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ENDOPOLIPLOIDALNOSC I JEJ ZNACZENIE W ROZNICOWANIU

Cecha charakterystyczna komorek merystematycznych jest ich zdolno$¢ do odby-
wania cyklow mitotycznych. Gdy komérki zaczynaja roznicowac si¢, zwykle zatra-
caja te zdolno§é, cho¢ niekiedy np. u wielu Angiospermae, pomimo braku podziatow
mitotycznych moga nadal syntetyzowa¢ DNA i pomnaza¢ swoja liczbg chromosoméw
w obrgbie jadra komérkowego w trakcie endocyklow (Nagl 1976a). Te ostatnie
obejmuja procesy endomitozy oraz endoreduplikacje¢ i prowadza do endopoliploidal-
nosci (Geitler 1953, Tschermak-Woess 1971, 1973, Nagl 1976a, b, Turata-
-Szybowska 1974), stanowiacej dobrze utrwalong genetycznie form¢ somatycznej
poliploidalnoéci.

Roéznica miedzy cyklem endomitotycznym i endoreduplikacja jest natury mor-
fologicznej (Nagl 1976a, b): polega ona na tym, ze w cyklu endomitotycznym za-
chodza mniej lub bardziej wyrazne przemiany strukturalne chromosoméw, przypo-
minajace przemiany w mitozie. Natomiast w endoreduplikacji brak jest takich prze-
mian a w cyklu jadrowym fazy endo-S i endo-G nastgpuja po sobie (Fig. 1).

Nalezy doda¢, ze endoreduplikacja w typowej swej postaci zachodzaca w gru-
czolach $liniankowych larw Diptera, wyjatkowo tylko obserwowana byla u roslin
(Lit. u Nagla 1976a). W literaturze botanicznej najcz¢sciej spotyka si¢ termin
wendoreduplikacja” dla okreslenia poliploidyzacji w sensie ogélnym, wtedy gdy trudno
jest przesledzié procesy do niej prowadzace, a wigc poda¢ drogg jej powstania (zwia-
zang z procesami endomitozy lub z tworzeniem jader restytucyjnych w trakcie zaha-
mowanych mitoz). Wystgpowanie mitoz z diplo- czy quadruplo-chromosomami
nie wskazuje jeszcze na droge poliploidyzacji, ale na poliploidyzacje jako taka.
Obszerniejsze wyjasnienie terminologiczne cyklow jadrowych prowadzacych do
somatycznej poliploidalno$ci podat Nagl (1972a, s. 99).

D’Amato i jego wspolpracownicy (D’Amato 1964, 1965) pod pojeciem endo-
reduplikacji ujmuja proces endomitozy (Geitler 1953, Tschermak-Woess 1971).
Jest to o tyle zrozumiale, ze u Angiospermae endomitoza przebiega w sposob mato
uchwytny i jedynym morfologicznym jej wyrazem jest stadium rozpylenia substancji
chromatynowej jadra (Tschermak-Woess i Hasitschka 1953). Stadium rozpyle-
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nia obserwowane réwniez w przebiegu profazy mitotycznej, jest bardziej wyrazne
W jadrach chromocentrowych, natomiast czgsto trudne do zidentyfikowania u obiek-
tow roslinnych posiadajacych inna strukture jader (Tschermak-Woess 1963).
Roflinna forma endomitozy charakteryzuje si¢ zatem skréceniem cyklu jadrowego
do bardzo wczesnych stadiow profazy (Ryc. 1).
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Ryec. 1. Rysunek schematyczny cyklu mitotycznego i endocyklow. G, — stadium pre-syntetyczne; S —

okres syntezy DNA; G, — stadium post-syntetyczne; Z — stadium rozpylenia (,,Zerstiubung”) bardzo

wezesnej profazy; P — profaza; M — metafaza; A — anafaza; T — telofaza; end — endoreduplikacja;

ens — endomitoza typu Angiospermae; engy — endomitoza typu Heteroptera (wg Nagla 1970¢, czeéciowo
zmienione).

Odmiennie niz u Angiospermae przebiega cykl endomitotyczny u niektérych owa-
dow z grupy Heteroptera (Ryc. 1), gdzie zachodzi kondensacja chromosoméw a w ja-
drach bedacych w toku endomitozy mozna wyodrebnié poszczegdlne stadia: endo-
profazg, endo-metafazg i endo-anafazg (Geitler 1953).

Dla niektérych roslin nizszych i licznych tkanek wielu Angiospermae endopoli-
ploidyzacja nie jest wyjatkiem ale reguta w procesie réznicowania komoérek. W pew-
nych grupach systematycznych jest ona bardzo rozpowszechniona. Buterfass
(wg Nagla 1976b) stwierdzit, ze u buraka cukrowego ok. 80% komoérek somatycz-
nych jest endopoliploidalnych. Chociaz endopoliploidalno$¢ byta opisywana niemal
we wszystkich tkankach Angiospermae (Geitler 1953, Tschermak-Woess 1956a,
1971, Pogan 1964, D’Amato 1965, Nagl 1976a), najwyzsze jej stopnie znajdywane
byly w obrgbie zalazka i w galasach (Tabela I). Poniewaz wigkszo$¢ komérek z ja-
drami wysokopoliploidalnymi pelni funkcje odzywcze lub wydzielnicze, mozna
wnioskowaé o funkcjonalnym znaczeniu endopoliploidalnoéci. Na tej drodze, na
skutek podwyzszenia iloSci DNA w obregbie jadra, osiagany jest wyzszy stopien
aktywnosci syntetycznej komorki. Komorki o jadrach endopoliploidalnych charakte-
ryzuja si¢ zwigkszeniem swych rozmiaréw oraz powickszeniem jader i jaderek.
Czgsto tworza si¢ dodatkowe jaderka (Tschermak-Woess i Enzenberg-Kunz
1965, Turata 1966b, Nagl 1973a). Zmiany zachodza réwniez na poziomie ultra-
struktury: jadra obserwowane w mikroskopie elektronowym posiadaja platowaty
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zarys a cytoplazma wykazuje duzg ilo$¢ ribosomoéw, ktore czgsto skupiaja si¢ w poli-
somy. Rozbudowie ulega takze retikulum endoplazmatyczne (Schulz i Jensen
1969, Schnepf i Nagl 1970, Barlow i Sargent 1975, Turata-Szybowska
1975). Te cechy ultrastruktury wskazuja takze na duza aktywno$é¢ metaboliczna
komorek endopoliploidalnych.

Dalsza korzyscia endomitozy jest to, ze na skutek braku spiralizacji i segregacji
chromosomow zachowana jest ciagto$¢ transkrypcji i syntezy biatka, co umozliwia
nieprzerwany bieg roéznicowania. Ma to wazne znaczenie szczegélnie w przypadku
tkanek aktywnych przez krotki okres rozwoju ontogenetycznego, u ktérych istotna
sprawa jest szybkos¢ roznicowania. Nalezy tu migdzy innymi: tapetum pylnikowe,
suspensor, haustoria endospermowe, antypody.

Nalezy podkresli¢, ze pomimo Ze podwyzszenie stopnia ploidalno$ci w tkankach
niektorych roslin moze by¢ wynikiem zakidconych mitoz (Tschermak-Woess
1973, Nagl 1976a), endopoliploidalnos$¢ jako proces bardziej ustabilizowany gene-
tycznie a wigc mniej podatny na zaklocenia oraz szerzej rozpowszechniony, odgrywa
wigksze znaczenie w. roznicowaniu tkanek Angiospermae. Na drodze cyklow endo-
mitotycznych osiagane sa tez znacznie wyzsze stopnie ploidalnosci (Tabela I), niz
na drodze restytucji czy fuzji grup chromosomowych, gdzie maksymalny stopien
poliploidalnosci podany byl dla antypod Ammophila arenaria i wynosit 256n (K u-
bien 1968).

TABELA
Przyktady wysokich stopni endopoliploidalnosci u Angiospermae
S‘topleﬁ _ Gatunek Tkanka Autor
ploidalnosci
1024 n Scilla bifolia suspensor Nagl 1976e
5! 1024 n Alisma plantago-aquatica | suspensor Bohdanowicz 1973
]' 1536 n Melampyrum pratense haustorium endospermowe| Erbrich 1963
’ 1536 n Plantago atrata haustorium endospermowe| Czapska-Dziekanow-
ska 1965
3072 n Echinocystis lobata endosperma Turala 1966a
4096 n Scilla bifolia elajosom Speta 1972
4096 n Poa nemoralis tkanka odzywcza galasa | Hesse 1969
| 4096 n Phaseolus vulgaris suspensor Nagl 1962
| 8192 n Phaseolus coccineus suspensor Brady 1973
24576 n Arum maculatum haustorium endospermowe| Erbrich 1965

Stwierdzono, ze gatunki (wzglednie wyzsze taksony), u ktérych obserwowano
réznicowanie si¢ tkanek na drodze endocyklow, posiadaja pewna wspolng ceche:
oznaczaja si¢ niska iloScia jadrowego (podstawowego) DNA. W zwiazku z tym
Nagl (1976¢c) wysunal hipoteze, ze endopoliploidalno$¢ stanowi pewne ewolucyjne
rozwigzanie, ktére w rozwoju ontogenetycznym rekompensuje powstaly w toku
filogenezy brak odpowiedniego poziomu DNA, potrzebnego dla utrzymania okres$-
lonego stanu funkcjonalnego danej tkanki.

5 — Wiadomosci Botaniczne t. XXIII, 2. 3
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Na uwage zastuguje jeszcze rozpatrzenie relacji migdzy somatyczna (ontogenety-
czng) poliploidalno$cia a poliploidalno$cia generatywna. Pewne $wiatlo rzucaja tu
badania Titza (1965) nad réznicowaniem si¢ tkanek w obrebie dwéch lub trzech
cytotypow jednego gatunku. Okazuje sig, Ze u nielicznych ro$lin cytotypy o nizszym
stopniu ploidalno$ci odbywaja wigcej cyklow endomitotycznych, niz cytotypy o stop-
niu ploidalno$ci wyzszym, np. w epidermie pedu Arenaria ciliata L. s.-1. w cytotypie
4x osiagany jest stopien ploidalnoéci 16n, natomiast w cytotypie 8x, stopien ploidal-
nosci 8n. W liczniejszych jednak przypadkach badanych przez tego autora (Titz
1965) w obu cytotypach ilo§¢ fal endomitotycznych w obrgbie jednej tkanki jest
réwna. Zatem nie ma $cistej zalezno$ci migdzy stopniem generatywnej poliploidal-
noéci a poliploidalnoscia osiggang w toku ontogenezy.

Jadra endopoliploidalne najcz¢sciej odbiegaja swa struktura od struktury jader
o wyjéciowym stopniu ploidalnosci i czgsto charakteryzuja si¢ duza jej réznorodnos-
ciag (Tschermak-Woess 1963). Najbardziej charakterystycznymi i niezwykle inte-
resujacymi strukturami sa chromosomy olbrzymie (politeniczne) obserwowane u ros-
lin prawie wylacznie w obrgbie zalgzka (Tabela IT). Jadra politeniczne bedace szcze-

TABELA 11
Wystgpowanie chromosoméw olbrzymich u roslin
Tkanka Gatunek Autor
Antypody Aconitum (3 gatunki) Tschermak-Woess 1956b
| Clivia miniata | Tschermak-Woess 1957b
Papaver rhoeas Hasitschka 1956
Triticum durum Ivanovskaya 1973
Synergidy Allium ursinum Hasitschka-Jenschke 1957
Suspensor Phaseolus coccineus Nagl 1962
Phaseolus vulgaris Nagl 1969
Alisma plantaga-aquatica Bohdanowicz 1973
Tropaeolum maius Nagl 1976d
Endosperma Allium ursinum Geitler 1955, Turala 1966b
Bryonia dioica Turata-Szybowska 1974
Haustoria endospermowe Rhinanthus (3 gatunki) Tschermak-Woess 1957a, 1967
Thesium alpinum Erbrich 1965
Elajosom Scilla bifolia Speta 1972
Wioski pylnikowe Bryonia dioica Tschermak-Woess i Hasitschka
1954, Hasitschka-Jenschke 1961,
Barlow 1975

gélnym typem jader endopoliploidalnych sa niezwykle dogodnym obiektem badan
nad strukturg i aktywnoécia chromosoméw (Nagl 1962 i prace pézniejsze, Geitler
1965, Turala 1969). Material ro§linny przedstawia jednak pewne trudno$ci zwigzane
z tym, ze jadra politeniczne wystepuja najczgéciej obok jader wykazujacych inne
struktury a endochromosomy w obrgbie peczka sa mniej $ciSle ze soba zespolone
niz u Diptera, stad prazkowanie jest stabiej zaznaczone. Chromosomy olbrzymie
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Ryec. 2. Idiogram chromosomow politenicznych Phaseolus coccineus; linia przerywang zaznaczone s chro-
mosomy, ktérych nie moizna odrdzni¢ w kazdej komorce suspensora (wg Nagla 1967).

wystgpuja stale na pewnym szczeblu ploidalnosci, w jadrach suspensora Phaseolus
coccineus i Ph. vulgaris. U tych gatunkoéw jadra politeniczne osiagaja wysokie stopnie
ploidalnoéci a chromosomy olbrzymie posiadaja stosunkowo wyraZzne prazki, dla-
tego obiekty te stanowia w chwili obecnej najdogodniejszy materiat dla studiow
politenii u roélin. Dla Phaseolus coccineus (2n = 22) opracowany tez zostal idiogram
chromosomoéw olbrzymich (Nagl 1962, 1967, Ryc. 2). Identyfikacja chromosomow
w poszezeg6lnych jadrach politenicznych nie jest jednak latwa ze wzgledu na duza
zmienno$¢ chromosomoéw zaleznie od stanu funkcjonalnego. W chromosomach
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Ryc. 3. Phaseolus coccineus. Rysunek fragmentu jaderka (na prawo) i przylegajacego do niego V chromosomu
politenicznego: géra — chromosom w temperaturze niskiej 8—12°C, dét — chromosom po podwy#szeniu
temperatury do 27°C (wg Nagla 1970a).
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olbrzymich Phaseolus coccineus i Ph. vulgaris (Nagl 1967, 1970a) oraz Thesium
alpinum (Erbrich 1965) obserwowano ,,puffs”, piercienie Balbianiego i stan szczo-
teczkowy, struktury dobrze znane wczesniej z materialu zwierzgcego. Badania eks-
perymentalne ostatnich lat (Nagl 1970a, b, ¢, 1973b, 1974, Avanzi et al. 1972)
rzucaja $wiatlo na te zagadnienia. Obok czynnika genetycznego stwierdzono wplyw
warunkow zewnetrznych (Ryc. 3) i regulatorow wzrostu na aktywnos¢ jader polite-
nicznych i morfologi¢ chromosoméw. W odpowiednich warunkach temperatury,
dlugosci dnia itp. chromosomy olbrzymie wykazuja budowg¢ chromomerowg charak-
terystyczna dla stanu aktywnego, a w partiach heterochromatynowych wytwarzaja
dodatkowe jaderka. Natomiast niekorzystne warunki powoduja inaktywacje i wysta-
pienie wyraznych prazkéw (Ryc. 3). Regulujacy wplyw maja réwniez substancje
wzrostowe. Badania nad chromosomami olbrzymimi maja szerszy aspekt; dotycza
regulacji aktywnoéci genetycznej w ontogenezie (Olszewska 1971).

Obok cyklow z catkowita replikacja DNA, w jadrach moze zachodzi¢ niekiedy
czg$ciowa synteza DNA (Ryc. 4). Jezeli wigkszo$¢ genomu jest replikowana w okresie
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Ryc. 4. Zachowanie si¢ jader w okresie roznicowania komorki (kreska w jadrze oznacza diploidalny kompleks

chromosomowy); a — cykl mitotyczny, w wyniku ktoérego powstaja dwa jadra diploidalne o identycznych

genomach; b — cykl endomitotyczny prowadzacy do powstania jadra endopoliploidalnego o podwyzszonej

liczbie chromosomow; ¢ — niezupelna replikacja (wigkszo$é genomu ulega replikacji, a tylko w nieznacznej

jego czesci replikacja nie zachodzi); d — amplifikacja DNA (tylko cz¢s¢ genomu ulega replikacji), (wg
Nagla 1976b).
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endo-S, a tylko nieduza jego cze$é nie ulega replikacji (przewaznie dotyczy to hetero-
chromatyny lub satelitarnego DNA), méwi si¢ o niezupetnej replikacji (,,underrepli-
cation”). Natomiast w przypadku, gdy w obrgbie genomu tylko krétki odcinek DNA
ulega repli kacji ma si¢ do czynienia VA ampliﬁkach DNA czyli clodatkowq replikacja

replikacji jest jej nieodwracalnos¢, podczas gdy dmpllﬁkaqa ma charakter przej-

Sciowy.
Zréznicowana replikacja opisana byla poczatkowo na materiale zwierzgcym;
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niezupelng replikacje podano dla licznych komorek somatycznych owadow, nato-
miast amplifikacj¢ DNA obserwowano giéwnie w oocytach ptazéw i w gruczofach
§liniankowych owadéw (Lit. u Nagla 1976a). Dopiero w ostatnich latach oba te
procesy stwierdzone zostaly réwniez u roSlin.

W materiale ro§linnym niezupelna replikacja wykazana zostata m. inn. w epiko-
tylu Pisum, w dojrzewajacych owocach Cucurbitaceae oraz w jadrach politenicznych
suspensora Phaseolus (cyt. wg. Nagla 1976a) i Tropaeolum maius (Nagl 1976d,
Nagl et al. 1976). U Tropaeolum maius obok jader politenicznych bogatych w hetero-
chromatyne, wystgpuja jadra stabo barwiace si¢. Ilo§¢ DNA w tych jadrach jest
niska, a heterochromatyna najcze$ciej nie ulega replikacji.

Najbardziej charakterystyczne przyktady amplifikacji DNA znaleziono w suspen-
sorze Phaseolus (Avanzi et al. 1972) i w komérkach migkiszowych bulwek pedo-
wych Cymbidium (Nagl 1972b, Schweizer i Nagl 1976). U tego ostatniego obiektu,
jadra, w ktorych stwierdzono dodatkowa replikacje, posiadaly bardzo znaczng ilo$¢
substancji heterochromatynowej; w niektorych jadrach jej ilos¢ odpowiadala stop-
niowi ploidalnosci 1024 C¥*, podczas gdy euchromatyna byla na poziomie 32C
(Nagl 1972b, Schweizer i Nagl 1976).

Endocykle w poréwnaniu do cyklu mitotycznego stanowia bardziej ekonomiczne
rozwiazanie w gospodarce komorki bedacej na okre§lonym etapie rozwoju i rézni-
cowania (Ryc. 1). Podczas endomitozy u Angiospermae i endoreduplikacji, w fazie
S cyklu jadrowego zachodzi synteza DNA, natomiast brak jest spiralizacji i ruchu
anafazowego chromosomdw, nie ma tez tworzenia wrzeciona a takze zaniku oraz
odbudowy blony jadrowej. Komérka koncentruje si¢ na wykonywaniu funkcji spe-
cyficznej dla danej tkanki (Nagl 1976a).

Cykle jadrowe ze zréznicowana replikacja DNA mozna rozumie¢ jako dalsza
redukcje endocyklow, co stanowi dalsza adaptacje w ekonomice syntezy DNA
potrzebnego do rozwoju i réznicowania.

Zaklad Cytologii i Embriologii Roflin
Instytutu Botaniki Uniwersytetu Jagielloriskiego w Krakowie
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