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ROZNORODNOSC PARTENOGENETYCZNYCH MECHOWCOW (ACARI:
ORIBATIDA) - ODWROCONA MEJOZA SPOSOBEM
NA EWOLUCYJNY SUKCES?

TYPY PARTENOGENEZY U ZWIERZAT

Rozmnazanie plciowe (amfimiksja) to pro-
ces powszechnie wystepujacy u wszystkich
zwierzat. W procesie mejozy nastepuje re-
dukcja materialu genetycznego o potowe, a
nastepnie przywrocenie pierwotnego zestawu
chromosoméw na drodze polaczenia gamet
pochodzacych od dwojga rodzicow w proce-
sie zaplodnienia (HUGHES 1989). Ten typ roz-
mnazania zapewnia rekombinacje materialu
genetycznego wywodzacego sie zaréwno od
matki, jak i od ojca, ktoérej rezultatem jest
zroznicowane pod kazdym wzgledem potom-
stwo, co maksymalizuje jego przystosowanie
do zmieniajacego sie stale srodowiska zycia.
Zroznicowanie to jest wynikiem nie tylko (i)
wymiany genéw pomiedzy chromosomami
homologicznymi w komorce ulegajacej po-
dzialowi oraz (ii) ich segregacji podczas tego
procesu, ale takze (iii) losowego wylonienia
gamet, z ktorych wytworzy sie zygota. Duze
znaczenie ma takze dobor plciowy wplywaja-
cy na zestaw cech potomstwa. W przyrodzie
istnieje zaledwie 0,1% gatunkéw, ktore roz-
mnazaja sie partenogenetycznie. Dzieworéddz-
two zostalo po raz pierwszy opisane w 1745
r. przez BONNETA i jest najogodlniej definio-
wane jako rozwo6j potomstwa z niezaplod-
nionych jaj. Jest zatem znane od dawna,
jednak dopiero w ostatnim czasie stanowi
obiekt bardziej intensywnych badan nauko-
wych. Wystepuje nie tylko wsrod bezkre-
gowcow (przewaznie stawonogéw i nicieni),
zdarza sie takze u niewielu gatunkow pla-
zow (np. rodzaj Ambystoma) (ASHER i NACE

1971), gadéw (m.in. Aspidoscelis uniparens)
(MasLIN 1971), ryb (np. rodzaj Poeciliopsis)
(BEUKEBOOM i VRIJENHOEK 1998) i ptakéw
(m.in. Taeniopygia guttata) (SCHUT i wspot-
aut. 2008). Mimo iz partenogeneza w swoim
klasycznym wujeciu nie wymaga obecnosci
samcow do powstania potomstwa, nie jest
ona uznawana za przyklad rozmnazania
bezplciowego (jakim jest rozwoj z komorek
somatycznych), ze wzgledu na udzial gamet
w tym procesie (HUGHES 1989). Uwaza sie,
iz glownym bodzcem do wystapienia parte-
nogenezy moze by¢ np. brak samcéw w po-
pulacji, a zatem zjawisko to bytoby prawdo-
podobnie nie tylko skutkiem, ale takze przy-
czyna zachodzenia dzieworodztwa (WEGNEZ
2007). Wyroznia sie kilka typow partenoge-
nezy: arrenotokia (wraz z pseudoarrenotokia)
oraz telitokia apomiktyczna i automiktyczna
(Ryc. 1).

Arrenotokia (arrhenotokia) jest odmiana
partenogenezy, podczas ktorej z niezaptod-
nionych jaj wylegaja sie haploidalne samce
(WRENSCH 1993). U niektorych arrenotokicz-
nych gatunkéw mozliwy jest takze rozwdj
samic, jednak woéwczas zachodzi on wylacz-
nie z zaplodnionych przez samce jaj (Su-
OMALAINEN i wspotaut. 1987, HUGHES 1989,
DOMES-WEHNER 2009). U niewielu gatunkéw
roztoczy wystepuje takze tzw. pseudoarreno-
tokia, ktéra do powstania organizmu potom-
nego wymaga zaplodnienia przez samca, na-
tomiast w trakcie rozwoju zarodka jeden ze-
staw chromosoméw, prawdopodobnie pocho-
dzacy od ojca, zostaje inaktywowany, w wy-
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Ryc. 1. Sposoby rozmnazania sie zwierzat (wg DOMES-WEHNER 2009, zmieniona).

niku czego z jaj wykluwaja sie haploidalne
osobniki plci meskiej (SCHULTEN 1985). Arre-
notokia jest zjawiskiem czesto wystepujacym
w populacjach pszczét i mrowek, ale pojawia
sie takze u takich grup roztoczy jak: Meso-
stigmata, Prostigmata i Astigmata, natomiast
pseudoarrenotokia zachodzi jedynie u Meso-
stigmata (MEEUS i wspoétaut. 2007) (Ryc. 2).

Telitokia, to zjawisko, ktérego zajsScie jest
calkowicie uniezaleznione od udzialu sam-
cow i obejmuje rozwdj samic z niezaptod-
nionych jaj. Wystepuje w dwoch odmianach:
apomiktycznej i automiktycznej. Termin apo-
miksja jest zwykle stosowany w odniesieniu
do rozmnazania sie¢ roslin. W przypadku
zwierzat uzywane sa najczesciej nazwy takie
jak telitokia apomiktyczna lub amejotyczna
oraz klasyczna partenogeneza (GRIMANELLI i
wspotaut. 2001, DOMES-WEHNER 2009). Ten
rodzaj dzieworddztwa zachodzi przy udziale
podzialu mitotycznego. Faza redukcyjna nie
wystepuje, a organizm potomny jest zwykle
(pomijajac mozliwo$S¢ pojawienia sie spon-
tanicznych mutacji) genetycznie identyczny
z organizmem matczynym (LAUMANN 2010).

crossing
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Biorac pod uwage wysokie prawdopodobien-
stwo powstania idealnej kopii przeprowadza-
jacej apomiksje samicy, ten typ rozrodu cze-
sto jest okreslany jako ,prawdziwy” przykitad
klonalnosci (GRIMANELLI i wspoélaut. 2001).
Apomiksja zwykle nie wystepuje u roztoczy;
w ten sposob rozmnazaja sie m.in. przedsta-
wiciele niektérych gatunkéw niesporczakow
(Tardigrada), brzuchorzeskéw (Gastrotricha)
lub wrotkow (Rotifera) (Ricct 1991, MEEUS i
wspotaut. 2007) (Ryc. 3).

Automiksja jest rodzajem telitokii, cha-
rakteryzujacym sie rozwojem diploidalnych
samic z niezaptodnionych jaj (PALMER i NOR-
TON 1992), jednak zachodzi z udzialem po-
dzialow mejotycznych, dzieki ktérym zapew-
niona zostaje genetyczna réznorodnos$c¢ or-
ganizmow potomnych. Moze wystepowac w
formie premejotycznej (mejoza ,klasyczna”)
oraz postmejotycznej (mejoza odwrocona)
(WRENSCH i wspéltaut. 1994, LAUMANN 2010).
Ten rodzaj partenogenezy spotykany jest po-
wszechnie u mechowcow, znaczaco wplywa-
jac na ich réznorodnos¢ gatunkowa i przy-
stosowanie do warunkow Srodowiskowych.
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Ryc. 2. Mechanizm procesu arrenotokii. Komoérki potomne (a, b, ¢ oraz d) sa haploidalne.
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Ryc. 3. Przebieg procesu apomiktycznej telitokii. Komoérki potomne a oraz b sa identyczne z komorka

matczyna.

Wystepowanie dzieworodztwa moze tak-
ze byC zalezne od zmiennych por roku, re-
jonu geograficznego lub innych czynnikow
takich jak: temperatura i wilgotnos¢ srodo-
wiska, klimat czy dostepnos¢ pozywienia.
Moze byc¢ takze stale i zachodzi¢ niezaleznie
od czynnikow zewnetrznych. W ten sposob
rozmnazaja sie np. rozwietlitki, przedstawi-
ciele gatunku Daphnia pulex (INNES i HE-
BERT 1988). Jest to réwniez typ dzieworddz-
twa, ktory dotyczy mechowcow (SCHAEFER i
wspoélaut. 2006). O fakultatywnej partenoge-
nezie moéwi sie wowczas, gdy wsrod osobni-
kow potomnych moga pojawiac sie obydwie
plcie, jednak z niezaplodnionych jaj wylegaja
sie jedynie samce; przeprowadzana jest ona
m.in. przez termity z gatunku Reticulitermes
speratus (MATSUURA i wspoétaut. 2004). Dzie-
worédztwo moze mieé¢ takze forme cykliczng,
wowczas ma ono miejsce jedynie w niekto-
rych porach roku. Przykladem zwierzat roz-
mnazajacych sie w ten spos6éb sa mszyce,
ktore w ciagu calego roku sa dzieworodne,
jesienia natomiast wyjatkowo powracaja do
tworzenia pokolen dwuptciowych (DAMPC i
wspolaut. 2018). Zdarzaja sie rowniez ga-
tunki, takie jak straszyki z rodzaju Timema,
ktorych jedne populacje sa amfimiktyczne,
a inne partenogenetyczne, w zaleznosci od
regionu geograficznego (LAW i CRESPI 2002).
Dzieworodztwo moze by¢ rowniez wywoty-
wane w populacjach naturalnie rozmnaza-
jacych sie piciowo. Indukcja tego procesu
nastepuje dzieki aktywnosci niektérych ro-
dzajow mikroorganizméw (np. Wolbachia,
Cardinium, Rickettsia), ktore ze wzgledu na
pelniona funkcje u bezkregowcoéw nazwane
zostaly manipulatorami reprodukcji gospoda-
rza (CHARLAT i wspotaut. 2003).

CHARAKTERYSTYKA MECHOWCOW
(ORIBATIDA) — WYSTEPOWANIE,
BUDOWA I ZNACZENIE

Mechowce (Oribatida) sa przedstawicielami
stawonogéow w  taksonomicznej randze
kohorty nalezacej do gromady pajeczakéw
(Arachnida) oraz podgromady roztoczy (Aca-

ri). Wystepuja licznie w réznych typach eko-
systemow lgdowych niemal na calej kuli
ziemskiej. Dotychczas opisano ponad 10.000
gatunkow mechowcéw, w Polsce wystepu-
je ich ponad 500 (OLSZANOWSKI i wspoétaut.
1996). Poza wysoka liczebnoscia, mechowce
odznaczaja sie takze duzym zréznicowaniem
taksonomicznym i morfologicznym (OLSZA-
NOWSKI 2011).

Cialo wiekszosci gatunkéw jest owalne,
zwezajace sie nieco ku przodowi, najczesciej
splaszczone grzbieto-brzusznie. Dhugosé ciata
mechowcow zazwyczaj waha sie w granicach
0,3-0,7 mm, cho¢ wystepuja takze gatun-
ki mniejsze (0,1 mm) oraz wieksze, jednak
nie przekraczajace 2 mm. Wiekszos¢é Ori-
batida charakteryzuje takze silny i twardy
pancerz chitynowy, zwykle posiadajacy roz-
maite formy ornamentacji, takie jak punkto-
wanie, granulacja czy siateczka. Kolor ciata
mechowcow jest zwykle brazowy. Wystepuja
takze formy biale, zoéltawe, ciemnobrazowe
do catkowicie czarnych, co jest spowodowa-
ne réznym stopniem sklerotyzacji chitynowe-
go pancerza (OLSZANOWSKI 2011) (Ryc. 4).

Oribatida sa gléwnie saprofagami i fun-
gofagami, a wystepuja w miejscach bogatych
w martwg materie organiczng; wiekszosé
z nich to roztocze glebowe (OLSZANOWSKI
2004). Niektore gatunki Oribatida, np. Op-
piella nova, sa mikrofitofagami, ktore zywig
sie grzybnig i bakteriami, a takze porosta-
mi i glonami (LUXTON 1972, NIEDBAEA 1980).
Zamieszkuja w butwiejacych drzewach, na
mchach i porostach, krzewach, a przede
wszystkim, ze wzgledu na ich higrofilnos¢, w
Sciotce lesnej i glebie. Ich maksymalne za-
geszczenie moze osigga¢ ponad milion osob-
nikéw na 1 m? (OLSZANOWSKI 2011). Niekto-
re gatunki zamieszkuja Srodowisko wodne,
zyja takze na drzewach (SCHON i wspoétaut.
2009). Maja duze znaczenie dla biocenoz
lesnych. Ze wzgledu na spozywanie i roz-
drabnianie biomasy z dna lasu peklnia istot-
na role w obiegu materii w przyrodzie, a
ich liczba i rozpowszechnienie w potaczeniu
z ustabilizowanym metabolizmem znacznie
przyspiesza wszelkie procesy glebotworcze.
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Ryc. 4. Przedstawiciele mechowcéw: Chamobates
cuspidatus (Michael, 1884) (A), Pergalumna nervo-
sa (Berlese, 1914) (B), Metabelba papillipes (Ni-
colet, 1855) (C), Rhysotritia duplicata (Grandjean,
1953) (D). Skala = 200 um.

Odpowiadaja za mechaniczne mieszanie gle-
by, a co za tym idzie, za rozprzestrzenianie
gatunkow bakterii i grzybow w jej obrebie
(OLSzZANOWSKI 2011).

AUTOMIKTYCZNA TELITOKIA U
MECHOWCOW

Mechowce wyro6zniaja sie na tle innych
grup bezkregowcow bardzo wysokim udzia-
tem gatunkoéw rozmnazajacych sie dziewo-
rodnie (10%). U wszystkich przedstawicieli
ok. 40 rodzin tych roztoczy zachodzi ten typ
rozrodu. Najliczniejszy i najszerzej rozprze-
strzeniony ladowy stawonég zyjacy obecnie
na naszej planecie rozmnaza sie bez udzia-
hu samcéw. Jest to przedstawiciel roztoczy z
grupy mechowcow, Oppiella nova (NORTON i
PALMER 1991).

Zbadanie i potwierdzenie wystepowania
partenogenezy u mechowcow bylo trudne,
poniewaz utrzymanie zywych okazéw w wa-
runkach laboratoryjnych przysparza wielu
probleméw. Mechowce charakteryzuja sie
dlugim cyklem zyciowym i wymagaja odpo-
wiednio dobranego pokarmu, dlatego w wa-
runkach hodowlanych zwierzeta te czesto
nie przystepuja do rozmnazania. Prawdopo-
dobnie liczne niepowodzenia w badaniach

spowodowane sa blednie dobranymi warun-
kami eksperymentu, nie za$§ samag niezdol-
nosScia mechowcow do przeprowadzania par-
tenogenezy (PALMER i NORTON 1988). Okre-
Slenie stosunku liczebnos$ci samic do sam-
cow wsréd zebranych bezposrednio w terenie
okazow okazalo sie znacznie prostsza meto-
da. W przypadku, gdy udziat osobnikéw ptci
meskiej w populacji nie przekracza 5%, jest
ona zwykle klasyfikowana jako rozmnazaja-
ca sie partenogenetycznie (FISCHER i wspol-
aut. 2014, WIECHMANN 2014). W niektérych
taksonach Oribatida nie stwierdzono wyste-
powania samcoéw (OLSZANOWSKI 2004). Pod-
kohorta Desmonomata zawiera niemal wy-
lacznie dzieworodne gatunki, m.in. Platyno-
thrus biangulatus, w populacjach ktorych li-
czebnos$¢é samcow siega maksymalnie do 2%
(PALMER i NORTON 1992). Analizy molekular-
ne wykazaly ponadto, iz rzadko wystepujace
w tej grupie samce nie sa aktywne plciowo;
produkuja wprawdzie spermatofory, lecz sa
one ignorowane przez samice. Mimo spora-
dycznego pojawiania sie, samce nie spelnia-
ja wiec swojej funkcji, bedac najprawdopo-
dobniej swego rodzaju reliktem po rozmna-
zajacych sie plciowo przodkach (GRANDJEAN
1941, LYNCH 1984, PALMER i NORTON 1992,
SCHAEFER i wspoétaut. 2006). Istnieje takze
caly szereg gatunkow (np. Platynothrus pel-
tifer, Trhypochthoniellus excavatus), u kto-
rych nie znaleziono ani jednego samca (NIE-
DBALA 1980). Jak juz wspomniano, wsrod
mechowcow znalezé mozna bardzo wiele
rodzin (np. Lohmanniidae, Brachychthonii-
dae, Camisiidae, Malaconothridae, Trhypoch-
thoniidae, Nanhermanniidae) w caltosci roz-
mnazajacych sie partenogenetycznie (OLSZA-
NOWSKI i LEMBICZ 1999). Wykazano, ze wsrod
gatunkow, gdzie udzial samcow jest bardziej
znaczacy, populacje partenogenetyczne do-
minuja w Srodowisku bogatym w skladniki
odzywcze oraz dostepnos¢ pokarmu, nato-
miast w sytuacji niedoboru zasobéw energe-
tycznych zwieksza sie liczba populacji picio-
wych, zyskujac przewage nad dzieworodnymi
(WEHNER i wspoélaut. 2014).

W nawigzaniu do bakterii bedacych ma-
nipulatorami reprodukcji swoich gospoda-
rzy m.in. poprzez indukcje partenogenezy,
ale takze $Smieré¢ samcow, feminizacje czy
tez  niekompatybilnos¢ cytoplazmatyczna,
nie sposob pomina¢ badan nad obecnoscig
tej grupy mikroorganizméw u powszech-
nie partenogenetycznych Oribatida. Mimo iz
przedstawiciele rodzaju Wolbachia, okresla-
nego nawet jako drobnoustroje pandemicz-
ne, sa endosymbiontami wielu stawonogoéw,
a indukowana przez nie partenogeneza jest
czestym zjawiskiem (MA i wspélaut. 2015,
LINDSEY i wspoétaut. 2016, MA i SCHWANDER
2017), u mechowcow zidentyfikowane zosta-
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ly jedynie u gatunku Oppiella nova (KONEC-
KA i OLSZANOWSKI 2015). Powszechnos¢ za-
chodzenia telitokii u Oribatida oraz nielicz-
ne doniesienia wskazujace na wystepowanie
endosymbiontéw zmieniajacych sposob roz-
mnazania mechowcéw sugeruja, ze parte-
nogeneza u tej grupy bezkregowcow nie jest
powodowana przez bakterie.

Pochodzenie Oribatida siega dewonu,
co posrednio swiadczy¢ moze o stosunko-
wo powolnym tempie ich ewolucji (SHEAR i
wspoélaut. 1984, NORTON 1988). Przedstawi-
ciele rodzin partenogenetycznych ewoluujq
wiec od bardzo dawna réwnolegle z gatun-
kami z rodzin rozmnazajacych sie piciowo,
u ktéorych wystepuje wieksza zmiennosé ge-
netyczna. Niemniej jednak dzieworodne ga-
tunki cechuja sie podobnym zréznicowaniem
genetycznym, doskonalym przystosowaniem
do réznorodnych warunkow klimatycznych i
Srodowiskowych oraz zasiedlaja podobne do
form plciowych typy Srodowisk na wszyst-
kich szerokosciach geograficznych (PALMER i
NORTON 1992). Swiadczy to o intensywnych
procesach radiacji i specjacji zachodzacych
w obrebie tej grupy roztoczy. Wykazano, iz
u niektérych partenogenetycznych gatun-
kow mechowcow, takich jak P. peltifer, izo-
lacja geograficzna jest glownym czynnikiem
powodujacym ich zréznicowanie (HEETHOFF
i wspotaut. 2007). Natomiast brak jest da-
nych literaturowych odnoszacych sie do zja-
wiska specjacji u telitokicznych gatunkow
Oribatida rozmnazajacych sie przy braku
barier geograficznych (LAUMANN 2010).

Sporadycznos¢ wystepowania lub cat-
kowity brak samcow w populacjach wie-
lu gatunkéw Oribatida wskazuje bezspornie
na rozmnazanie sie tych bezkregowcow na
drodze telitokii (PALMER i NORTON 1992). W
poréwnaniu do innych rozmnazajacych sie
partenogenetycznie zwierzat, potomstwo po-
chodzace od poszczegolnych samic mechow-
cow jest znacznie bardziej zréznicowane ge-
netycznie (OLSZANOWSKI 2004). Dzieworddz-
two determinuje zwykle brak tej réznorodno-
Sci wsréd organizméw potomnych bedacych
klonami matki. Telitokia jest jednak bardziej
zlozona forma rozmnazania, oparta na po-
dzialach mejotycznych, ktére skutkuja pew-
na ,genetyczna elastycznoscia” potomstwa
u omawianych roztoczy. Partenogeneza, w
ujeciu klasycznym, nie cechuje sie rekombi-
nacja genetyczna jaka wystepuje w przypad-
ku potaczenia sie dwoch gamet w rozmna-
zaniu plciowym. Co wiecej, dotychczasowe
dane sSwiadcza o tym, iz rozmnazajace sie
partenogenetycznie organizmy ,nie powinny”
osigga¢ tak spektakularnego sukcesu ewo-
lucyjnego jak ma to miejsce w przypadku
mechowcow (WRENSCH i wspotaut. 1994).
Co zatem przyczynilo sie do osiggniecia go

przez mechowce? Czy telitokia umozliwia im
zmiennoS§¢ genetyczna, czy tez moze, jak jest
to powszechnie uwazane, ogranicza wszelkie
rekombinacje w obrebie ich genomu?

PRZEBIEG PROCESU
AUTOMIKTYCZNEJ TELITOKII

Mechowce na og6él sa jajorodne, a ich
owalne jaja pokryte sa jasng, poOlprzezro-
czysta ostonka (OLszANOWSKI 2011). Liczba
produkowanych przez samice jaj, a takze
aktywnos$¢é rozrodcza osobnikéw dorostych,
zalezy od pory roku i temperatury, a praw-
dopodobnie rowniez od spozywanego po-
karmu (NIEDBALA 1980). Rozwoj, trwajacy
zwykle od kilku tygodni do paru miesiecy,
obejmuje pie¢ stadiow mlodocianych: pre-
larwe, larwe, protonimfe, deutonimfe i tri-
tonimfe. Uklad rozrodczy samicy sklada sie
z jednego jajnika, od ktérego odchodza dwa
jajowody laczace sie w pochwe przechodza-
ca w pokltadetko (OLszanowskl 2011). Catly
proces rozmnazania zachodzi w centralnej
czesSci jajnika (HEETHOFF i wspélaut. 2009).
Samice gatunkow plciowych skladaja zwykle
wickszg liczbe jaj niz osobniki partenogene-
tyczne, jest ona takze czesto stata i wyrow-
nana. Produkcja jaj u gatunkow dzieworod-
nych podlega natomiast wiekszym wahaniom
liczbowym (WEHNER i wspélaut. 2014).

Charakterystyke mechanizmu dziatania
automiktycznej telitokii nalezy poprzedzic¢
opisem przebiegu tradycyjnego podzialu me-
jotycznego komoérek. Klasyczna mejoza, kto-
ra stanowi podstawe rozmnazania plciowego
zwierzat, umozliwia powstanie z jednej di-
ploidalnej komérki matczynej czterech (réz-
norodnych pod wzgledem skladu genetycz-
nego) komoérek haploidalnych. Jej przebieg
charakteryzuje sie duzym podobienstwem u
wielu odmiennych taksonéw, co Swiadczy o
konserwatywnym charakterze tego procesu.
Obejmuje ona faze pierwsza (redukcyjna):
profaze I i metafaze I, podczas ktérych, po
zaniku otoczki jadrowej, nastepuje ustawie-
nie biwalentéw (chromosoméw homologicz-
nych), potaczonych miejscami zwanymi chia-
zmami w plaszczyznie réwnikowej wrzeciona
komorki (MALUSZYNSKA i SZWEYKOWSKA-KU-
LINSKA 2007), anafaze I, w ktorej biatkowy
komponent kinetochoru wiaze sie¢ z chroma-
tydami siostrzanymi przemieszczajacymi sie
do odpowiednich biegunéw komorki (PAzy
i PLITMANN 1991) oraz telofaze I obejmuja-
ca dekondensacje materialu genetycznego,
odtworzenie otoczki jadrowej i powstanie
dwoch haploidalnych jader komorkowych.
Tuz po zakonczeniu przebiegu fazy I, a
przed rozpoczeciem kolejnej moze wystapic
krotka faza przejSciowa, zwana interfaza.
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Ryc. 5. Przebieg procesu klasycznego podzialu mejotycznego komorki z chromosomami monocentrycz-

nymi. Komérki potomne a, b, ¢ i d sa haploidalne.

Drugi podzial mejotyczny komorki przy-
pomina mitotyczny, w ktorym (po zajSciu
prawie niezauwazalnej profazy II) w meta-
fazie II chromosomy ponownie ulegaja kon-
densacji oraz nastepuje ich ustawienie w
plaszczyznie rownikowej komorki. Nastepnie
chromatydy siostrzane segreguja, czyli ule-
gaja rozdzialowi (anafaza II), aby w telofazie
II utworzy¢ haploidalne jadra. Pierwszy po-
dzial obejmuje rozejScie sie chromosomow
homologicznych, co decyduje o zréznicowa-
niu genetycznym organizméw potomnych,
poniewaz moze powstac az 2" typow haplo-
idalnych komérek, gdzie n odpowiada liczbie
chromosoméw danego organizmu. Poprzedza
go zjawisko ,crossing over” zachodzace w
chiazmach, ktore zwieksza roznorodnosc¢ ka-
riotypu (MALUSZYNSKA i SZWEYKOWSKA-KULIN-
SKA 2007). Jest to wymiana niesiostrzanych
odcinkow chromatyd w obrebie biwalentu.
Zachodzi ona przez pekniecie podwodjnej nici
DNA, czego efektem jest powstanie zrekom-
binowanych chromatyd pochodzacych i od
matki, i od ojca. Liczba ulegajacych wy-
mianie odcinkéw chromosomoéw jest zalezna

od ich struktury, a takze od uwarunkowan
genetycznych oraz prawdopodobienstwa wy-
stapienia mutacji. Aby przebieg podzialu ko-
morkowego byt prawidlowy, niezbedne jest
utworzenie przynajmniej jednej chiazmy,
jednak najczesciej powstaja trzy lub cztery,
a liczba ta jest rzadko przekraczana (MA-
LUSZYNSKA i SZWEYKOWSKA-KULINSKA 2007).
W mejozie klasycznej chromosomy posiada-
ja wyrazne centromery (przewezenia), ktére
poprzez kinetochor lacza sie z mikrotubu-
lami tworzacymi wrzeciono kariokinetyczne.
Przyjmuje on rozmaite formy strukturalne i
zlokalizowany jest w chromosomie (MADEJ i
Kuta 2001) (Ryc. 5).

Nieliczni przedstawiciele Swiata zwierze-
cego, miedzy innymi wlasnie mechowce, po-
siadaja tzw. chromosomy holokinetyczne -
unikatowe struktury, ktére cechuja sie wy-
stepowaniem wiecej niz jednego centromeru.
Chromatydy, a co za tym idzie mikrotubule,
sa zatem polaczone ze soba w kilku miej-
scach (MADEJ i KuTa 2001). Okresla sie to
mianem kinetochoru dyfuzyjnego lub rozpro-
szonego, czyli zdelokalizowanego (SCHRADER

Tabela 1. Poréwnanie mejozy ,klasycznej” i inwertowane;j.

Mejoza inwertowana

Cecha Mejoza klasyczna”
kolejnos¢ wystepowania faz podzia- tradycyjna

towych

typ chromosomow monocentryczne

moment wystapienia zjawiska ,cros-

sing over” wym

rola rekombinacji genetycznej generuje

zmiennos$¢ genetyczna u potomstwa

typ kinetochoru zlokalizowany

przed pierwszym podzialem komorko-

stosunkowo

odwrécona

holokinetyczne
przed drugim podzialem komorko-
wym

niewielka generuje stosunkowo duza zmien-

nosc genetyczna u potomstwa

zdelokalizowany
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Ryc. 6. Przebieg procesu mejozy inwertowanej i ,crossing over” w telitokii u mechowcow z chromoso-
mami holokinetycznymi. Komoérki potomne a, b, ¢ i d sa odmienne genetycznie od komoérki matczynej

(JAGIELLO 2018).

1935, LIMA-DE-FARIA 1949). Przeprowadzono
analize morfologii chromosoméw partenoge-
netycznych rodzin Oribatida, ktéra wykazata
brak przewezen zaréowno pierwotnych, jak i
wtornych na chromatydach, co potwierdzi-
lo wystepowanie rozproszonych centromeréw
(HELLE i wspoétaut. 1984). Struktury te sa
prawdopodobnie odpowiedzialne za zacho-
dzenie mejozy inwertowanej, ktorej charakte-
rystyczna cecha sa odwrocone fazy, a wiec
dopiero w fazie drugiej powstaja komoérki o
zredukowanej o potowe liczbie chromosomow
(MADEJ i KuTAa 2001). Wiaze sie to z prze-
sunieciem momentu, w ktérym zajS¢ moze
scrossing over” — w klasycznej mejozie wy-
stepuje on przed pierwszym podzialem ko-
morkowym, natomiast w przypadku mejozy
inwertowanej zachodzi przed drugim. Ozna-
cza to koniecznoS¢ zachowania chiazm az
do metafazy II podziatu drugiego (w mejozie
klasycznej zanikaja w podziale pierwszym),
ktore okreslono jako ,chiazmy reliktowe”.
Moga one odpowiada¢ za zwieckszona rekom-
binacje podczas ,crossing over” (NORDENSKI-
OLD 1962) (Tabela 1).

Chromosomy holokinetyczne, jako struk-
tury potaczone kilkoma centromerami, sa ze
sobg zwiazane Scislej niz powszechnie wyste-
pujace w organizmach zwierzat chromosomy
monocentryczne. Ich odmienna budowa jest
takze prawdopodobnie powodem opo6znienia
procesu rozejScia sie chromatyd oraz prze-
biegu zjawiska ,crossing over”. W pierwszym
podziale komoérkowym nastepuje powielenie
sie chromosomoéw 1 utworzenie dwoch di-
ploidalnych komoérek potomnych. Faze dru-
ga zapoczatkowuje ,crossing over”, ktére to
zjawisko inicjuje rekombinacje genetyczna
w przypadku telitokii. W kolejnym podziale
komérkowym nastepuje redukcja ilosci ma-
terialu genetycznego o polowe wraz z rozej-
Sciem pojedynczych chromatyd do komorek

potomnych, ktére na drodze partenogenezy
maja zdolnos¢ do ponownego polaczenia sie
w zygote w procesie fuzji terminalnej lub
centralnej, niezbednej do przywrocenia or-
ganizmowi potomnemu diploidalnosci (SU-
OMALAINEN i wspotaut. 1987, HUGHES 1989,
DOMES-WEHNER 2009). Fuzja centralna to
potaczenie chromatyd pochodzacych z dwoch
roznych komorek, powstalych w pierwszym
podziale komorki. Potomstwo powstale w jej
wyniku jest mniej zroéznicowane genetycznie
od organizmu matki. Natomiast fuzja termi-
nalna (powtérne zejscie sie chromatyd sio-
strzanych w komoérke potomna) zapewnia
mechowcom stosunkowo wieksza odrebnoscé
genetyczng w stosunku do organizmu mat-
czynego (DOMES-WEHNER 2009). Cecha cha-
rakterystyczna Oribatida jest wystepowanie
zjawiska fuzji terminalnej duzo powszechniej
niz u innych zwierzat, co takze wyrdznia te
grupe roztoczy na tle pozostalych telitokicz-
nych bezkregowcéw (HEETHOFF i wspoélaut.
2006, BERGMANN i wspotaut. 2018) (Ryc. 6).

W czasie naturalnej reprodukcji w komor-
ce jajowej zachodzi inaktywacja polowy jej
materialu genetycznego tuz przed wniknie-
ciem w jej wnetrze plemnika, w ten spos6b
powstata zygota staje sie diploidalna. Jedna
z metod laboratoryjnej indukcji partenogene-
zy w komorce jajowej moze by¢ pozostawie-
nie chromosomu, ktory naturalnie powinien
ulec degradacji. Dzieki temu, w dalszym
ciggu jest ona diploidalna, a zatem nie ma
tu koniecznosci wystapienia fuzji (centralnej
lub terminalnej), aby przywroci¢ zarodkowi
odpowiednia ilos¢ materialu genetycznego. W
tym przypadku nie mozna takze powiedziec,
iz w wyniku ,naturalnie” zachodzacej me-
jozy tworzy sie haploidalna komoérka, gdyz
od rozpoczecia podzialu mejotycznego az
do utworzenia ,zygoty” ma ona kompletny
zestaw chromosomoéw. Rozpoczecie podziatow
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komorkowych wymusza sie stosujac szok
elektryczny, ktory wywotuje w komorce efekt
przypominajacy wnikniecie plemnika (KOLA-
TA 2000). Mechowce stosuja natomiast fuzje
komoérek haploidalnych, co znacznie odroz-
nia proces przeprowadzanej przez nie telito-
kii od sztucznie wywolywanej partenogenezy.
Jest to prawdopodobnie kolejny czynnik wa-
runkujacy i zwiekszajacy ich r6znorodnoscé
gatunkowa. Powstaje pytanie, dlaczego Ori-
batida wyksztalcily zjawisko fuzji centralnej i
terminalnej, zamiast inicjacji podzialow wyj-
Sciowej komorki jajowej? By¢é moze bylby to
spos6b umozliwiajacy ewentualny powrot do
tradycyjnego zaplodnienia w razie pojawie-
nia sie samcow w populacji. To rozwigzanie
sugeruje mozliwos¢ okresowego ,wlaczania”
rozmnazania telitokicznego (np. w czasie
niekorzystnych zaburzen sSrodowiskowych) i
powrotu do rozmnazania plciowego po na-
staniu bardziej sprzyjajacych warunkow.

PODSUMOWANIE

Dane literaturowe na temat automiktycz-
nej telitokii u roztoczy z grupy mechowcow
nalezy wcigz uznac¢ za fragmentaryczne. Jak
dotad nie zostal opisany dokladny ewolucyj-
ny charakter genezy i ksztaltowania zjawi-
ska partenogenezy, nie wiadomo zatem, czy
powstata ona w licznych taksonach na dro-
dze pojedynczych przypadkéw, czy tez miala
poczatkowo miejsce wielokrotnie w trakcie
procesu ewolucji telitokicznych gatunkoéow.
Analiza szczegotlowej struktury chromoso-
moéw  holokinetycznych, ktérych wystepowa-
nie SciSle laczy sie z mechanizmem mejozy
inwertowanej, jest kluczowa do zrozumienia
i mozliwosci opisania zjawiska telitokii u
mechowcow. Badania nad cytogenetyka me-
chowcow wykazaly, ze powszechnie wystepu-
jacej tutaj partenogenezy nie mozna uzna-
wac (tak jak to czyni wiekszoS¢ podreczni-
kow) tylko za ceche adaptacyjna, zwiazana
badz to z przystosowaniem do zycia w skraj-
nych warunkach srodowiskowych czy tez
specyfika biologii danego taksonu. Doklad-
niejsze poznanie mechanizméw rozmnazania
tych pajeczakéw musi skutkowaé waznymi
implikacjami ewolucyjnymi: bardzo liczne
gatunki, wchodzace czesto w sklad calkowi-
cie partenogenetycznych taksonow wyzszej
rangi, musialy podlega¢ dlugotrwalym pro-
cesom specjacji i radiacji stosujac ten typ
rozrodu. Jest to chyba fakt wciaz zbyt mato
doceniany w rozwazaniach nad biologia roz-
woju zwierzat i ich filogeneza.

PODZIEKOWANIA

Skladamy serdeczne podzieckowania Pani
dr Edycie Koneckiej (Zaklad Mikrobiologii,
Uniwersytet im. A. Mickiewicza w Poznaniu)

za sugestie i pomoc merytoryczna podczas
przygotowywania pracy.
Streszczenie

Partenogeneza jest uznawana zazwyczaj za ceche
adaptacyjna, zwiazana z wystepowaniem w skrajnych dla
danej grupy organizmoéw warunkach srodowiskowych.
Podnoszona jest takze niewatpliwa korzysc dyspersyjna
gatunkow partenogenetycznych, gdyz potencjalnie kaz-
da samica moze dac¢ poczatek calej populacji. Badania
nad niektorymi grupami bezkregowcow umozliwity probe
spojrzenia na to zjawisko w nieco odmienny sposéb. Me-
chowce (Oribatida) to grupa roztoczy, w ktorej az 10%
gatunkéw rozmnaza sie partenogenetycznie. Bezkregowce
te wyksztalcily zdolnos¢ do przeprowadzania szczegolne-
g0 typu partenogenezy - automiktycznej telitokii opartej
na podzialach mejotycznych. Mejoza w tym typie parte-
nogenezy jest inwertowana: kolejnosc faz jest odwrécona,
co powoduje opodznienie zjawiska ,crossing over”. Taki
proces rozmnazania zapewnia mechowcom zréznicowanie
genetyczne i mozliwosS¢ zajmowania réznorodnych srodo-
wisk zycia.
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DIVERSITY OF PARTHENOGENETIC ORIBATID MITES (ACARI: ORIBATIDA) - INVERTED MEIOSIS AS A WAY OF
EVOLUTIONARY SUCCESS?

Summary

Parthenogenesis is usually regarded as an adaptive feature associated with the occurrence of extreme conditions
for a given group of organisms. There is an undoubted dispersal benefit of parthenogenetic species because each of
female could potentially give a start of entire population. Survey on some groups of invertebrates made possible to
look at this phenomenon in slightly different way. Oribatid mites (Acari: Oribatida) is a group in which up to 10%
of species reproduce parthenogenetically. These invertebrates have developed an ability to carry a special type of
parthenogenesis - automictic thelytoky which is based on meiotic divisions. Meiosis in this type of reproduction is
inverted: the converted order of divisions makes the phenomenon of crossing over delayed. This procreation process
provides oribatid mites with a high genetic diversity and the ability to occupy many various habitats.

Key words: automixis, biodiversity, inverted meiosis, oribatid mites, parthenogenesis, thelytoky



