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1971), gadów (m.in. Aspidoscelis uniparens) 
(Maslin 1971), ryb (np. rodzaj Poeciliopsis) 
(Beukeboom i Vrijenhoek 1998) i ptaków 
(m.in. Taeniopygia guttata) (Schut i współ-
aut. 2008). Mimo iż partenogeneza w swoim 
klasycznym ujęciu nie wymaga obecności 
samców do powstania potomstwa, nie jest 
ona uznawana za przykład rozmnażania 
bezpłciowego (jakim jest rozwój z komórek 
somatycznych), ze względu na udział gamet 
w tym procesie (Hughes 1989). Uważa się, 
iż głównym bodźcem do wystąpienia parte-
nogenezy może być np. brak samców w po-
pulacji, a zatem zjawisko to byłoby prawdo-
podobnie nie tylko skutkiem, ale także przy-
czyną zachodzenia dzieworództwa (Wegnez 
2007). Wyróżnia się kilka typów partenoge-
nezy: arrenotokia (wraz z pseudoarrenotokią) 
oraz telitokia apomiktyczna i automiktyczna 
(Ryc. 1).

Arrenotokia (arrhenotokia) jest odmianą 
partenogenezy, podczas której z niezapłod-
nionych jaj wylęgają się haploidalne samce 
(Wrensch 1993). U niektórych arrenotokicz-
nych gatunków możliwy jest także rozwój 
samic, jednak wówczas zachodzi on wyłącz-
nie z zapłodnionych przez samce jaj (Su-
omalainen i współaut. 1987, Hughes 1989, 
Domes-Wehner 2009). U niewielu gatunków 
roztoczy występuje także tzw. pseudoarreno-
tokia, która do powstania organizmu potom-
nego wymaga zapłodnienia przez samca, na-
tomiast w trakcie rozwoju zarodka jeden ze-
staw chromosomów, prawdopodobnie pocho-
dzący od ojca, zostaje inaktywowany, w wy-

TYPY PARTENOGENEZY U ZWIERZĄT

Rozmnażanie płciowe (amfimiksja) to pro-
ces powszechnie występujący u wszystkich 
zwierząt. W procesie mejozy następuje re-
dukcja materiału genetycznego o połowę, a 
następnie przywrócenie pierwotnego zestawu 
chromosomów na drodze połączenia gamet 
pochodzących od dwojga rodziców w proce-
sie zapłodnienia (Hughes 1989). Ten typ roz-
mnażania zapewnia rekombinację materiału 
genetycznego wywodzącego się zarówno od 
matki, jak i od ojca, której rezultatem jest 
zróżnicowane pod każdym względem potom-
stwo, co maksymalizuje jego przystosowanie 
do zmieniającego się stale środowiska życia. 
Zróżnicowanie to jest wynikiem nie tylko (i) 
wymiany genów pomiędzy chromosomami 
homologicznymi w komórce ulegającej po-
działowi oraz (ii) ich segregacji podczas tego 
procesu, ale także (iii) losowego wyłonienia 
gamet, z których wytworzy się zygota. Duże 
znaczenie ma także dobór płciowy wpływają-
cy na zestaw cech potomstwa. W przyrodzie 
istnieje zaledwie 0,1% gatunków, które roz-
mnażają się partenogenetycznie. Dzieworódz-
two zostało po raz pierwszy opisane w 1745 
r. przez Bonneta i jest najogólniej definio-
wane jako rozwój potomstwa z niezapłod-
nionych jaj. Jest zatem znane od dawna, 
jednak dopiero w ostatnim czasie stanowi 
obiekt bardziej intensywnych badań nauko-
wych. Występuje nie tylko wśród bezkrę-
gowców (przeważnie stawonogów i nicieni), 
zdarza się także u niewielu gatunków pła-
zów (np. rodzaj Ambystoma) (Asher i Nace 
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Biorąc pod uwagę wysokie prawdopodobień-
stwo powstania idealnej kopii przeprowadza-
jącej apomiksję samicy, ten typ rozrodu czę-
sto jest określany jako „prawdziwy” przykład 
klonalności (Grimanelli i współaut. 2001). 
Apomiksja zwykle nie występuje u roztoczy; 
w ten sposób rozmnażają się m.in. przedsta-
wiciele niektórych gatunków niesporczaków 
(Tardigrada), brzuchorzęsków (Gastrotricha) 
lub wrotków (Rotifera) (Ricci 1991, Meeûs i 
współaut. 2007) (Ryc. 3).

Automiksja jest rodzajem telitokii, cha-
rakteryzującym się rozwojem diploidalnych 
samic z niezapłodnionych jaj (Palmer i Nor-
ton 1992), jednak zachodzi z udziałem po-
działów mejotycznych, dzięki którym zapew-
niona zostaje genetyczna różnorodność or-
ganizmów potomnych. Może występować w 
formie premejotycznej (mejoza „klasyczna”) 
oraz postmejotycznej (mejoza odwrócona) 
(Wrensch i współaut. 1994, Laumann 2010). 
Ten rodzaj partenogenezy spotykany jest po-
wszechnie u mechowców, znacząco wpływa-
jąc na ich różnorodność gatunkową i przy-
stosowanie do warunków środowiskowych. 

niku czego z jaj wykluwają się haploidalne 
osobniki płci męskiej (Schulten 1985). Arre-
notokia jest zjawiskiem często występującym 
w populacjach pszczół i mrówek, ale pojawia 
się także u takich grup roztoczy jak: Meso-
stigmata, Prostigmata i Astigmata, natomiast 
pseudoarrenotokia zachodzi jedynie u Meso-
stigmata (Meeûs i współaut. 2007) (Ryc. 2).

Telitokia, to zjawisko, którego zajście jest 
całkowicie uniezależnione od udziału sam-
ców i obejmuje rozwój samic z niezapłod-
nionych jaj. Występuje w dwóch odmianach: 
apomiktycznej i automiktycznej. Termin apo-
miksja jest zwykle stosowany w odniesieniu 
do rozmnażania się roślin. W przypadku 
zwierząt używane są najczęściej nazwy takie 
jak telitokia apomiktyczna lub amejotyczna 
oraz klasyczna partenogeneza (Grimanelli i 
współaut. 2001, Domes-Wehner 2009). Ten 
rodzaj dzieworództwa zachodzi przy udziale 
podziału mitotycznego. Faza redukcyjna nie 
występuje, a organizm potomny jest zwykle 
(pomijając możliwość pojawienia się spon-
tanicznych mutacji) genetycznie identyczny 
z organizmem matczynym (Laumann 2010). 

Ryc. 1. Sposoby rozmnażania się zwierząt (wg Domes-Wehner 2009, zmieniona).

Ryc. 2. Mechanizm procesu arrenotokii. Komórki potomne (a, b, c oraz d) są haploidalne.
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ri). Występują licznie w różnych typach eko-
systemów lądowych niemal na całej kuli 
ziemskiej. Dotychczas opisano ponad 10.000 
gatunków mechowców, w Polsce występu-
je ich ponad 500 (Olszanowski i współaut. 
1996). Poza wysoką liczebnością, mechowce 
odznaczają się także dużym zróżnicowaniem 
taksonomicznym i morfologicznym (Olsza-
nowski 2011). 

Ciało większości gatunków jest owalne, 
zwężające się nieco ku przodowi, najczęściej 
spłaszczone grzbieto-brzusznie. Długość ciała 
mechowców zazwyczaj waha się w granicach 
0,3-0,7 mm, choć występują także gatun-
ki mniejsze (0,1 mm) oraz większe, jednak 
nie przekraczające 2 mm. Większość Ori-
batida charakteryzuje także silny i twardy 
pancerz chitynowy, zwykle posiadający roz-
maite formy ornamentacji, takie jak punkto-
wanie, granulacja czy siateczka. Kolor ciała 
mechowców jest zwykle brązowy. Występują 
także formy białe, żółtawe, ciemnobrązowe 
do całkowicie czarnych, co jest spowodowa-
ne różnym stopniem sklerotyzacji chitynowe-
go pancerza (Olszanowski 2011) (Ryc. 4).

Oribatida są głównie saprofagami i fun-
gofagami, a występują w miejscach bogatych 
w martwą materię organiczną; większość 
z nich to roztocze glebowe (Olszanowski 
2004). Niektóre gatunki Oribatida, np. Op-
piella nova, są mikrofitofagami, które żywią 
się grzybnią i bakteriami, a także porosta-
mi i glonami (Luxton 1972, Niedbała 1980). 
Zamieszkują w butwiejących drzewach, na 
mchach i porostach, krzewach, a przede 
wszystkim, ze względu na ich higrofilność, w 
ściółce leśnej i glebie. Ich maksymalne za-
gęszczenie może osiągać ponad milion osob-
ników na 1 m2 (Olszanowski 2011). Niektó-
re gatunki zamieszkują środowisko wodne, 
żyją także na drzewach (Schön i współaut. 
2009). Mają duże znaczenie dla biocenoz 
leśnych. Ze względu na spożywanie i roz-
drabnianie biomasy z dna lasu pełnią istot-
ną rolę w obiegu materii w przyrodzie, a 
ich liczba i rozpowszechnienie w połączeniu 
z ustabilizowanym metabolizmem znacznie 
przyspiesza wszelkie procesy glebotwórcze. 

Występowanie dzieworództwa może tak-
że być zależne od zmiennych pór roku, re-
jonu geograficznego lub innych czynników 
takich jak: temperatura i wilgotność środo-
wiska, klimat czy dostępność pożywienia. 
Może być także stałe i zachodzić niezależnie 
od czynników zewnętrznych. W ten sposób 
rozmnażają się np. rozwietlitki, przedstawi-
ciele gatunku Daphnia pulex (Innes i He-
bert 1988). Jest to również typ dzieworódz-
twa, który dotyczy mechowców (Schaefer i 
współaut. 2006). O fakultatywnej partenoge-
nezie mówi się wówczas, gdy wśród osobni-
ków potomnych mogą pojawiać się obydwie 
płcie, jednak z niezapłodnionych jaj wylęgają 
się jedynie samce; przeprowadzana jest ona 
m.in. przez termity z gatunku Reticulitermes 
speratus (Matsuura i współaut. 2004). Dzie-
worództwo może mieć także formę cykliczną, 
wówczas ma ono miejsce jedynie w niektó-
rych porach roku. Przykładem zwierząt roz-
mnażających się w ten sposób są mszyce, 
które w ciągu całego roku są dzieworodne, 
jesienią natomiast wyjątkowo powracają do 
tworzenia pokoleń dwupłciowych (Dampc i 
współaut. 2018). Zdarzają się również ga-
tunki, takie jak straszyki z rodzaju Timema, 
których jedne populacje są amfimiktyczne, 
a inne partenogenetyczne, w zależności od 
regionu geograficznego (Law i Crespi 2002). 
Dzieworództwo może być również wywoły-
wane w populacjach naturalnie rozmnaża-
jących się płciowo. Indukcja tego procesu 
następuje dzięki aktywności niektórych ro-
dzajów mikroorganizmów (np. Wolbachia, 
Cardinium, Rickettsia), które ze względu na 
pełnioną funkcję u bezkręgowców nazwane 
zostały manipulatorami reprodukcji gospoda-
rza (Charlat i współaut. 2003).

CHARAKTERYSTYKA MECHOWCÓW 
(ORIBATIDA) – WYSTĘPOWANIE, 

BUDOWA I ZNACZENIE

Mechowce (Oribatida) są przedstawicielami 
stawonogów w taksonomicznej randze 
kohorty należącej do gromady pajęczaków 
(Arachnida) oraz podgromady roztoczy (Aca-

Ryc. 3. Przebieg procesu apomiktycznej telitokii. Komórki potomne a oraz b są identyczne z komórką 
matczyną.
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spowodowane są błędnie dobranymi warun-
kami eksperymentu, nie zaś samą niezdol-
nością mechowców do przeprowadzania par-
tenogenezy (Palmer i Norton 1988). Okre-
ślenie stosunku liczebności samic do sam-
ców wśród zebranych bezpośrednio w terenie 
okazów okazało się znacznie prostszą meto-
dą. W przypadku, gdy udział osobników płci 
męskiej w populacji nie przekracza 5%, jest 
ona zwykle klasyfikowana jako rozmnażają-
ca się partenogenetycznie (Fischer i współ-
aut. 2014, Wiechmann 2014). W niektórych 
taksonach Oribatida nie stwierdzono wystę-
powania samców (Olszanowski 2004). Pod-
kohorta Desmonomata zawiera niemal wy-
łącznie dzieworodne gatunki, m.in. Platyno-
thrus biangulatus, w populacjach których li-
czebność samców sięga maksymalnie do 2% 
(Palmer i Norton 1992). Analizy molekular-
ne wykazały ponadto, iż rzadko występujące 
w tej grupie samce nie są aktywne płciowo; 
produkują wprawdzie spermatofory, lecz są 
one ignorowane przez samice. Mimo spora-
dycznego pojawiania się, samce nie spełnia-
ją więc swojej funkcji, będąc najprawdopo-
dobniej swego rodzaju reliktem po rozmna-
żających się płciowo przodkach (Grandjean 
1941, Lynch 1984, Palmer i Norton 1992, 
Schaefer i współaut. 2006). Istnieje także 
cały szereg gatunków (np. Platynothrus pel-
tifer, Trhypochthoniellus excavatus), u któ-
rych nie znaleziono ani jednego samca (Nie-
dbała 1980). Jak już wspomniano, wśród 
mechowców znaleźć można bardzo wiele 
rodzin (np. Lohmanniidae, Brachychthonii-
dae, Camisiidae, Malaconothridae, Trhypoch-
thoniidae, Nanhermanniidae) w całości roz-
mnażających się partenogenetycznie (Olsza-
nowski i Lembicz 1999). Wykazano, że wśród 
gatunków, gdzie udział samców jest bardziej 
znaczący, populacje partenogenetyczne do-
minują w środowisku bogatym w składniki 
odżywcze oraz dostępność pokarmu, nato-
miast w sytuacji niedoboru zasobów energe-
tycznych zwiększa się liczba populacji płcio-
wych, zyskując przewagę nad dzieworodnymi 
(Wehner i współaut. 2014).

W nawiązaniu do bakterii będących ma-
nipulatorami reprodukcji swoich gospoda-
rzy m.in. poprzez indukcję partenogenezy, 
ale także śmierć samców, feminizację czy 
też niekompatybilność cytoplazmatyczną, 
nie sposób pominąć badań nad obecnością 
tej grupy mikroorganizmów u powszech-
nie partenogenetycznych Oribatida. Mimo iż 
przedstawiciele rodzaju Wolbachia, określa-
nego nawet jako drobnoustroje pandemicz-
ne, są endosymbiontami wielu stawonogów, 
a indukowana przez nie partenogeneza jest 
częstym zjawiskiem (Ma i współaut. 2015, 
Lindsey i współaut. 2016, Ma i Schwander 
2017), u mechowców zidentyfikowane zosta-

Odpowiadają za mechaniczne mieszanie gle-
by, a co za tym idzie, za rozprzestrzenianie 
gatunków bakterii i grzybów w jej obrębie 
(Olszanowski 2011). 

AUTOMIKTYCZNA TELITOKIA U 
MECHOWCÓW

Mechowce wyróżniają się na tle innych 
grup bezkręgowców bardzo wysokim udzia-
łem gatunków rozmnażających się dziewo-
rodnie (10%). U wszystkich przedstawicieli 
ok. 40 rodzin tych roztoczy zachodzi ten typ 
rozrodu. Najliczniejszy i najszerzej rozprze-
strzeniony lądowy stawonóg żyjący obecnie 
na naszej planecie rozmnaża się bez udzia-
łu samców. Jest to przedstawiciel roztoczy z 
grupy mechowców, Oppiella nova (Norton i 
Palmer 1991). 

Zbadanie i potwierdzenie występowania 
partenogenezy u mechowców było trudne, 
ponieważ utrzymanie żywych okazów w wa-
runkach laboratoryjnych przysparza wielu 
problemów. Mechowce charakteryzują się 
długim cyklem życiowym i wymagają odpo-
wiednio dobranego pokarmu, dlatego w wa-
runkach hodowlanych zwierzęta te często 
nie przystępują do rozmnażania. Prawdopo-
dobnie liczne niepowodzenia w badaniach 

Ryc. 4. Przedstawiciele mechowców: Chamobates 
cuspidatus (Michael, 1884) (A), Pergalumna nervo-
sa (Berlese, 1914) (B), Metabelba papillipes (Ni-
colet, 1855) (C), Rhysotritia duplicata (Grandjean, 
1953) (D). Skala = 200 µm.
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przez mechowce? Czy telitokia umożliwia im 
zmienność genetyczną, czy też może, jak jest 
to powszechnie uważane, ogranicza wszelkie 
rekombinacje w obrębie ich genomu?

PRZEBIEG PROCESU 
AUTOMIKTYCZNEJ TELITOKII

Mechowce na ogół są jajorodne, a ich 
owalne jaja pokryte są jasną, półprzezro-
czystą osłonką (Olszanowski 2011). Liczba 
produkowanych przez samicę jaj, a także 
aktywność rozrodcza osobników dorosłych, 
zależy od pory roku i temperatury, a praw-
dopodobnie również od spożywanego po-
karmu (Niedbała 1980). Rozwój, trwający 
zwykle od kilku tygodni do paru miesięcy, 
obejmuje pięć stadiów młodocianych: pre-
larwę, larwę, protonimfę, deutonimfę i tri-
tonimfę. Układ rozrodczy samicy składa się 
z jednego jajnika, od którego odchodzą dwa 
jajowody łączące się w pochwę przechodzą-
cą w pokładełko (Olszanowski 2011). Cały 
proces rozmnażania zachodzi w centralnej 
części jajnika (Heethoff i współaut. 2009). 
Samice gatunków płciowych składają zwykle 
większą liczbę jaj niż osobniki partenogene-
tyczne, jest ona także często stała i wyrów-
nana. Produkcja jaj u gatunków dzieworod-
nych podlega natomiast większym wahaniom 
liczbowym (Wehner i współaut. 2014).

Charakterystykę mechanizmu działania 
automiktycznej telitokii należy poprzedzić 
opisem przebiegu tradycyjnego podziału me-
jotycznego komórek. Klasyczna mejoza, któ-
ra stanowi podstawę rozmnażania płciowego 
zwierząt, umożliwia powstanie z jednej di-
ploidalnej komórki matczynej czterech (róż-
norodnych pod względem składu genetycz-
nego) komórek haploidalnych. Jej przebieg 
charakteryzuje się dużym podobieństwem u 
wielu odmiennych taksonów, co świadczy o 
konserwatywnym charakterze tego procesu. 
Obejmuje ona fazę pierwszą (redukcyjną): 
profazę I i metafazę I, podczas których, po 
zaniku otoczki jądrowej, następuje ustawie-
nie biwalentów (chromosomów homologicz-
nych), połączonych miejscami zwanymi chia-
zmami w płaszczyźnie równikowej wrzeciona 
komórki (Małuszyńska i Szweykowska-Ku-
lińska 2007), anafazę I, w której białkowy 
komponent kinetochoru wiąże się z chroma-
tydami siostrzanymi przemieszczającymi się 
do odpowiednich biegunów komórki (Pazy 
i Plitmann 1991) oraz telofazę I obejmują-
cą dekondensację materiału genetycznego, 
odtworzenie otoczki jądrowej i powstanie 
dwóch haploidalnych jąder komórkowych. 
Tuż po zakończeniu przebiegu fazy I, a 
przed rozpoczęciem kolejnej może wystąpić 
krótka faza przejściowa, zwana interfazą.

ły jedynie u gatunku Oppiella nova (Konec-
ka i Olszanowski 2015). Powszechność za-
chodzenia telitokii u Oribatida oraz nielicz-
ne doniesienia wskazujące na występowanie 
endosymbiontów zmieniających sposób roz-
mnażania mechowców sugerują, że parte-
nogeneza u tej grupy bezkręgowców nie jest 
powodowana przez bakterie.

Pochodzenie Oribatida sięga dewonu, 
co pośrednio świadczyć może o stosunko-
wo powolnym tempie ich ewolucji (Shear i 
współaut. 1984, Norton 1988). Przedstawi-
ciele rodzin partenogenetycznych ewoluują 
więc od bardzo dawna równolegle z gatun-
kami z rodzin rozmnażających się płciowo, 
u których występuje większa zmienność ge-
netyczna. Niemniej jednak dzieworodne ga-
tunki cechują się podobnym zróżnicowaniem 
genetycznym, doskonałym przystosowaniem 
do różnorodnych warunków klimatycznych i 
środowiskowych oraz zasiedlają podobne do 
form płciowych typy środowisk na wszyst-
kich szerokościach geograficznych (Palmer i 
Norton 1992). Świadczy to o intensywnych 
procesach radiacji i specjacji zachodzących 
w obrębie tej grupy roztoczy. Wykazano, iż 
u niektórych partenogenetycznych gatun-
ków mechowców, takich jak P. peltifer, izo-
lacja geograficzna jest głównym czynnikiem 
powodującym ich zróżnicowanie (Heethoff 
i współaut. 2007). Natomiast brak jest da-
nych literaturowych odnoszących się do zja-
wiska specjacji u telitokicznych gatunków 
Oribatida rozmnażających się przy braku 
barier geograficznych (Laumann 2010). 

Sporadyczność występowania lub cał-
kowity brak samców w populacjach wie-
lu gatunków Oribatida wskazuje bezspornie 
na rozmnażanie się tych bezkręgowców na 
drodze telitokii (Palmer i Norton 1992). W 
porównaniu do innych rozmnażających się 
partenogenetycznie zwierząt, potomstwo po-
chodzące od poszczególnych samic mechow-
ców jest znacznie bardziej zróżnicowane ge-
netycznie (Olszanowski 2004). Dzieworódz-
two determinuje zwykle brak tej różnorodno-
ści wśród organizmów potomnych będących 
klonami matki. Telitokia jest jednak bardziej 
złożoną formą rozmnażania, opartą na po-
działach mejotycznych, które skutkują pew-
ną „genetyczną elastycznością” potomstwa 
u omawianych roztoczy. Partenogeneza, w 
ujęciu klasycznym, nie cechuje się rekombi-
nacją genetyczną jaka występuje w przypad-
ku połączenia się dwóch gamet w rozmna-
żaniu płciowym. Co więcej, dotychczasowe 
dane świadczą o tym, iż rozmnażające się 
partenogenetycznie organizmy „nie powinny” 
osiągać tak spektakularnego sukcesu ewo-
lucyjnego jak ma to miejsce w przypadku 
mechowców (Wrensch i współaut. 1994). 
Co zatem przyczyniło się do osiągnięcia go 
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od ich struktury, a także od uwarunkowań 
genetycznych oraz prawdopodobieństwa wy-
stąpienia mutacji. Aby przebieg podziału ko-
mórkowego był prawidłowy, niezbędne jest 
utworzenie przynajmniej jednej chiazmy, 
jednak najczęściej powstają trzy lub cztery, 
a liczba ta jest rzadko przekraczana (Ma-
łuszyńska i Szweykowska-Kulińska 2007). 
W mejozie klasycznej chromosomy posiada-
ją wyraźne centromery (przewężenia), które 
poprzez kinetochor łączą się z mikrotubu-
lami tworzącymi wrzeciono kariokinetyczne. 
Przyjmuje on rozmaite formy strukturalne i 
zlokalizowany jest w chromosomie (Madej i 
Kuta 2001) (Ryc. 5).

Nieliczni przedstawiciele świata zwierzę-
cego, między innymi właśnie mechowce, po-
siadają tzw. chromosomy holokinetyczne – 
unikatowe struktury, które cechują się wy-
stępowaniem więcej niż jednego centromeru. 
Chromatydy, a co za tym idzie mikrotubule, 
są zatem połączone ze sobą w kilku miej-
scach (Madej i Kuta 2001). Określa się to 
mianem kinetochoru dyfuzyjnego lub rozpro-
szonego, czyli zdelokalizowanego (Schrader 

Drugi podział mejotyczny komórki przy-
pomina mitotyczny, w którym (po zajściu 
prawie niezauważalnej profazy II) w meta-
fazie II chromosomy ponownie ulegają kon-
densacji oraz następuje ich ustawienie w 
płaszczyźnie równikowej komórki. Następnie 
chromatydy siostrzane segregują, czyli ule-
gają rozdziałowi (anafaza II), aby w telofazie 
II utworzyć haploidalne jądra. Pierwszy po-
dział obejmuje rozejście się chromosomów 
homologicznych, co decyduje o zróżnicowa-
niu genetycznym organizmów potomnych, 
ponieważ może powstać aż 2n typów haplo-
idalnych komórek, gdzie n odpowiada liczbie 
chromosomów danego organizmu. Poprzedza 
go zjawisko „crossing over” zachodzące w 
chiazmach, które zwiększa różnorodność ka-
riotypu (Małuszyńska i Szweykowska-Kuliń-
ska 2007). Jest to wymiana niesiostrzanych 
odcinków chromatyd w obrębie biwalentu. 
Zachodzi ona przez pęknięcie podwójnej nici 
DNA, czego efektem jest powstanie zrekom-
binowanych chromatyd pochodzących i od 
matki, i od ojca. Liczba ulegających wy-
mianie odcinków chromosomów jest zależna 

Ryc. 5. Przebieg procesu klasycznego podziału mejotycznego komórki z chromosomami monocentrycz-
nymi. Komórki potomne a, b, c i d są haploidalne.

Tabela 1. Porównanie mejozy „klasycznej” i inwertowanej.

 Cecha Mejoza „klasyczna” Mejoza inwertowana

kolejność występowania faz podzia-
łowych

tradycyjna odwrócona

typ chromosomów monocentryczne holokinetyczne

moment wystąpienia zjawiska „cros-
sing over”

przed pierwszym podziałem komórko-
wym

przed drugim podziałem komórko-
wym

rola rekombinacji genetycznej generuje stosunkowo niewielką 
zmienność genetyczną u potomstwa

generuje stosunkowo dużą zmien-
ność genetyczną u potomstwa

typ kinetochoru zlokalizowany zdelokalizowany



471Różnorodność partenogenetycznych mechowców

potomnych, które na drodze partenogenezy 
mają zdolność do ponownego połączenia się 
w zygotę w procesie fuzji terminalnej lub 
centralnej, niezbędnej do przywrócenia or-
ganizmowi potomnemu diploidalności (Su-
omalainen i współaut. 1987, Hughes 1989, 
Domes-Wehner 2009). Fuzja centralna to 
połączenie chromatyd pochodzących z dwóch 
różnych komórek, powstałych w pierwszym 
podziale komórki. Potomstwo powstałe w jej 
wyniku jest mniej zróżnicowane genetycznie 
od organizmu matki. Natomiast fuzja termi-
nalna (powtórne zejście się chromatyd sio-
strzanych w komórkę potomną) zapewnia 
mechowcom stosunkowo większą odrębność 
genetyczną w stosunku do organizmu mat-
czynego (Domes-Wehner 2009). Cechą cha-
rakterystyczną Oribatida jest występowanie 
zjawiska fuzji terminalnej dużo powszechniej 
niż u innych zwierząt, co także wyróżnia tę 
grupę roztoczy na tle pozostałych telitokicz-
nych bezkręgowców (Heethoff i współaut. 
2006, Bergmann i współaut. 2018) (Ryc. 6).

W czasie naturalnej reprodukcji w komór-
ce jajowej zachodzi inaktywacja połowy jej 
materiału genetycznego tuż przed wniknię-
ciem w jej wnętrze plemnika, w ten sposób 
powstała zygota staje się diploidalna. Jedną 
z metod laboratoryjnej indukcji partenogene-
zy w komórce jajowej może być pozostawie-
nie chromosomu, który naturalnie powinien 
ulec degradacji. Dzięki temu, w dalszym 
ciągu jest ona diploidalna, a zatem nie ma 
tu konieczności wystąpienia fuzji (centralnej 
lub terminalnej), aby przywrócić zarodkowi 
odpowiednią ilość materiału genetycznego. W 
tym przypadku nie można także powiedzieć, 
iż w wyniku „naturalnie” zachodzącej me-
jozy tworzy się haploidalna komórka, gdyż 
od rozpoczęcia podziału mejotycznego aż 
do utworzenia „zygoty” ma ona kompletny 
zestaw chromosomów. Rozpoczęcie podziałów 

1935, Lima-de-Faria 1949). Przeprowadzono 
analizę morfologii chromosomów partenoge-
netycznych rodzin Oribatida, która wykazała 
brak przewężeń zarówno pierwotnych, jak i 
wtórnych na chromatydach, co potwierdzi-
ło występowanie rozproszonych centromerów 
(Helle i współaut. 1984). Struktury te są 
prawdopodobnie odpowiedzialne za zacho-
dzenie mejozy inwertowanej, której charakte-
rystyczną cechą są odwrócone fazy, a więc 
dopiero w fazie drugiej powstają komórki o 
zredukowanej o połowę liczbie chromosomów 
(Madej i Kuta 2001). Wiąże się to z prze-
sunięciem momentu, w którym zajść może 
„crossing over” – w klasycznej mejozie wy-
stępuje on przed pierwszym podziałem ko-
mórkowym, natomiast w przypadku mejozy 
inwertowanej zachodzi przed drugim. Ozna-
cza to konieczność zachowania chiazm aż 
do metafazy II podziału drugiego (w mejozie 
klasycznej zanikają w podziale pierwszym), 
które określono jako „chiazmy reliktowe”. 
Mogą one odpowiadać za zwiększoną rekom-
binację podczas „crossing over” (Nordenski-
öld 1962) (Tabela 1). 

Chromosomy holokinetyczne, jako struk-
tury połączone kilkoma centromerami, są ze 
sobą związane ściślej niż powszechnie wystę-
pujące w organizmach zwierząt chromosomy 
monocentryczne. Ich odmienna budowa jest 
także prawdopodobnie powodem opóźnienia 
procesu rozejścia się chromatyd oraz prze-
biegu zjawiska „crossing over”. W pierwszym 
podziale komórkowym następuje powielenie 
się chromosomów i utworzenie dwóch di-
ploidalnych komórek potomnych. Fazę dru-
gą zapoczątkowuje „crossing over”, które to 
zjawisko inicjuje rekombinację genetyczną 
w przypadku telitokii. W kolejnym podziale 
komórkowym następuje redukcja ilości ma-
teriału genetycznego o połowę wraz z rozej-
ściem pojedynczych chromatyd do komórek 

Ryc. 6. Przebieg procesu mejozy inwertowanej i „crossing over” w telitokii u mechowców z chromoso-
mami holokinetycznymi. Komórki potomne a, b, c i d są odmienne genetycznie od komórki matczynej 
(Jagiełło 2018).
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za sugestie i pomoc merytoryczną podczas 
przygotowywania pracy.

St res zc zen i e

Partenogeneza jest uznawana zazwyczaj za cechę 
adaptacyjną, związaną z występowaniem w skrajnych dla 
danej grupy organizmów warunkach środowiskowych. 
Podnoszona jest także niewątpliwa korzyść dyspersyjna 
gatunków partenogenetycznych, gdyż potencjalnie każ-
da samica może dać początek całej populacji. Badania 
nad niektórymi grupami bezkręgowców umożliwiły próbę 
spojrzenia na to zjawisko w nieco odmienny sposób. Me-
chowce (Oribatida) to grupa roztoczy, w której aż 10% 
gatunków rozmnaża się partenogenetycznie. Bezkręgowce 
te wykształciły zdolność do przeprowadzania szczególne-
go typu partenogenezy - automiktycznej telitokii opartej 
na podziałach mejotycznych. Mejoza w tym typie parte-
nogenezy jest inwertowana: kolejność faz jest odwrócona, 
co powoduje opóźnienie zjawiska „crossing over”. Taki 
proces rozmnażania zapewnia mechowcom zróżnicowanie 
genetyczne i możliwość zajmowania różnorodnych środo-
wisk życia. 
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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.
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