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K. SWIEZYNSKI

«DETERMINACJA PLCI» U PODSTAWCZAKOW

Cykl rozwojowy podstawczakéw mozna przedstawi¢ w ogdlnym zarysie
nastgpujaco (ryc. 1): z zarodnikéw podstawkowych rozwija si¢ grzybnia

Ryc. 1. Schemat cyklu rozwojowego podstawczakow

1 i 4 — owocnik z zaznaczona jedna podstawka z czterema zarodnikami,
2 — grzybnie monokarionéw, rozwijajace sig z kietkujacych zarodnikow,
28 — pojedyncza strzgpka monokarionu,
3 — grzybnia dikarionu powstalego po zetknieciu si¢ strzgpek dwoch monokarionow,
3% — pojedyncza strzepka dikarionu ze sprzazkami.

wielokomérkowa, o pojedynczych jadrach haploidalnych (monokarion).
Przy zetknigciu sie¢ dwoch grzybni, pochodzacych z réznych zarodnikéw
wyjsciowych, pomiedzy strz¢pkami obu grzybni powstaja anastomozy, a jadra
ich wchodza ze soba w kontakt i zaczynaja dzieli¢ si¢ w sposdb zsynchro-
nizowany. W kazdej komoérce nowoformowanej grzybni, ktéra nazywamy
dikarionem, znajduja si¢ po 2 jadra sprzezone, po jednym z kazdej grzybni
wyjéciowej. Taka grzybnia o komdrkach dwujadrowych ma grubsze strzgpki.
Cechuja si¢ one roéwniez wystgpowaniem tzw. sprzazek, ktérych formowanie
zwigzane jest z podzialami jader sprzezonych. W grzybni dikarionu inicjowane
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sa zaczatki owocnikow. W owocnikach réznicuja si¢ komorki podstawkowe,
wytwarzajace po 4 zarodniki. Dopiero w komoérce podstawkowej zlewaja si¢
jadra sprzezone, a bezpo$rednio potem nastgpuja podzialy mejotyczne, pro-
wadzace do powstania 4 jader haploidalnych, trafiajagcych do 4 zarodnikéw
formowanych na podstawce.

Nie zawsze po spotkaniu si¢ dwoch grzybni nastgpuje formowanie di-
karionu. Zalezy to od ich typu koniugacyjnego (ang. mating type).

Wystgpowanie zréznicowania pod wzgledem typu koniugacyjnego za-
obserwowano u grzybow juz w poczatkach biezacego stulecia. Blakeslee
(1904) stwierdzit u Mucor mucedo, ze strzg¢pki grzybni nie zawsze s3 zdolne
do formowania zygospor. Powstaja one tylko wéwczas, gdy nastapi kontakt
dwoch réznych grzybni. Poniewaz migdzy tymi grzybniami Blakeslee nie
znalazl zadnych wyraznych réznic morfologicznych ani fizjologicznych, nie
bylo podstawy do przypisywania tym grzybniom cech «meskich» czy «zen-
skich». Stad dla odr6znienia ich uzyl symboli algebraicznych, okre$lajac
jedna jako grzybni¢ -+, a druga jako grzybni¢ —. Zygospory powstaja jedynie
wowcezas, gdy nastapi zetknigcie si¢ grzybni + z grzybniag —.

Wkrotce okazalo sig, Ze tego typu zrdéznicowanie wystgpuje u bardzo
wielu grzybéw i to nie tylko nizszych, ale rowniez u workowcéw i podstaw-
czak6w. Réwnocze$nie stwierdzono, ze zréznicowanie to nie zawsze uklada
sie w sposOb tak prosty, jak u Mucor mucedo. Mounce (1922) u Coprinus,
a Kniep (1922) u Aleurodiscus znalezli, ze zarodniki podstawkowe bada-
nych gatunkéw dziela si¢ na cztery kategorie. Kazda kategoria zarodnikéw
tylko z jedna z pozostalych moze formowaé dikariony.

Dalsze badania wykazaly, ze zjawisko bywa jeszcze bardziej skomplikowane,
gdyz u szeregu gatunkéw znaleziono cale serie typéw koniugacyjnych
(Whitehouse, 1949).

Obecnie mozemy podzieli¢ grzyby na nastgpujace grupy:

1. Gatunki homotalliczne, u ktérych nie wyrézniono typdw koniugacyj-
nych. U takich gatunkéw grzybnia, pochodzaca z jednego zarodnika wyjscio-
wego, jest zdolna do przejécia calego cyklu rozwojowego.

2. Gatunki heterotalliczne, u ktérych istnieja zarodniki o réznym typie
koniugacyjnym. Dzielimy je z kolei na dwie grupy:

~ a) Grzyby o typie koniugacyjnym bipolarnym, determinowanym przez
jedna pare lub jedna seri¢ alleli. Pelny cykl rozwojowy odbywa si¢ tylko
wowczas, gdy-spotkaja si¢ grzybnie€, z ktérych kazda ma inny allel tej serii.

b) Grzyby o typie koniugacyjnym tetrapolarnym. Typ koniugacyjny
determinowany jest tutaj przez 2 geny, okre§lane symbolami A i B. Kazdy
z tych genéw moze wystepowaé w postaci serii alleli: A,, A, A;...A, i po-
dobnie B,, B, B;... B,. Pelny cykl rozwojowy moze odby¢ si¢ jedynie po
zetknigciu si¢ strzepek grzybni, réznigcych si¢ miedzy soba allelami zaréwno
serii A jak i serii B. Do tej grupy nalezy caly szereg zbadanych blizej gatunkéw
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podstawczakéw, jak Coprinus lagopus i C. fimetarius, Schizophyllum commune,
Collybia velutipes, Cyathus stercoreus i in., a formowanie dikarionéw naste-
puje u nich tylko woéwczas, gdy spotkaja si¢ grzybnie, réznigce si¢ allelami
A i B (tabela 1).

, Tabela 1

Tetrapolarna determinacja typu. koniugacyjnego
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Zdolnoé¢ formowania dikarionu oznaczono litera d, a brak zdolnosci formowania dikarionu
na skutek obecnosci jednakowych alleli genu A lub genu B oznaczono znakiem —.

Liczba alleli genéw, determinujacych typ koniugacyjny, bywa bardzo
znaczna. Tak np. u Polyporus abietinus Fries i Jackson (1941) w 14 przeba-
danych owocnikach znalezli 23 allele z serii A i 26 alleli z serii B.
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Ryc. 2. Schemat ilustrujacy rekombinacje¢ w obrebie genu A M
A, i A, — Allele genu A w chromosomach jader wyjscio- Az
wych {
Ay i Ay — Allele genu A w chromosomach jader potom-
nych, powstale na drodze «crossing-over» w obrgbie genu A. Az
Miejsce «crossing-over» oznaczono strzalkami. 3
O-&- Al

f

W ostatnich latach poczyniono szereg interesujacych obserwacji nad
genami A i B. :

Raperiin. (1958) wykazali, ze gen A u Schizophyllum commune ma struk-
ture zlozona i moze ulegaé wewnetiznej rekombinacji. Dla zrozumienia tego
zjawiska przypusémy, ze gen A zlozony jest z 2 podjednostek, ktére moga
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ulega¢ wymianie na drodze «crossing-over». Badania Rapera i in. wykazaly,
ze powstaja w ten spos6b osobniki o nowym typie koniugacyjnym, zdolne do
formowania dikarionéw z obydwu formami wyj$ciowymi. Ilustruje to ryc. 2.
Ze skrzyzowania osobnikéw A, i A, (zagadnienie genu B dla uproszczenia
pomijamy, oczywiicie jednak dla formowania dikarionéw i uzyskania owoc-
nik6éw grzybnie musza mie¢ rézne allele genu B), uzyskano na skutek «cro-
sing-over» w obregbie genu A nowe typy koniugacyjne: A, i A,. Te nowe typy
koniugacyjne zachowaly si¢ jak nowe allele genu A. Grzybnia A formowata
dikariony z grzybniami A; i ‘A, i podobnie grzybnia A, formowata dikariony
z grzybniami A, i A,. Uzyskiwano rowniez dikariony przy laczeniu grzybni
A, i A,. Podobne wyniki uzyskal Day (1959) u Coprinus lagopus.

Ryc. 3. Schemat ilustrujagcy migracje jader

] — Sytuacja zaraz po zetknigciu sig¢ grzybni. Kie-
runek migracji jader oznaczono strzatkami.
2 — Sytuacja po kilkudziesieciu godzinach, Obydwie
kolonie uformowaly jednolity dikarion.

A zatem gen A, determinujacy typ koniugacyjny, jest genem zloZonym:
przynajmniej niektore z jego alleli sa pseudoallelami.

Inny kierunek badan dotyczy funkcjonalnego zréznicowania miedzy
genami A i B. Przed oméwieniem tego zagadnienia musimy omowic zjawisko
tzw. migracji jader. Buller (1931) zaobserwowat, ze jesli zetkna si¢ 2 grzybnie
o réznych allelach gendéw A i B, to nie tylko w miejscu zetknigcia formuje
si¢ dikarion, ale précz tego jadra przenikaja do grzybni partnerdw, przemiesz-
czajac si¢ w niej ze znaczna szybkoscia, siggajaca kilku mm/godz. i przekra-
czajaca kilkakrotnie szybko$¢ wzrostu strzgpek grzybni. Na ryc. 3 przedsta-
wiono kierunek migracji jader przy zetknigciu si¢ grzybni. Po uplywie pewnego
czasu obydwie kolonie grzyba przeksztalca si¢ w jednolita koloni¢ dikarionu.
Fizjologiczne podloze tego zjawiska nie jest jeszcze kompletnie wyjasnione.

Szereg autoréw uzyskalo zlewanie si¢ strzepek grzybni, ktérych jadra
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mialy jednakowe allele genéw A i B. (Swiezyniski i Day, 1960). Kombinacje
takie najlatwiej formowaé, laczac ze soba grzybnie mutantéw o réznych
wymaganiach pokarmowych. Np. szczep A, B, nie ma zdolnosci syntezy
adeniny, ale moze syntetyzowaé choling, za§ szczep A,B, przeciwnie, nie ma
zdolnosci syntetyzowania choliny, ale moze syntetyzowaé adening. Zaden
z tych szczepéw nie moze rosnaé z osobna na pozywce minimalnej, pozba-
wionej witamin i aminokwaséw, na ktorej rosna jedynie «dzikie», niezmu-
towane szczepy. Jesli strzepki wymienionych szczepéw umiescimy w bezpo-
$rednim sgsiedztwie na pozywce minimalnej, to wkrétce uzyskamy silny wzrost
grzybni. Nowopowstala grzybnia jest grzybnia réznojadrowa, czyli hetero-
karionem, poniewaz ma jadra obydwu form wyjsciowych. Ich wymagania
pokarmowe wzajemnie si¢ kompensuja, stad mozliwo$¢ silnego wzrostu.
Grzybnia ta nie jest jednak dikarionem i nie wykazuje jego cech charakterys-
tycznych, poniewaz obydwa jadra maja ten sam allel genu B. W podobny
sposOb uzyskano rézne heterokariony.

U doktadniej przebadanego pod tym wzgledem Coprinus lagopus stwier-
dzono, ze mozna uzyskaé heterokariony wszystkich typow, tj. z jednakowymi
allelami genu A, z jednakowymi allelami genu B i z jednakowymi allelami
obydwu gendéw, A i B. Heterokariony takie na ogol nie owocuja. Przy ich
formowaniu zaobserwowano interesujace prawidlowosci.

Przy laczeniu grzybni o jadrach z jednakowym allelem genu A wystepuje
opisana wyzej migracja jader i przemieszczanie si¢ ich prawie réwnie szybkie,
jak przy formowaniu dikarionu. Jak wida¢ wigc do formowania takich hete-
rokariondéw nie potrzeba stosowa¢ pozywki minimalnej, gdyz powstaja one
bardzo latwo. W. heterokarionach takich nie obserwujemy zsynchronizowa-
nych podzialéw jader i strzepki ich nie maja sprzazek, a obecnos$¢ réznych
jader z jednakowym allelem genu A wplywa na ogét na stabszy wzrost grzybni.

Przy laczeniu grzybni z jednakowymi allelami genu B nie obserwujemy
migracji jader. Takie heterokariony powstaja tylko w miejscu zetknigcia grzybni
i je$li nie stosuje si¢ opisanej wyzej metody uzupelniania wymagan pokar-
mowych, rzadko kiedy wyrastaja. Jeéli si¢ je wyizoluje, rosna na ogét silnie,
przy czym wykazuja sprzezenie jader i formowanie sprzazek, choc zwykle
nie w pelni wyksztalconych.

Przy laczeniu grzybni z jednakowymi allelami genow A i B nie obserwu-
jemy ani migracji jader, ani ich sprzg¢zenia.

Dane te wskazuja, ze wspoldzialanie alleli genu B determinuje zdolno$é
migracji jader, a wspdldzialanie alleli genu A determinuje zdolnoé¢ do
sprzezenia jader; tzn. migracja nastgpuje tylko wowczas, gdy allele genu B sa
rézne (allele genu A moga by¢ jednakowe lub rézne), a sprzezenie jader wy-
stepuje tylko, gdy sa rozne allele genu A (natomiast allele genu B moga
byé jednakowe albo rdzne). Obserwacje poczynione u Coprinus lagopus s
w znacznej mierze zgodne z wynikami uzyskanymi u niektérych innych grzy-
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béw, nie wiemy jednak jeszcze czy wyrazaja one prawidlowosci, ogolnie
‘wystepujace u podstawczakow.

Zjawiska zwiazane z «determinacja pici» u podstawczakéw zaczynamy
dopiero poznawaé. Nie jest jasny sposéb funkcjonowania genéw A i B i nie
wiemy jak interpretowac fakt wystgpowania tak znacznej liczby alleli deter-
minujacych typ koniugacyjny. Nie jest wykluczone, Zze zostanie znalezione
wspdlne podloze zjawiska typu koniugacyjnego u grzybéw i zjawiska wyste-
powania serii genow determinujacych samosterylno$¢ u roélin wyzszych.
Jeéli do tego dojdzie, to mozna si¢ spodziewad, ze grzyby, jako dogodniejszy
obiekt badan genetycznych, beda wlasnie materialem, na ktérym to zagadnienie
zostanie wczeéniej zbadane.

Ciekawe sa réwniez niektore implikacje procesOw zwiazanych z typem
koniugacyjnym. Regularnie obserwowana migracja jader pozwala na umiesz-
czanie jader w obcej cytoplazmie w sposéb stosunkowo prosty, co moze by¢
przydatne przy badaniu dziedziczenia cytoplazmatycznego. Druga bardzo
ciekawa dziedzina sa zjawiska rekombinacji somatycznych, analizowane
szczegbtowo u innych grzybow (Pontercorvo, 1959). Sa wskazowki,
Ze zjawiska tego typu wystgpuja réwniez u podstawczakéw (Papazjan,
1954, Crowe, 1958), przy czym formowanie réznego rodzaju heterokarionow
stwarza tu szczegélnie korzystne warunki do badar.

Z Zakladu Genetyki PAN, Warszawa

LITERATURA

1. Blakeslee A. F., (1904). Sexual reproduction in the Mucorineae, Proc. Am. Acad. of Arts
and Sci., 40, 205—319.

2. Buller A. H. R., (1931). Researches of fungi, 4, Longman and Co., London.

3. Crowe L. K., (1958). The exchange of genes between nuclei in a dikaryon, Proc. X Int.
Congr. Genet. Montreal, 2, 61—62.

4, Day P. R., (1959). Annual Report of the John Innes Horticultural Institution.

5. Fries N,, i Jonasson L., (1941). Svensk. Bot. Tidskr., 35, 177—93.

6. Kniep H., (1922). Uber Geschlechtsbestimmung u. Reductionsteilung, Verh. Physic. Medic.
Ges. Wiirzburg, 47, 1—28. :

7. Mounce J., (1922). Homothallism and Heterothallism in the Genus Coprinus, Trans. Brit.
Myc. Soc., 7, 256—269.

8. Papazjan P. H., (1954). Exchange of incompatibility factors between the nuclei of a dika-
ryon, Science, 119, 691—3.

9. Pontecorvo G., (1959). Trends in genetic analysis, Oxford Univ. Press, London.

10. Raper I. R., Baxter M. G., i Middleton R. B., (1958). The genetic structure of the incom-
patibility factors in Schizophyllum commune, Proc. Nat. Acad. Sci. USA, 44, 889—900.

11. Swiezyfiski K. M., i Day P. R., (1960). Heterokaryon formation in Coprinus lagopus, J. Ge-
net. Res., 1, 114—28,.

12. Whitehouse H. L. K., (1949). Heterothallism and sex in fungi, Biol. Revs, 24, 411—47.



		2018-02-07T15:11:04+0000




