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NATURA POLIPLOIDOW

Nature of polyploids

Marta MIZIANTY

Summary. Modern methods of botanical studies allowed to know better nature of polyploids and their significance in plant
evolution. The main difference in old and new understanding of polyploidy lies in the interpretation of this phenomenon. At
present we ought to treat poliploidy as a process and not as a singular fact of multiplication of chromosomes number. The
phenomenon which in connection with the hybridization, reproduction and with the habitat, is the main cause of speciation.
In the present paper there are presented some problems dealing with a classification of polyploids on the basis of
chromosomes number, as well as with connection of their creation. There is also given a short summarizing information
about polyploid complexes, paleopolyploids, neopolyploids, distribution of polyploids and polyploids in Gramineae.
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WSTEP

Zastosowanie nowych metod badawczych w
botanice takich jak: szczegétowa analiza kario-
typu, analiza wzoréw prazkowych chromoso-
moéw, badanie DNA jadrowego i pozajadrowego
(np. w chloroplastach), analiza sekwencji nu-
kleotydéw, elektroforeza biatek, krzyzowanie
somatyczne, hodowle tkankowe, oraz nowe da-
ne palinologiczne i chorologiczne, dostarczyly
licznych informacji, dotyczacych natury poli-
ploidéw, tj. ich ekologii, fizjologii, rozmiesz-
czenia, ich wieku oraz, przede wszystkim, me-
chanizméw ich powstawania. Poznanie za$ me-
chanizméw powstania poliploidéw pozwolito
na okreslenie ich roli w ewolucji roslin.

Intensywne przybywanie tych informacji
rozpoczelo sie od lat 60 naszego wieku. Dowo-
dem na to, ze tych danych zgromadzito si¢ bar-
dzo wiele byla zwotana juz w 1979 r., w Wa-
szyngtonie, Miedzynarodowa Konferencja po-
$wigcona poliploidom. Udziat w niej braty takie
stawy jak: J. Casey, F. Ehrendorfer, P. Goldblat,

R. C. Jackson, W. H. Lewis, A. Miintzing, G. L.
Stebbins i inni.

W niniejszym artykule omdwig kilka wybra-
nych zagadnien zwiazanych z poliploidami i
procesem poliploidyzacji. Podkreslam, ze celo-
wo uzylam rozdzielnie tych dwéch terminéw:
poliploidy i proces poliploidyzacji.

Poliploidy mozemy rozpatrywac pod wzgle-
dem:

—liczby chromosoméw jaka zawieraja (poliploi-
dia to zwigkszenie: liczby pojedynczych chro-
mosomoéw — aneuploidia oraz liczby catych ge-
nomoéw — wlasciwa poliploidia);

— sposobu w jaki powstaly (tu mamy do czynie-
nia z procesem poliploidyzacji, w zaleznosci od
tego jak on przebiega, mamy rézny jego efekt,
czyli rézne typy poliploidéw);

— czasu w jakim powstaly.

KLASYFIKACJA POLIPLOIDOW

Wedlug definicji Jacksona & Casey’a [20] w
klasyfikacji poliploidéw, w zaleznosci od liczby
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chromosoméw jaka zawieraja, terminem nad-
rzednym jest heteropoliploidia.

Heteropoliploidia, wg wyzej wymienionych
autoréw [20], jest to jakiekolwiek odstepstwo od
,hormalnej” liczby chromosoméw, badZ to w
komérce, badZ to w tkance, badZ to w calym or-
ganizmie. Jezeli dotyczy to komdrki lub tkanki
to mamy do czynienia z endopoliploidia (np.
wielkie jadra ze zwielokrotniong liczbg chromo-
soméw w duzych komérkach epidermy u Gra-
mineae lub Araceae, w tkance wodnej sukulen-
téw, w komdrkach antypodalnych w woreczku
zalagzkowym, w komédrkach tapetum pylnikéw,
np. u Saponaria). Niezbyt liczne poliploidalne
komérki sa czesto niezauwazane wsréd diploi-
dalnych komdérek tworzacych wegetatywna
czes$é rosliny.

Znamy tez termin kryptopoliploidia. Jest to
zwiekszenie zawarto$ci DNA w chromosomach,
przy niezmiennej liczbie chromosomdéw.

Przy omawianiu heteropoliploidii, czyli ja-
kiegokolwiek odstgpstwa od ,,normalnej” liczby
chromosoméw, napotykamy od razu na problem:
,€0 to jest normalna liczba chromosoméw?”

Stebbins [36] za poliploidy uwaza wszystkie
te gatunki, ktérych gamety maja wyzsza liczbe
od podstawowej. Czyli, wg niego, nie jest poli-
ploidem tylko taka roslina, ktérej n = x (x = licz-

Tabela 1. Podziat heteropoliploidéw.
Table 1. Classification of heteropolyploids.

ba podstawowa chromosoméw, czyli najmniej-
sza monoploidalna liczba chromosoméw dane-
go gatunku; n = haploidalna liczba chromoso-
moéw, czyli liczba chromosoméw, jaka zawiera
gametofit danego gatunku. U gatunkéw diploi-
dalnych x = n, ale u gatunkéw poliploidalnych n
jest wielokrotnoscia x).

Goldblat [11] za poliploida uwaza kazdy ga-
tunek, ktérego n jest wyzsze od 9 lub 10, Grant
[13] natomiast, gatunek ktérego n jest wyzsze
od 13.

Mianem heteropoliploidéw wg Jacksona i
Casey’a [20] moga by¢ nazwane nastepujace ka-
tegorie: mdnoploidy, diploidy, poliploidy, poly-
haploidy, aneuploidy, holaneuploidy i mero-
aneuploidy. Definicje tych kategorii sa zawarte
w Tabeli 1.

Wsréd Angiospermeae najnizsza znana licz-
be chromosoméw ma Haplopappus gracilis: 2n
=4, a jedna z najwyzszych Poa litorosa, ktérej
2n = ca. 266, Voanioala gerardii o 2n = ca. 596,
czy Sedum suaveolens z 2n = ca. 640 [21]. We
florach pewnych obszaréw poliploidy s3 rzad-
sze, a w innych czestsze. W pewnych grupach
roélin (rodzinach, rodzajach) poliploidy sa rzad-
kie, w innych czgste. Love [24] podaje, ze u Pte-
ridophyta jest 90% poliploidéw, u Monocoty-
ledoneae 50%, u Dicotyledonae 30%.

monoploidy zawieraja | genom

diploidy - zawieraja 2 genomy

poliploidy

zawieraja 3 lub wiecej genoméw, odpowiadaja euploidom, takiego terminu jednak Jackson i
Casey (1980) nie wymieniaja.

polihaploidy

zawieraja zmniejszonag liczbe calych genoméw na skutek partenogenezy (komérka jajowa po
podziale redukcyjnym daje potomstwo bez zaplodnienia, czyli o zredukowanej liczbie
chromosoméw). np. Bromus inermis. Polyhaploidia jest na ogét zjawiskiem b. rzadkim

aneuploidy*

zawieraja zwiekszong lub zmniejszong liczbe chromosoméw o mniej niz jeden genom.
Aneuploidy powstaja w wyniku mejotycznych nieregulamosci. A te nieregulamosci powstaja
na skutek tego, ze chromosomy nie sa homologiczne i nie rozchodza si¢ regulamie do
komérek potomnych. Przyczyna tego sa mutacje chromosomowe (inwersje, translokacje).
Takie przypadki znane sg u Clarkia

* Jackson (1971) uwaza, Ze termin aneuploidy jest nieprecyzyjny i proponuje zmodyfikowane terminy:
holaneuploidy — zwigkszenie lub zmniejszenie liczby catych chromosoméw ‘
meroaneuploidy — zwiekszenie lub zmniejszenie czgéci chromosoméw.
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Ryc. |. Powstawanie tetraploidéw: a. dwustopniowe przez niezredukowane gamety Zeriskie, b. jednostopniowe przez niezre-

dukowane gamety zeriskie i meskie.

Fig. 1. Origin of tetraploids: a. two-level, through non-reduced female gametes, b. one-level through non-reduced female

and male gametes.

POWSTAWANIE POLIPLOIDOW

Wedlug wcze$niej panujacej koncepcji pod-
wojenie liczby genomow, czy tez chromosomoéw,
odbywalo si¢ na drodze spontanicznej mutacji,
ktéra zachodzi w zygocie na skutek zadziatania
jakiego$ czynnika (obnizona temperatura lub jej
znaczne wahania, pewne zwiazki chemiczne).

Zostato jednak udowodnione, ze podwojenie
liczb chromosoméw zygoty, czy tez w apikal-
nym merystemie, ktéry dalej produkowatby po-
liploidalna chimerg zdarza si¢ rzadko. Czyli te-
traploidy nie powstaja przez spontaniczne pod-
wojenie chromosoméw diploida.

Poliploidy wg obecnie panujacego pogladu
powstaja przez polaczenie si¢ niezredukowanej

gamety zenskiej ze zredukowana gameta meska.
Proces ten jest dwustopniowy i jest $cisle powia-
zany z krzyzowaniem (Ryc. 1a).

I stopiefi — po polaczeniu si¢ gamety o ha-
ploidalnej liczbie chromosoméw z gameta o nie-
zredukowanej (diploidalnej) liczbie chromoso-
méw tworzy sie triploid.

11 stopiefi — przez krzyzéwke wsteczng nie-
zredukowanej (triploidalnej) gamety triploida z
typowa haploidalng gameta diploida powstaje
tetraploid.

Niezredukowane gamety powstaja w popu-
lacjach spontanicznie. Najczesciej powstaja nie-
zredukowane gamety zefiskie. Ale sporadycznie
moze powstaé réwniez niezredukowana gameta
meska. Wéwczas tetraploid powstanie w wyni-
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ku potaczenia dwéch niezredukowanych gamet:

meskiej i Zefiskiej (Ryc.1b). Ale to zachodzi bar-

dzo rzadko.

Jeszcze rzadszy przypadek powstania poliploi-
da to zaptodnienie komérki jajowej przez dwa ple-
mniki, co moze by¢ skutkiem polispermii.

Jesli juz wiemy jak powstaja poliploidy to
mozemy przytoczy¢ ich definicje, uwzglednia-
jace ten aspekt.

Pierwotnie [22] poliploidy zostaty podzielo-
ne na: autopoliploidy (maja zwielokrotniony ten
sam genom) i allopoliploidy (maja zwielokrot-
niony genom mieszarica pomigdzy dwoma ga-
tunkami). Wg tej definicji w autopoliploidach
wszystkie chromosomy sg zawsze homologicz-
ne, natomiast allopoliploidy posiadaja dwa lub
wiecej ré6znych genoméw, ktére w stosunku do
siebie nie sa homologiczne.

Wg definicji Stebbinsa [33] mozna wyréznic
4 typy poliploidéw: autopoliploidy (maja zwie-
lokrotniony ten sam genom np. AAAA), allopo-
liploidy genomowe (posiadajace dwa lub wigcej
réznych genoméw np. AABB), allopoliploidy
segmentalne (posrednie pomiedzy auto— i allo-
poliploidami— czgé¢ chromosoméw jest homo-
logiczna, a czg$¢ niehomologiczna; powstaja
najczesciej na skutek skrzyzowania si¢ ras lub
odmian tego samego gatunku) oraz autoallopoli-
ploidy (istniejace tylko na poziomie heksaploi-
dalnym lub wyzszym, posiadaja cechy zaréwno
auto— i allopoliploidéw, zawieraja genomy r6z-
nych gatunkéw np. AAAABB).

Lewis [23] w zaleznosci od tego z jakich ro-
§lin pochodza gamety biorace udzial w powsta-
niu poliploidéw, podat nastepujace ich kategorie:
-~ allopoliploidy tworza si¢ wtedy,

gdy gamety biorace udziat w ich powstaniu
pochodza od osobnikéw nalezacych do
dwéch réznych gatunkéw. Jest to zaakcepto-
wana definicja Kihary i Ono [22], kt6ra po-
dali w badaniach nad Rumex;

— autopoliploidy homozygotczne
( Anthoxanthum odoratum, Zea mays), po-
wstaja wtedy, gdy gamety biorace udziat w
ich powstaniu pochodza od jednego osobni-
ka, np. zapylenie w obrebie tego samego
kwiatu, albo zapylenie sasiedzkie pomigdzy
réznymi kwiatami tej samej ro§liny;

— autopoliploidy heterozygotyczne
(Thalictrum alpinum), tworzace si¢ wtedy,
gdy gamety biorace udzial w powstaniu poli-
ploida pochodza od réznych osobnikéw, ale
nalezacych do tego samego gatunku; moga
to byé przedstawiciele dwoéch réznych ras,
albo dwéch podgatunkéw.

Czy jest to wigc allopoliploid, czy autopoli-
ploid heterozygotyczny zalezy to od ujecia sy-
stematycznego osobnikéw rodzicielskich. Czy
beda one potraktowane jako oddzielne gatunki,
ekotypy, czy populacje. Powstate w wyniku ich
skrzyzowania poliploidy maja wsp6lna ceche:
pochodza mianowicie od dwéch réznych osob-
nikéw, a wiec sa heterozygotyczne. Wiadomo,
ze bardziej heterozygotyczne beda te poliploidy,
w ktérych powstaniu braty udzial gamety po-
chodzace od okazéw bardziej rézniacych sig ge-
netycznie. Na przykiad poliploid powstaty ze
skrzyzowania si¢ osobnikéw nalezacych do
dwéch réznych ekotypéw, bedzie bardziej hete-
rozygotyczny od poliploida powstalego ze
skrzyzowania si¢ osobnikéw, nalezacych do te-
go samego ekotypu.

W przyrodzie poliploidy sa rozpowszechnio-
ne i sa to w wigkszosci poliploidy heterozygoty-
czne. Znamy jednak przyktady autopoliploidéw
homozygotycznych: Oryza sativa, Secale cere-
ale, Lycopersicon esculentum, Asparagus offici-
nalis, Galax aphylla, Biscutella laevigata.

OD CZEGO ZALEZY SUKCES POLIPLOIDA?

Na sukces poliploida wplywaja rézne czyn-
niki, ktére ogélnie mozemy podzieli¢ na zewne-
trzne ($rodowisko) i wewnetrzne (plodnosc,
spos6b rozmnazania itp.).

Nowo powstaly tetraploid tylko wtedy od-
niesie sukces, jesli w danym srodowisku bedzie
»lepszy” od swoich diploidalnych rodzicéw.

W srodowisku, gdzie jest ustabilizowana
réwnowaga pomigdzy istniejacymi diploidami a
tym $rodowiskiem, nowopowstale poliploidy
przegrywaja w konkurencji z diploidami, ktére
s3 dobrze przystosowane do istniejacych warun-
kéw. Choé nalezy wspomnieé, ze istnieja takie
przypadki, gdzie diploidy i tetraploidy rosna ra-
zem (Galax aphylla 2n = 12 i 2n = 28).
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Poliploidy moga staé si¢ konkurencyjnymi
wtedy, gdy zostanie zaburzona réwnowaga $ro-
dowiska lub jesli srodowisko to zostanie zmie-
nione. Ale musi to by¢ poliploid heterozygoty-
czny, czyli zawierajacy bardziej réznorodny
material genetyczny niz kazdy indywidualny di-
ploid. Wiasnie dzigki tej heterozygotycznosci
poliploidy maja wigksze szanse przezycia niz
diploidy. Heteropoliploidy czgsto w takich
zmienionych warunkach sg bardziej ekspansyw-
ne od diploidéw i moga znaleZ¢ dla siebie odpo-
wiednia nisze ekologiczna. Jak juz wczesniej
wspominatam, znaczenie ewolucyjne maja tylko
poliploidy heterozygotyczne, poniewaz autopo-
liploidy homozygotyczne to tylko zwielokrot-
niony ten sam genom. Jesli wiec srodowisko si¢
zmieni, to autoploidy homozygotyczne nie maja
wiekszych szans niz diploidy, gdyz zawieraja
ten sam material genetyczny. Ponadto u auto-
ploidéw zmienia si¢ natura genetycznej segrega-
cji. Przebiega ona w taki sposéb, ze w pokoleniu
F2 jest proporcjonalnie wigcej form posrednich
niz rodzicielskich. Tak wiec zakres zmiennosci
autoploida jest mniejszy niz diploida z ktérego
powstal.

Poniewaz autoploidy homozygotyczne two-
rza liczne multiwalenty, moga na skutek tego
mieé¢ obnizona plodno$¢. Dlatego najczesciej
autotetraploidy przechodza w stan heterozy-
gotyczny na drodze diploidyzacji. Do diploidy-
zacji prowadzi perycentryczna inwersja (pod-
czas ktérej chromosom metacentryczny staje si¢
akrocentryczny), czy tez fuzja Robertsona
(wéwczas dwa chromosomy akrocentryczne
zlewaja si¢ i powstaje jeden chromosom meta-
centryczny). W wyniku takiej diploidyzacji
autotetraploidy zachowuja si¢ jak heterozygoty-
czne diploidy.

Sukces poliploida zalezy od jego ptodnosci.
Jak wiadomo w procesie powstawania poliploi-
déw, wazna role odgrywa krzyzowanie. Powsta-
ly w jego wyniku mieszaniec moze by¢ bardziej
lub mniej ptodny. Jego ptodno$¢ zalezy od tego
jak bliskie bylo pokrewiefistwo osobnikéw ro-
dzicielskich. Jezeli byty blisko spokrewnione to
mieszaniec jest ptodny, natomiast jesli byly od-
legle genetycznie to mieszaniec jest nieptodny.
Dopiero podwojenie liczby chromosoméw mie-

szarica prowadzi do jego ptodnosci. Chromoso-
my sg wtedy homologiczne i mejoza przebiega
prawidlowo, a zaplodniona roélina moze wy-
twarzac nasiona.

Poliploidy moga réwniez wytwarzac nasiona
bez zaplodnienia w procesie agamospermii
(szczeg6lny rodzaj apomiksji). Natomiast prze-
zycie poliploida nie wytwarzajacego nasion
umozliwia rozmnazanie wegetatywne.

To czy ro$lina jest jednoroczna czy wielolet-
nia jest nastgpnym czynnikiem wewnetrznym,
od ktérego zalezy przetrwanie poliploida w da-
nym siedlisku. W przypadku zakt6ceri w produ-
kcji nasion, poliploid rosliny wieloletniej ma
wieksza szanse na przezycie niz ro§liny jednoro-
cznej, ktéra nie wytwarzajac nasion, uleglaby
natychmiast wyeliminowaniu. Dlatego poliploi-
dy czesciej sa reprezentowane przez roSliny
wieloletnie. Fakt, ze poliploidy sa najczesciej
ro§linami wieloletnimi mozna réwniez tluma-
czy¢ inaczej. Zaobserwowano bowiem nastgpu-
jaca relacje: jesli diploid byt jednoroczny to po-
wstajacy z niego poliploid staje si¢ rosling wie-
loletnia. Moze to wynikac z tego, ze poliploidy
maja powolniejszy rozwéj. W przypadku gdy
poliploid jest roslina jednoroczna, to jest to naj-
czesciej roslina samopylna (Galeopsis, Escholt-
zia), w odréznieniu od najczgsciej obcopylnych
poliploidéw wieloletnich.

Jezeli nowopowstaty poliploid jest ptodny,
to koniecznym warunkiem do jego stabilizacji
jest zahamowanie przeptywu genéw od i do nie-
go, przez wytworzenie barier izolacyjnych.
Przeplyw genéw moga hamowac zar6wno czyn-
niki wewnetrzne jak i zewnetrzne. Efektywno$¢
tych barier jest rozmaita, dlatego tez stopien izo-
lacji poliploidéw moze by¢ rézny.

Reasumujac: gléwna r6znica w starym i no-
wym podejéciu do poliploidalnosci polega na
samym sposobie interpretowania tego zjawiska.
Obecnie poliploidalno$¢ nalezy traktowac jako
proces, a nie jako pojedynczy fakt zwielokrot-
nienia liczby chromosoméw. Proces, ktéry w
powiazaniu z krzyZzowaniem i rozmnazaniem
oraz, oczywiécie, w powiazaniu z siedliskiem
jest gléwnym motorem specjacji, czyli powsta-
wania gatunkéw [14].
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KOMPLEKSY POLIPLOIDALNE

Diploidy i poliploidy nalezace do jednego
rodzaju, tworza kompleks poliploidalny. Kom-
pleks poliploidalny przechodzi kolejne fazy roz-
wojowe, od najmtodszej do najstarszej.

1. Najmiodsza: poliploidy wystgpuja razem z di-
ploidami. Diploidy znajduja si¢ w centrum roz-
mieszczenia poliploidéw, np. Aegilops [36].

2. Poliploidy wystepuja razem z diploidami ale
diploidy maja niewielki zasi¢g i znajduja sie
w peryferycznym obszarze rozmieszczenia
poliploidéw i moga niekiedy stawac si¢ en-
demitami, np. Dactylis [28].

3. Prawie wszystkie diploidy sa wymarte. Poli-
ploidy zachowuja si¢ jak diploidy w miod-
szych kompleksach poliploidalnych. Po-
wstaja nowe cykle poliploidalnosci, bazujace
na krzyzowaniu si¢ i podwajaniu liczby chro-
mosoméw poliploidéw, np. Bromus, sekcje:
Bromus, Ceratochloa i Neobromus [35].

4. Najstarsza: ostatecznie powstaje jeden gatu-
nek z bardzo wysoka liczba chromosoméw.
Jest to koricowe stadium kompleksu poli-
ploidalnego. Takim reliktowym poliploidem
jest Sequoia sempervirens (Taxodiaceae) o
2n = 66, jedno z najwyzszych drzew Swiata,
rosnace w Kalifornii, czy Brasenia schreberi
(Nymphaeaceae) o 2n = 80, rozpowszech-
niona na pétkuli p6tnocnej.

Poliploidy moga ulega¢ wtérnej modyfikacji
przez hybrydyzacje, wtérna poliploidyzacje,
mutacje chromosomowa, genetyczna rekombi-
nacje, chromosomowa segregacj¢ i introgresjg,
czyli w ten sam spos6b w jaki ulegaja modyfika-
cji diploidy.

NEOPOLIPLOIDY - POLIPLOIDY POWSTAJACE
WSPOLCZESNIE

Obecnie obserwujemy powstawanie nowych
allopoliploidalnych gatunkéw.

1. Klasyczny przyktad to Spartina anglica, tra-
wa zasiedlajaca obecnie brzegi morskie w
zachodniej Europie. Rodzima dla tych tere-
n6éw byta S. maritima (S. stricta) o 2n =60.Z
poczatkiem XIX w. zostata zawleczona do
Anglii péinocnoamerykarska S. alterniflora

02n=62. W 1892 r. zostala zaobserwowana
po raz pierwszy w Anglii S. anglica (2n =
120, 124), jako poliploidalny mieszaniec S.
maritima x S. alterniflora. S. anglica po-
wstata przez podwojenie chromosoméw § x
townsendii (sterylnego mieszarica F| pomig-
dzy S. maritima i S. alterniflora). W 1900 r.
S. anglica stala si¢ statym skladnikiem flory
potudniowej Anglii, a w 1906 r. przekracza
Kanat la Manche i jest stalym sktadnikiem
flory Francji. Obecnie w Anglii ukazuje sig
duzo prac z okazji (jak to Anglicy nazywaja)
,,100-lecia urodzin Spartina anglica™ [30] S.
anglica jest trawg bardzo zywotng i w odr6z-
nieniu od form rodzicielskich zasiedla nie
tylko stone faki, ale tez nagi szlam od strony
morza. Obecnie S. anglica ro$nie w Amery-
ce Pétnocnej, Australii i Nowej Zelandii.

. W Ameryce Pétnocnej rosng obecnie dwa

tetraploidalne gatunki Tragopogon. Powsta-
ty one ze skrzyzowania si¢ trzech diploidal-
nych, euroazjatyckich gatunkéw tego rodza-
ju, ktére w Ameryce wystepuja od roku
1910 r. W Eurazji pomiedzy tymi diploidal-
nymi gatunkami powstaja jedynie sterylne
mieszarice. Natomiast w Ameryce Péinocnej
te diploidy staty si¢ gatunkami rodzicielski-
mi dla zaobserwowanych w 1949 r. T\ mirus
(T. dubius x T. porrifolius) i dla T. miscellus
(T. dubius x T. pratensis).

. W poliploidalnym kompleksie kserofitycz-

nej Cruciata taurica (2x, 4x, 6x, 8x) z Bli-
skiego Wschodu, wszystkie poliploidy sa
neopoliploidami. Sa one bardzo dobrze przy-
stosowane do kolonizowania nowych tere-
now [3].

. Inny przykiad neopoliploida to tetra- i he-

ksaploidalna Knautia dipsacifolia z goér eu-
ropejskich [3]. Powstala ona ze skrzyzowa-
nia sic dwéch diploidalnych gatunkéw: K.
drymeia i K. longifolia. W powstaniu K. di-
psacifolia mozna wyr6zni¢ dwie fazy: naj-
pierw powstanie tetraploida a nastepnie heksa-
ploida. Heksaploidy zajely miejsca po ustapie-
niu ostatniego lodowca i sa polozone wewnatrz
obszaru rozmieszczenia tetraploidéw.

. Szereg prac: Favarger [5-9], Favarger i

Scherbatoff [10] oraz Contandriopoulos [1]
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przedstawia wyniki badan liczb chromoso-

méw, a szczegblnie wystegpowania poliploi-

déw w takich rodzajach jak: Cerastium, Are-
naria, Sempervivum z gér europejskich oraz

z obszaru §rédziemnomorskiego. Otrzymane

wyniki badari sa pomocne w ustaleniu histo-

rii tych rodzajéw oraz w ustaleniu zwigzkow
filogenetycznych i ewolucyjnych w nich za-
chodzacych.

Wszystkie omawiane powyzej przyklady
ilustruja role poliploidéw (neopoliploidéw) w po-
wstawaniu nowych gatunkéw, czyli w ewolucji.

Cechy charakterystyczne dla neopoliploi-
déw:

- ich gatunki rodzicielskie zyja,

- tworza duzo ekotypéw, niektére z nich moga
by¢ roslinami pionierskimi,

- rosng zwykle w strefie umiarkowanej,

— ich liczba podstawowa x jest niska.

PALEOPOLIPLOIDY

Paleopoliploidy to wynik ewolucji komple-
ksu poliploidalnego, ktéry swoje przemiany roz-
poczat bardzo dawno.

Obecnie jest duzo dowod6w na to, ze wszy-
stkie rodzaje i rodziny, ktére maja liczbe podsta-
wowg x = 12 lub wyzsza, sa pochodzenia poli-
ploidalnego i pochodza od grup o nizszej liczbie
chromosoméw. Czesto nawet roliny o x = 10
lub 11, réwniez sg uznawane za poliploidy.

Ale sa tez koncepcje odwrotne, np. Raven
[29] uwaza, ze wéréd Gramineae wyzsze liczby
podstawowe (x = 10 i 12) sa bardziej pierwotne,
a nizsze (x = 5, 6 i 7) powstaty z nich przez an-
euploidalna redukcje. Wydaje sig to jednak mato
prawdopodobne, poniewaz nie ma u traw stopni
przejéciowych o x = 8, a x =9 wystgpuje spora-
dycznie, np. w rodzaju Melica.

Paleopoliploidami jest wigkszo$¢ wsp6t-
czesnych gatunk6w nalezacych do Magnoliace-
ae, Winteraceae, Lauraceae, Fagaceae, Juglan-
daceae, Ericaceae, Oleaceae, Salicaceae, a
szczeg6lnie przedstawiciele takich rodzajéw
jak: Platanus, Alnus, Populus, Juglans, Fraxi-
nus, z zielnych za$ takie rodzaje jak: Helianthus,
Rudbeckia, Adenocaulon. Wedtug badafi Man-

ton [27] wszystkie Pteridophyta to paleopoli-

ploidy.

Cechy charakterystyczne paleopoliploidéw:

— ich gatunki rodzicielskie wymarly,

— s3 one ustabilizowane, nie zmienilty si¢ od
milionéw lat,

— rosna w zbiorowiskach klimaksowych,

— maja konserwatywne cechy morfologiczne;
nie nalezy mowic, ze ich cechy sa prymityw-
ne, bo powstaly z innych zapewne bardziej
prymitywnych, ale juz nie zyjacych przod-
kéw; te ich cechy nalezaloby raczej nazwac
archaicznymi,

— maja wysoka liczbe podstawowa.

FAZY POWSTAWANIA POLIPLOIDOW

1. Powstawanie poliploidéw na skutek skrzy-
zowania si¢ diploidalnych gatunkéw, lub
réznych ras tego samego diploidalnego ga-
tunku.

2. Ustabilizowane si¢ poliploida w pionierskim
siedlisku.

3. Geograficzna i ekologiczna ekspansja poli-
ploida poprzez mutacje, rekombinacje, hy-
brydyzacje i introgresjg, oraz wlaczanie in-
nych diploidéw do poliploidéw.

4. Wyparcie diploidéw.

5. Wymarcie starych diploidéw i poliploidéw
na skutek zmian klimatycznych, jak tez i z
powodu konkurencji nowych diploidéw i
poliploidéw.

Rozpoczgcie si¢ procesu powstawania neo-
poliploidéw, czyli:

6. Specjacja na poziomie poliploidalnym.

WYSTEPOWANIE POLIPLOIDOW

Poniewatz jest tak duzo danych odno$nie wy-
stepowania poliploidéw, starano si¢ znaleZ¢ ja-
kie$ zalezno$ci w ich rozmieszczeniu.

1. Pierwotnie zaktadano, ze klimat jest czyn-
nikiem decydujacym o ich rozmieszczeniu. Za-
ktadano, ze poliploidy maja wigksza odpornosé
na niekorzystne warunki.

— przyjeto, ze poliploidy sa bardziej odporne
na zimno. W zwigzku z tym zakladano
wzrost iloéci poliploidéw w terenach arkty-
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cznych i alpejskich [25, 40]. Klasycznym

przykiadem sa poliploidalne spektra od Sa-

hary, poprzez Europe do Grenlandii, ktére
wykazuja wzrost liczby poliploidéw od

37.8% do 85.9% (12, 31].

— Hagerup [15, 16] zaktadal, ze wigcej poli-
ploidéw jest na terenach suchych.

Ta hipoteze o wigkszej odpornosci poliploi-
déw obalono jednak calkowicie. Jednymi z jej
gtéwnych krytykéw byli Stebbins [34] oraz Fa-
varger [4], kt6rzy twierdzili, Ze poréwnywanie
catych flor pod wzgledem udziatu poliploidéow
jest metodycznie zle. Nalezy poréwnywac bli-
sko ze soba spokrewnione grupy roslin, aby
ujawni¢ jakie§ zaleznosci w wystgpowaniu i
rozmieszczeniu poliploidéw. Obok przykiadéw
zgodnych z ta hipoteza (Galium verum: na p6i-
nocy tetraploidy, na potudniu diploidy) sa takze
sytuacje catkiem odwrotne. To znaczy, ze di-
ploidy zajmuja mniej sprzyjajace siedliska niz
tetraploidy. Anthoxanthum alpinum, 2n = 10,
roénie w warunkach mniej sprzyjajacych, (Ar-
ktyka, géry Europy), niz tetraploid A. odoratum,
2n = 20, powstaly ze skrzyzowania A. alpinum i
A. ovatum (niz europejski), czy Vaccinium uligi-
nosum subsp. microphyllum 2n = 24, (géry, Ar-
ktyka) i V. uliginosum subsp. uliginosum 2n =
48, (niz europejski, azjatycki).

Stebbins [38] zauwaza, ze wigcej poliploi-
déw w Arktyce i w terenach alpejskich jest na
tych obszarach, gdzie w plejstocenie zalegat lo-
dowiec. Po ustapieniu lodowca byty to wigc te-
reny otwarte, na ktére wkraczaty poliploidy.

2. Manton [26], badaczka brytyjska, w bada-
niach nad rozmieszczeniem Biscutella (Crucife-
rae) pierwsza wskazata na duze zdolnosci kolo-
nizacyjne poliploidéw. Badata aktualne rozmie-
szczenie Biscutella laevigata w Alpach. Stwier-
dzita wystgpowanie diploidéw na terenach nie
zajetych przez lodowiec i tetraploidéw na ob-
szarach objetych zlodowaceniem.

Zwolennikami hipotezy, ze poliploidy maja
wigksze zdolno$ci kolonizacyjne sa Stebbins
[37], Darlington [2] i Ehrendorfer [3].

Odno$nie wystgpowania poliploidéw Steb-
bins [38] lansuje tzw. hipotezg ,,wtérnego konta-
ktu”, tzn. hybrydyzacji diploidéw pierwotnie
odizolowanych. W czasie pliocenu i na poczat-

ku plejstocenu, czyli 5 — 7 min lat temu, wtedy
kiedy klimat si¢ ozigbial, diploidy z péinocy
przesuwaly si¢ na potudnie, a na poludniu z wy-
zszych potozeri gérskich do nizszych. Zaczeta
wtedy zachodzi¢ hybrydyzacja pomiedzy
weczesniej izolowanymi taksonami, czyli doszio
do wtérnego ich kontaktu.

Catkiem odmienne stanowisko odnosnie po-
wstania arktycznych poliploidéw prezentuje So-
kolovskaya [32]. Zakltada ona, ze poliploidalne
rasy powstaly w gérach (Alpy, Kaukaz, Central-
na Azja, Altaj) i po wycofaniu si¢ lodowca mi-
growaly one na pétnoc, zajmujac nowe obszary.

Jeszcze inng hipoteze przedstawia Hultén
[17, 18]. Wedlug niego gatunki rodzicielskie dla
wspétczesnej flory okres zlodowacenia prze-
trwaly w refugiach, znajdujacych si¢ na obsza-
rach wschodniej Syberii i p6tnocnej Alaski. W
epoce polodowcowej odbywaty si¢ ich migracje
na wschéd i na zachéd od tych ostoi.

Badania nad rozmieszczeniem poliploidéow
stale wymagaja uzupetnien.

3. Grupa roslin, gdzie wystepuje szczeg6lnie
duzo poliploidéw sa Gramineae. Maja one naj-
wyzszy udzial poliploidéw sposréd wszystkich
Angiospermae (80-90%). We wszystkich rodza-
jach Gramineae wystgpuja poliploidy. Najmnie;
poliploidéw wéréd Gramineae wystepuje W ro-
dzaju Melica. Tam wigkszo$¢ gatunkéw to di-
plody.

POLIPLOIDY WSROD GRAMINEAE

Stebbins [39] starat si¢ wytlumaczy¢ dlacze-
go poliploidy sa tak liczne w Gramineae. Geo-
graficzne rozmieszczenie poliploidéw traw jest
bardzo rézne. Rosna one w réznych strefach kli-
matycznych i w réznych siedliskach. Takie wy-
stepowanie poliploidéw zmusza do odrzucenia
hipotezy, ze poliploidy sa bardziej odporne na
Zimno czy na suszg.

W przypadku traw pozostaje wigc aktualna
tylko hipoteza o duzej zdolnosci poliploidéw do
kolonizowania nowych siedlisk.

Stebbins na przykladzie traw staral sie wy-
tlumaczyé, ze tylko poliploidy heterozygotycz-
ne odnosza sukces. W tym celu przytacza swéj
eksperyment, rozpoczety w 1949 r. i trwajacy 39
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lat. Jest to eksperyment ze sztucznie indukowa-
nym autotetraploidem Erharta erecta (wielolet-
nia, samopylna trawa poludniowoafrykanska),
przeniesionym do Kalifornii. W dlugoletnim do-
$wiadczeniu Stebbinsa autotetraploidy tej trawy
zginely, poniewaz nie mialy korzystniejszej (in-
nej) kombinacji genéw niz diploidy, z ktérych
powstaty. Byly one tylko zwielokrotnieniem
kombinacji diplodalnego genomu.

W rodzaju Ehrharta nie doszlo do krzyzo-
wania, poniewaz jest to roslina samopylna (czyli
nie doszlo do heterozygotycznosci). Braku su-
kcesu tetraploidéw tej trawy nie mozna réwniez
tlumaczy¢é niska ptodnoscia nasion. Plodnosc
ich byta wyzsza niz 80% i w ciagu pierwszych
lat doswiadczenia wiele nasion znajdowano
obok roslin macierzystych.

Stad wniosek, ze do ewolucyjnego sukcesu
traw musialy przyczynié¢ si¢ poliploidy hete-
rozygotyczne. Z wczesniej przedstawionych da-
nych wiemy, ze warunkiem powstania poliploi-
déw heterozygotycznych jest hybrydyzacja, a
hybrydyzacji sprzyja z kolei zmiana siedliska.
Trawy na przestrzeni dziejow wielokrotnie
zmienialy swoje siedlisko, co sprzyjato hybry-
dyzacji, w ktérej wyniku powstawaly poliploidy
heterozygotyczne.

Jak wiemy z danych paleobotanicznych pier-
wsze trawy powstaly pod koniec kredy lub na
poczatku trzeciorzedu, na skraju tropikalnych
laséw, nastepnie zajely sawanny, a dopiero w
§rodku lub przy koricu trzeciorzedu w strefie
umiarkowanej powstaty taki, ktorych dominuja-
cym sktadnikiem sa trawy. W czasie epoki lo-
dowcowej trawy réwniez wielokrotnie zmienia-
ty swoje srodowisko. Po zakoriczeniu epoki lo-
dowcowej trawy wystepuja w zbiorowiskach
wytworzonych przez czlowieka. Tak czgsta
zmiana Srodowisk na przestrzeni dziejéw, stwo-
rzyta dobra okazj¢ do krzyzowania si¢ diploi-
déw i do wygrania przez nowopowstate poli-
ploidy konkurencji z diploidami, ktére nie byty
dobrze przystosowane do nowych warunkéw, w
ktérych sie znalazty. Dlatego tez trawy sa do-
skonatym materialem do badar ewolucyjnych
oraz do badan przeprowadzanych w celu pozna-
nia natury poliploidéw.
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