бу
дет ли последняя, попав па него, действенна в большей или меньшей 
мере» [5, с. 72]. Первухиной |9] высказано предположение, что разные 
способы перекрестного опыления не просто совмещаются, а скорее оп
ределяются необходимостью страховать один способ опыления другим. 
Весьма интересными являются взгляды Шумного | 12] об эволюции 
морфологических и физиологических барьеров в обеспечении надежно 
го кроссбридинга у перекрсстноопыляющнхся гермафродитных видов. 
По его мнению, оба эти механизма перекрестного опыления какое-то 
время эволюционировали независимо, а затем совместились.

Думается, что приведенный фактический материал лает основание 
предполагать существование эволюционной связи между морфологичс- 
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сними и физиологическими барьерами к самоопылению. Иными слона
ми, речь идет нс о том, что механические и собственно генетические ме
ханизмы в совокупности более надежно обеспечивают перекрестное 
опыление, а о том, что эти механизмы сопряжены настолько тесно, что 
сливаются воедино. Да и с эволюционной точки зрения возникают серь
езные затруднения в согласования идеи самостоятельности барьеров 
длшшопеСтичностн и самонссовместимости с фактами прямой корреля
тивной зависимости между ними. В самом деле, если бы механические 
и физиологические барьеры представляли собой два разных приспособ
ления для предотвращения самооплодотворения (один основной, дру
гой— запасный), то природе, вероятно, незачем, было создавать их та
ким образом, чтобы сильному морфологическому барьеру соответство
вал сильный барьер физиологического характера и наоборот.

Отрицательная связь между механической преградой к самоопыле
нию и системой несовместимости, при условии их независимости, пред
ставляется более естественной и закономерной. Еще Дарвин [5] скло
нен был думать, что чем выше, по расположению половых органов, воз
можность автостерильнок формы к самоопылению, т. с. чем легче пос
ле шее осуществимо, тем оно должно быть более стерильным, чтобы 
препятствовать такому союзу. И это, надо заметить, несмотря па го. 
что в своих исследованиях па некоторых триморфных видах он. наобо
рот. выявил закономерность противоположного порядка. Чтобы сов
местить противоречие между логическим анализом а эксперименталь
ными данными, Дарвин вынужден был сделать вывод о том, что это 
правило является бесполезным в побочным результатом эволюции.

Мы хотели бы подчеркнуть, однако, что противоречия между эво
люционной логикой и фактическим материалом возникают только в 
рамках представления о независимом характере действия механических 
и физиологических барьеров к самоопылению. Эти затруднения сни
маются, если рассматривать указанные барьеры как одно целое.

Напомним теперь, что. согласно распространенному представле
нию, первичные покрытосеменные имели обоеполые цветки и размно
жались в основном путем перекрестного опыления. По мнению Тахта- 
джина [Ю]. у ранних цветковых нс могло быть специальных приспособ
лений в структуре цветка для предотвращения самоопыления и ско
рее всего оно устранялось самонесовместимостью. То была, следова
тельно, самоиесовместимость между мужскими и женскими гаметами 
[15]. Примитивная межгамствая несовместимость эволюционировали 
далее л несовместимость между пыльцой и пестиком собственного рас
тения [15]. Такая самоиесовместимость выгодно отличается от первой 
тем, что пестики не только усиливают реакцию самопесювмсети мости, 
по и обеспечивают аутбридппг более экономным образом. Современ
ные системы несовместимости максимально оберегают женские гаме
ты, так как возможности неудачных сочетаний гамет предотвращаются 
до оплодотворения [11]. Представляется поэтому справедливым мне
ние [28], но которому внезапный расцвел цветковых растений в мело
вой период фактически связан с эволюцией столбика н с.пмонесовмссти- 
мости.
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Вероятно, уже у ранних цветковых растений развитие столбика и 
самонесовместимостн шли сопряженно и с конечном итоге н ходе дол
гой эволюции примитивный механизм аутбридннга. каковым являлась 
меж гамете, п я несовместимость, постепенно развился в необычайно эф
фективный, надежный я экономичный механизм перекрестного опыле
ния*- самонесовместимость тина пыльца—пестик. Без предположения 
о целое:..ом характере развития этих барьеров факт положительной 
Зависимости между величиной признака выступающего рыльца и уров
нем автрстерильности, очевидно, необъясним. Вот почему у са.монесоп- 
местимых аилов столбики возвышаются над колонкой тычинок. 11 им? 
во поэтому при дальнейшем становлении и развитии автофертильиости. 
наряду с ослаблением генетически контролируемой самонесов мести мо
сти. происходи! и одновременное укорачивание длины столбика. Все 
это дает основание постулировать существование единого эволюционно
го механизма контроля полового воспроизведения у гермафродитных 
цветковых растений.
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•.ոդււ' ած Աէմ ներկայացված են տոմատի {էէնղիստիլիայի ե ինրնաանհա֊ 
էք ս/տեղե/իութ յան հատկանիշների մքէքև ղենե տիկական կապի գոյության ապա- 
'/’’լյցներւ ենթաղրւ/ուէք է, որ ծ տղկավոր բույսերի մոտ ծաղկի կաւսււցվածրա - 
էին աոանձնահատկութ յոՀններր ե անհամատեղելիության համակարղր կաղ- 
մսւմ են սեոական վերարտադրութ յան մեկ րնղհանուր մ եխանիղմ է

LONG1STYLITY AND SELF-INCOMPATIBILITY IN TOMATO

A. M. AGHADJAN1AN'

The proofs of the existence of genetic relationships between signs 
of longlstyllty and self-incompatibility are presented In the article. It is 
supposed that in flowering plants the structural peculiarities of flower 
and systems of Incompatibility compose the united whole mechanism of 
sexual reproduction.
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УДК 377.1:576.8.097

ВЛИЯНИЕ ДВУХВАЛЕНТНЫХ ИОНОВ МЕТАЛЛОВ НА 
ПРОЦЕССЫ О К И СЛ И Г ЕЛЬ НОI О ДЕЗ А М И ПИРОВАНИЯ 

L-АЛАНИНА И L-ГЛУТАМАТА В БЕСКЛЕТОЧНЫХ
ЭКСТРАКТАХ ДРОЖЖЕЙ CANDIDA GU1LLIERMONDII ВКМ У-42

Л Е ДАЧ ИН ЯН. м. Б. АТАНЕСЯН

Аланин- и глутаматдегндроген&зы в бесклеточных экстрактах дрожжей Candida 
guiliicnnoiidii ВКМ У-42 активируются при наличии в реакционной среде двухвалент
ных ионов металлов в концентрации 10--1 М н следующем убывающем порядке: 
С. а > Mg* ’ Мп ' 1 > Zn * ՝ > Си 1. ЭД ГА в топ же концентрации на 50% по
давляет активность дегидрогеназ. Предполагается, что дрожжевые аланин- и глутамат- 
дегидрогеназы нуждаются з С.։1 или Mg ՛ -» для проявления оптимальной активности.

Ключевые слова՝ ионы Авухеалентных метал \ов. окислительное Ае^минирование, 
L-глугимчт, L-аланин. Вро^.ми.

Доказано, что неочищенные препараты аланин- и глута.матдегид- 
рогеназ (АДГ и ГДЕ) из бесклеточных экстрактов дрожжей Candida 
guilliermondii ВКМ У-42 катализируют реакции восстановительного 
аминирования а-кстоглутарата и пирувата, а также окислительного
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