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Подавляющее большинство видов покрытосеменных, в отличие от жи­
вотных п голосеменных растений, являются гермафродитами. Раздель­
нополость у цветковых распространена слабо. Лишь 5—7% видов яв­
ляются полностью однодомны.мн, а 2—1%—полностью двудомными 
[32, 37]. Еще небольшое количество видов представляет собой разные 
комбинации двуполости и однополости. Все остальные виды пветко- 
вых целиком состоят из растении с обоеполыми цветками [20. 24] Гер­
мафродитные виды преимущественно имеют гомоморфные цветки и 
ТОЛЬКО у небольшой части видов цветки гетероморфные (ли- и, реже, 
трнстилия) [18. 31. 36]. У гетероморфных видов гетеростилия, веро­
ятно, всегда сочетается с системой самонесов мести мости. Развитие раз­
дельнополости шло через гетероморфную несовместимость [1Ь. 25, 31. Зб|. 
Имеется, однако, и противоположная точка <рення, по которой олнодом- 
ность и двудомность возникли от самосов.мести.мых гермафродитов как 
ответ из отбор против ингибитора [1G, 28] Считается, что короткое то. ՛ j- 
чатые растения диморфных видов являются функционально муж- 
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скимп. а длинпостолбчатые функционально женскими. Поэтому .чи­
стильные виды справедливо считаются дпмофнымя в отношении пола, 
а трпстнльиые—триморфными. Однако половой полиморфизм у цвет­
ковых растений не ограничивается раздельнополостью и гетерой алией. 
Растения популяций е обоеполыми цветками, как будет показано даль­
ше, также характеризуются разной степенью выраженности пола.

Если гетероморфные виды наделены генетическими барьерами са- 
монесовмести мости, а самофертильность у них возникает лини, при ста­
новлении гомостплни, то в рамках гомоморфных видов имеется три уров­
ня самоиесовмести мости -самосоп мести мости (речь, разумеется, идет 
только о качественной характеристике признака). Прежде всего, это 
предковые типичные автоетернльные виды 1.51). Далее по степени вы­
раженности признака иду։ автофертильные виды с промежуточным 
уровнем с<.мосовместимости (5Е); количество таких видов относитель­
но невелико П, наконец, типичные самосовмести мые виды, представ­
ляющие гобои верхнюю ступеньку эволюции самосовмести мости (БС). 
Указанные уровни сзмосовместпмосгн. вернее их носители, реально су­
ществуют в природе и в культуре.

Все эти категории видов характеризуются неоднородностью расте­
ний по степени перекрестноопыляемости [ 12, 15, 25]. Полиморфизм 
растений по выраженности сам (‘несовместим ости в пределах вида был 
известен еще Дарвину [7]. В некоторых работах | 12. 15| полиморфизм 
по < амонесовмесгнмос!и и иоловости рассматривается во взаимосвязи. 
Предложен даже критерий количественного выражения данной зави­
симости показатель иоловости цветка, определяемый путем деления 
массы пыльников на массу пестиков [12] Но степени развития мужско­
го пола растения располагаются в следующем убывающем порядке: 
перекрестноопылнтелп, самоопылители, апомикты [ 12].

Более сложен вопрос о различиях между растениями в пределах, 
гермафродитных видов. Общий вывод, впрочем, и здесь совершенно 
бесспорен и однозначен: многообразие растении но принципу самоне- 
сов мести мости—самосовмести мости одновременно является формой 
половой дифференциации (12. 15 и др.]. Сложность тут заключается в 
другом. У каких растений—более самонесовмсстимых и ш более са- 
мосовместимых —физиологически лучше выражен тот или другой пол. 
В дальнейшем мы попытаемся показать, что весь накопленный в ли­
тературе фактический материал и данные настоящего исследования, 
вероятно, свидетельствуют о правомочности отождествления более са- 
мосовмест.чмых растений популяции с женским полом, а более самоне- 
СО1: мест։։ мых —с мужски м.

'.1ягс’։ои(»,.՛ а летсЛнса. Объектом исследования в основном служили гибриды пер­
вого 'околения анто։|1сртильно!<։ ($1-՜) дикого томата Ьуечрег&кип Мг.чшит /. §1аЬ~ 
гагшп (линии К яр. 792-1 и К—2970) с типичными самосонмесгнмымя (ЗС) 
видами рода. Последние неизменно выступали в качестве материнских компонентов 
(обратные скрещивания, как извести։». не удаются) Опыты пренмущес;»к՝чц|> прово­
дили и 1980 и 1982 гг. В 1980 г. изучали гибриды И, от скрещивания линии К-вр 7924 
с /.. . (сорт ХМ<]$са.$он 127), С. езС1.!еп1<։т глг. сегаы/огте (Вишиеанднын
красниП), /.. р1п1/1:п(՝Шу1>И!гт (Смородин з видны и красный. МОВИР; СЫородииовид- 
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iibili ж.д-ый, К— 291’). I., cheesmanli (К пр. 7761) i. cheesmanli J. minor 
(К-вр 77'7). В 1982 г. испытывали гибриды между культурным томичом сорта Ар- 
гзвлнди 45 и линией К-2970.

Гибридные растения в индивидуальном иорядке подвергали принудительному сам. >• 
опылении (соцветия после удаления раскрывшихся цветков и мелких бутонов брали под 
изоляторы гз кальки), 11а тех же растениях равнозначные соцветия помечали этикет­
ками и ссгзвлялн на свободное опыление. В сои: ветстпии с результатами самоппы- 
ления растения разбивались на две группы: первая—это растения, проявившие поло- 
жчпм.и,: ум (любой интенсивности) реакцию на инбридинг, вторая- растения, совер­
шенно >:։ завязавшие плодов и семян при инцухте. Изучали также L. Itir-mitim, 
/. glabra-um (линия К-2970) в ее гибриды с типичной (самонссовместимбн) формой 
вида (hir.sutom, К-2021)

Ранее р] были рассмотрены прямые п косвенные доказательства существования 
причинной зависимости между признаками выступающего рыльца (лоигнетилнп) и са- 
монесо• м.естнмостн. В частности, на гибридах са.мосовмеетнмых видов томата с 
j. glabratum показана прямая корреляционная снизь фенотипического проявления 
атофе.ртлльности при двух вариантах экспериментального самоопыления обычного 
принудительного и искусственного.

Результаты и обсуждение. Результаты изучения гибридов типич­
ных .ёмосовмёстнмых видов томата с линией glabralum 7921 приводят­
ся в табл. 1. Как и ранее [3]. значения признаков завязываемости 
плод՛ : семян даются ни двум группам растеши!: показавшим поло­
жительную реакцию па обычное принудительное самоопыление (любой

Таблица 1. Семенная продуктивность межвидовых гибридов томата при свободном 
опылении и зависимости от степени самофертильности растении

Гибриды Г, 
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L. escule Олп I 9 61 4.2 66 65.8+6.4 12.7+3.1
(сорт MmseasOH 427) 11 5 23 0.0 41 75.4+6.8 11».9+1.8
L. escuienlum v. cerasiforme I 1 ։ 2.0 9 66.7 4.1
(Вишкевит.ный красный) II 9 78 0.0 95 ■11-7 4.3
L. pirnpjfiellifolhim 1 8 95 2.6 180 49.0+6 3 6.3+0.9
(СморОАииовидяын красный) 11 5 44 0.0 88 48.7+7 5 5.3-t-l.l
1.. plmpinelWolfcum 1 10 109 4.2 198 53.9+6 7 11.8+3.5
(Сморо.тинопндпый ЖС.1ГЫЙ) и 8 87 0.0 172 51.4-6.4 У. 9^2.2
L. cheesmaiiii 1 12 131 2.6 192 55.4+5.3 7.6 + 1 7

II 8 68 0.0 103 56.0 ±8.2 8.1 + 1 .0
1.. checsmanii f. minor I 8 75 2.1 so 64.0 10.2

:i 1 б 0.0 6 66.7 7.3

Среднее но б комбинациям 48 478 3.1 725 57.Г-1-2.8 9.44 1.1
II 36 311 0.0 505 М.1+3.9 7.5-0.8

степени) и отрицательную. Как видим, по изученным признакам р 
тени.'» Первой группы самофертильности (действительно самофертиль- 
ные р: . чепня) при свободном опылении в целом превосходи.т расте­
ния гл рой группы (потенциально самофсртпльные растения). Прав­
да, зто превосходство здесь не такое заметное, как при искусствен пом 
Опылении [3].
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Интересные данные получены по гибридам Е։ культнгенного вила 
томата (сорт Аргавандп 45) с линией ^1аЬга1ит 2970. Как уже было 
отмечено [3], в этой линии аллели автофертнльностп л автостсрильно- 
ст функционируют вместе в единой, размножающейся в себе популя­
ции. Здесь в сравнительном анализе продуктивности семян при обыч­
ном принудительном самоопылении и свободном опылении участвует 
142 растения Г։ от скрещивания сорта Аргавандп 45 с 9 самофертиль- 
1-ыми и 7 самостерильными индивидами линии 2970 (по понятным при­
чинам нс учитываются появившиеся я некоторых сочетаниях н-кроти- 
чсскпс растения). Из этих растений 80 при изоляции цветков дали 
определенным положительный результат (переднем 1,6 семян на цветок» 
табл. 2), а у 62 растений самоопыление дало нулевой эффект Как и 
ожи щ.тось, растения первой группы при свободном опылении ио семей­
ной продуктивности превосходили (па 31,9%) растения второй группы.
Таблица 2. Семенная продуктивноеть межпмдоиых гибридом Г։ < ՝лсн1еп!шп
(Аргапанлн 45) Мпи1ит /. ;!аЬга(ит '.■970 при свободном опылении п шиисн- 
м<н.'1и от степени самофертильности растений

1 руПИА
V 
и

Обычное 
самоопыление Свободное опылеине

с амоф ч>- с-
тильно- о число се- число ։ав5ЧЫ- число се-

стн У мп и п.емосп. I МКН 11.1 1
1 цветок аветков плодов. 1 цис ток

I Ь0 ММ 1.6
11 62 819 0.0

957 80.0+1 9 17.8±1.0
749 74.8+2.9 1 53 13.5+1.0 3‘07

В пользу существования прямой связи между самофертильностью и 
плодовитостью растений при свободном опылении популяции говорят и 
следующие факты. Использованные для скрещивания с культурным 
томатом автофертнльные растения §1аЬга1ит 2970 в тот же год (1981) 
по продуктивности весьма значительно превзошли самостерильные или 
нредположнтел: но -амо.терильныё растения {соответственно 143,0±35,3 
и 6.5^12.8 плодов на растение). Разница в продуктивности главным 
образом обусловлена значительно более высокой (22,9%) завязывас- 
м остью плодов у автофертильных растений в условиях свободного опы­
ления по сравнению с автостерильными растениями (всего 1,6%) Сра­
зу заметим, что по фертильности пыльцы самостерильные растения со­
вершенно не уступали самофертнльны.м.

Ешо один пример Внутривидовые гибриды Е| 1нгии1ит между 
ЬГ формой £1аЬга1ит (линия 2970) и типичной формой Мг.<и!шп՝ 
изученные в 1974 г., в соответствии с результатами искусственного са­
моопыления были разбиты на две группы: относительно высокосамо- 
фертильные и нпзкосамофертнльныс. В каждой группе было но II рас­
тений. Скаталось, что каждое растение первой группы при свободном 
опылении в среднем завязало 319,6 ±95,7 пледов, в го время как расте­
ния второй группы—всего по 148,3±40,3.

Некоторые другие факты, показывающие положительную связь п 
завяэываемости плодов и семян между вариантами самоопыления, с 
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одной .■••ороны» н естественного опыления—с (ругой, приведены в сооб­
щении [3]-

Зависимость между завязываемостью семян при самоопылении и 
свободно։и омылении отмечена и в литературе [7, 21. 29]

Т.д.им образом, литературные данные и результаты настоящего ис­
следования указывают на существование прямой корреляционной свя­
зи между самофертильностью и продуктивностью семян при свободном 
опылении растений. Нам представляется, что это есть отражение тави- 
■снмрсти между свойством самонесовместимостн и физиологической сек­
суализацией у гомоморфных видов. Заметим в этой связи, что полимор­
физм растений по степени перекрестиооиыляомости. определяемый мно­
жественными аллелями локуса 5. вполне обоснованно рассматривается 
и как проявление полиморфизма по выраженности пола у гермафро­
дитных видов; считается, что каждое растение по отношению к другому 
является или более мужским или более женским [12, 15].

А какова связь между степенью выраженности пола и плодовито­
стью растений? В отношении гетероморфных видов еще Дарвин [7] 
отмечал, что функционально более женские растения являются и более 
плодов։, шми и наоборот. Очевидно, это относится и к гомоморфным 
гидам А поскольку у последних существует прямая связь между авто- 
фертнлькостью I! продуктивностью семян в условиях свободного опы­
ления, го, следовательно, растения с более высоким уровнем са.мосов.мс- 
стпмоста являются и более женскими, а у растений с более высокой са- 
МОйС'еовместпмостыо больше выражен мужской пол. Поэтому, хотя каж­
дая перскрестноопыляюшаяся популяция по выраженности пола в це­
лом полиморфна, практически любые два растения внутри нее находят­
ся в состоянии физиологического полового полиморфизма. Фенотипн- 
чески это проявляется в селективном преимуществе пыльны более само- 
кесовместимого растения в отношении пыльцы растения мопсе самопе- 
совместимого. Это значит, что каждое растение популяции в одном соче­
тании будет преимущественно мужским, в другом —преимущественно 
женским. Л растения крайних вариаций являются наиболее мужским.։ 
(самонесопместимыми) и наиболее женским!! (сзмосовмсстимымн). Ве­
роятно, этим обстоятельством и следует объясни и» существование поло­
жительной зависимости между самофертильностью растений 1։ их пло­
довитостью в условиях свободного опыления С этими фактами согла­
суются исследования Юлен [26] по инбридингу трав, показавшие, чт • 
при реципрокных скрещиваниях между близкородствен։։։-мн растениями 
тимофеевки лучшие результаты получаются кн 1а. когда материнские 
растения по уровню самофсртильносп! превосходят отповскне. Селек 
<!1вш преимуществом более самоиесовместпмой пыльцы по сравнению 
с мене, еамонесовместимой ! более самосов мест л мой) можно объяснить 
и результаты опытов <• конскими бобами [5], согласно которым наибо­
лее автсфертильпые сорта при свободном опылен։։։։ на изолированных 
участках в парных посевах с другими сортами характеризуются в сред­
нем болфг высоким уровнем скрещивания, чем наиболее автостериль- 
гые.

Положению о селективном преимуществе самоиесовместпмой пыль- 
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кы не противоречат данные, показывающие, что в ряде случаев гибри­
ды между автофертил ьными и автостерильными вилами проявляют ре­
акцию самоеовместимости именно благодаря функциональной активно­
сти автофсртильной, а не автостсрильнон пыльцы. Эта закономер­
ность, по существу, была выявлена в опытах по изучению реакция на 
самоопыление всех известных в литературе гибридов автофертнльных 
форм с автостерильными, скрещивания .между которыми удаются в обо­
их направлениях, т. е. .между формами БИ и Б1. Следовательно, при 
самоопылении гетерозигот Б։Б{ (независимо от того, получены они л 
результате переопыления между БИ и Б1 растениями одной или разных 
популяций), т. е. когда Б.-аллели пестика и пыльцы тождественны, 
мужские гаметофиты с фактором Б ( получают селективное преимуще­
ство перед пыльцевыми зернами, несущими аллели самостерильности. 
Однако за пределами самоопыления (или переопыления между иден­
тичными Б։$г —гетерозйготами) более конкурентоспособными оказыва­
ются пыльцевые зерна с нормальными аллелями самонесовмёстнмбети. 
К такому выводу с необходимостью приводят известные в литературе 
факты [34, 35], показывающие, что хотя отношения между БГ и Б1 фор­
мами обычно характеризуются двусторонней совместимостью, лучшая 
скрещиваемость все же обеспечивается при использовании БГ форм в 
качестве пестичных компонентов. Получены также прямые эксперимен­
тальные доказательства большей конкурентоспособности Б.-пыльцы 
[6].

Известно также, что полиплоидмзапия видов нередко приводит к бо­
лее или менее сильным нарушениям самонссовмести.мости. И примеча­
тельно, что параллельно с ослаблением самопесов.мсетимости происхо­
дит уменьшение конкурентной способности пылыш. По этой причине 
совместное выращивание диплоидов и тетраплоидов часто приводит к 
резкому снижению семейной продуктивности последних вследствие об­
разования нежизнеспособных трнплондных зародышей. Такие резуль­
таты получены, например, на красном клевере, обладающем Однолокус­
ной гаметофитной самонесовмсстнмостыо, и гречихе, которой присуща 
сапрофитная система несовместимости. Пожалуй, наиболее яркий при­
меры подобного рода получены при изучении отношений ■••ов мести мости 
между диплоидной и тетраплоидном рожью Беса 1с сегеа1е. У этого ви­
да с днгениым га.метофнтным определением реакции самокесовместн- 
мости в контролируемых скрещиваниях 2хХ4х и 4хХ2х завйзыван :я се­
мян практически не наблюдается [13]. Выяснилось, однако, что при 
близком расположении диплоидных и тетраплоидных сортов стр а тают, 
и достаточно сильно, только последние [8, 13]; Опыты ко о.чы-"ч։: з 

। месью пыльцы показали, что гаплоидная пыльца обладав г значитель­
но более высокой эффективностью, чем диплоидная [13]. С нашей ‘•оч­
ки зрения, снижение конкурентной способности диплоидной :: -.ыю 
ржи. как и других растений, связано с ослаблением реакции самоие- 
совмсстимостн у индуцированных автотетраплоидов, хотя, как ;.ззест- 
но, и литературе укоренилось мнение, что у видов с двухлокус :.м га- 
метофитным контролем самоиссовместнмости :։ у видов со спорофииюй 
системой несовместимости удвоение наборов хромосом вс сопровожда-
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стся ослаблением реакции самостерильности. Однако кроме вышепри­
веденных косвенных свидетельств имеются в прямые доказательства 
ослабления самонесовместимоетп у некоторых видов с двухЛокусной 
детерминацией самонесовместимости, в том числе и у культурной ржи 
[17. 22, 33]. Имеются свидетельства возникновения самосовмести мости 
также у тетраплоидных растений гетсростильных видов, для которых ха­
рактерна епорофитная несовместимость [11].

С другой стороны, диплоидизакня полиплоидов, напротив, сопро­
вождается ликвидацией автофертильностн и одновременным повыше­
нием селективной цепкости пыльцы. Например, самофертнльнын ди­
плома Solatium verrucosum реципрокно скрещивается с самофсртнль- 
иым тетраплоидом S. tuberosum 110]. Между тем с самостерильными 
дигаплоидами ssp. tuberosum и ssp. andigenuni S. verrucosum скре­
щивается уже только н качестве материнского компонента [27].

Па большую самосовмести.мость женских растений гомоморфных 
популяции и меныную мужских, должно быть, указывает и то, что 
длииноиестнчные растения днетнльных видов (аналоги женских форм 
двудомных видов) являются более самосовмеетимымп (точнее, менее 
самоиесовместимымк), чем растения короткопестичные (аналоги муж­
ских форм]. А что длинноиестнчные растения более самосовмести мы, 
чем короткопеетпчные, свидетельствуют, по нашему мнению, такие фак 
гы, как лучшая озериенност։ длиннопсстичиых растений гречихи три 
свободном опылении [12], более высокий уровень гетерозиса у гибри­
дов гречихи, полученных на основе длиннопсстичиых растений, но срав­
нению с гибридами, полученными на основе обоих типов растений [•!]. 
превосходство длиннопестичных растений обыкновенной гречихи н дру­
гих диморфных вилов в плодовитости при иллегитимных опылениях 
[7], значительное превосходство в самофертильности гомостильных 
длиннопеетнчнь-х форм гречихи над гомостильиыми короткопестичны­
ми [12, 23], и. наконец, наблюдения [30]. показывающие, что у видов 
примулы на периферии ареалов распространения становление самосон- 
местнмости происходит на основе длиннопестичной гомостплпи. Имеют­
ся также литературные данные, показывающие, что длиинопестнчпые 
формы примулы при самоопылении дают больше семян, чем короткюпес- 
тпчныс, а также, что у гомосгнльных первоцветов, которые непременно 
самофертпльны, столбики обычно длинные, а тычинки расположе­
ны на уровне рылец [9].

^Думается, ист противоречия между тезисом о более слабой самонс- 
ишместимости у длиннопсстичиых растений диморфных видов и пред­
ставлениями [3] о существовании тесной иолож! гсльной связи между 
признаками лонгистилип и самонееовмсстимости у гомоморфных видов. 
У SF. и особенно SI. видов с выступающими столбиками андроцеи раз­
вит значительно лучше, чем гинецей. Неудивительно : л-лому, что по­
сле удаления тычинок неопыленные цветки этих видов опт и юг намно­
го раньше, чем цветки видов типично самосовмести мых [1], Напротив, 
у днетнльных видов, как и должно быть, функционально женские фор­
мы располагают лучше развитым пестиком, а функционально муж­
ские—лучше выраженными тычинками.
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Вместе с тем надо заметить, что в литературе имеется немало дан­
ных противоположного порядна н альтернативная гипотеза [1л].

Резюмируя литературные՛ и собственные экспериментальные дан­
ные, хотелось бы еще ра ։ подчеркнуть, что в нерекрестпоопыляющихся 
популя.чнях пыльца более самонесовместимых растении обладает опре- , 
деленным селективным преимуществом перед пыльцой растений менее 
самокесовместимых. В результате этого более автофертил ьные растения 
популяции оплодотворяются пыльно;: как антофер цельных, гак и авто- 
стерильных пиднви (уумов. Между тем как более самоиесовмсстпмые 
растения преимущественно оплодотворяются пыльцой автостерильных 
индивидов. Эта тенденция может быть развита вплоть до односторон­
них связей между крайними типами. Очевидно, что в плане обсуждае­
мого вопроса находятся и известные факты односторонней несовмести­
мости у растений. Виды с конечной стадией самосовместимости (БС) 
воспринимают пыльцу своей формы, а также пыльцу близкородствен­
ных автофертпльных |8Р) и автостерильных (81) видов. Автофертнль- 
пыс виды—пыльцу своей формы и формы 81. Наконец, самонссовмс- 
стнмые виды воспринимают пыльцу своей формы и отвергают пыльцу 
81? (обычно) и 8С (всегда) видов.

Необходимо, однако, сделать некоторое разграничение .между по­
нятиями «самоиесоаместпмые । самосовместимыс) растения:- и «самопе- 
совместимая (самосовместимая) пыльца». Не всегда, например, вся 
пыльца, производимая автофертил ьным растением перекрестноопыляю- 
шейся популяции, будет самосов.мсстимой. Так, в пределах видов с 
гамстофитпо контролируемой несовместимостью, которая свойственна и 
томатам, у гетерозиготных растений 8։ 8( половина образующейся 
пыльцы будет самонесовмеетимой. Разумеется, эта пыльца будет впол­
не функциональной в пестиках автостерильных растений. С другой сто­
роны, не все еамоиссов мостимые растения дадуч исключительно само- 
несовместпмую пыльцу. Например, гетерозиготы между сильно разли­
чающимися 8; и 8. аллелями у форм с самоиссовмеетимостью га мето- 
фитного тина. Кроме того, и самоиесовместимая -пыльца таких расте­
ний, вследствие изменения независимости 8-аллелей [2. 3]. по своей 
функциональной активности может уступать даже «чистой» 8 .-пылкие 
[2]. Впрочем, надо сказать, что наличие гетерозигот 8։ 8< в составе еди­
ной популяции является крайне редким исключением. Обычно они воз­
никают в результате межвидовой гибридизации.

Несомненно, однако. то, что в пестиках растений с любым уровнем 
самофертильности из смеси попавшей на рыльца пыльны селективным 
преимуществом будут обладать те пыльцевые зерна, которые по степе­
ни самонссовместп.мостн равны или превосходят Таковую материнско­
го растения Можно поэтому сказать, что средняя конкурентоспособ­
ность пыльны к пределах иерекрсстноопыляющейся популяции нахо­
дится в прямой зависимости от уровня ее самонесов мести мости.
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