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ROZMNAZNIE | ZJAWISKA PLCIOWE U PIERWOTNIAKOW

WPROWADZENIE

W Swiecie jednokomorkowcéw mozliwosé
rozmnazania sie droga bezpiciowg i piciowg
jest powszechna. Pierwszy sposéb moze polegaé
na zwyklym podziale mitotycznym, powstajg
wtedy dwie komorki potomne o jednakowym
genotypie. Podzial moze by¢ podiuzny (np. u
wiciowcow) lub poprzeczny (np. u orzeskow). U
zarodziowych (ameby) trudno jest méwic¢ o osi
podziatowej.

Czestg forma rozmnazania bezpiciowego
jest schizogonia (syn. podziat rozpadowy) pole-
gajaca na wielokrotnym podziale jadra komor-
kowego, w wyniku ktérego powstaje wielojadro-
wy organizm rozpadajacy sie nastepnie nawiele
potomnych komorek jednojadrowych.

Paczkowanie to rozmnazanie polegajgce na
oddzieleniu sie od osobnika macierzystego
mniejszego organizmu potomnego (albo spoiy)
w postaci paczka. W obrebie pierwotniakéw
paczkowanie wystepuje u orzeskéw z rodzaju
Astomata, u kolonijnych Peritricha i u sysydla-
czkéw (Suctoria).

Innym przyktadem rozmnazania bezpticio-
wego jest palintomia wystepujaca w cyklu roz-
wojowym gatunkdéw pasozytniczych u niekto-
rych orzeskéw (Apostomata, histofagi), polega-
jaca na tym, ze po ukoniczeniu zerowania i
osiggnieciu odpowiedniej wielkosci orzesek en-
cystuje sie i jako nieruchomy tomont dzieli sie
raz lub wielokrotnie tworzgac mate tomity, ktore
po wydostaniu sie z cysty zaczynajg zerowac.

U wielojadrowych pierwotniakéw, np. u sto-
necznicy Actinosphaerium, ameby Pelomyxa czy
opaliny, wystepuje plazmotomia — podziat pla-
zmodium na dwa lub wiecej wielojagdrowych
plazmodiéw potomnych, w wyniku czego jadra
plazmodium macierzystego zostajg mniej wiecej

réwnomiernie rozdzielone do organizmow poto-
mnych.

U sporowcéw (Sporozoa), do ktérych nalezg
wyltgcznie pierwotniaki pasozytnicze, petny cykl
obejmuje schizogonie, gametogonie i sporogo-
nie. Po kopulacji gamet zygota otacza sie gruba
btona i przemienia w spore. W sporze pierwszy
podziat jadra zygotycznego jest redukcyjny
wskutek czego wszystkie dalsze stadia sa ha-
ploidalne, z wyjatkiem diploidalnej zygoty. W
dalszych podziatach jgder powstajg sporozoity.
Proces nosi nazwe sporogonii i jest jeszcze jed-
nym przyktadem rozmnazania bezptciowego.

Warto dodaé, ze w oméwionych sposobach
rozmnazania bezptciowego biorg udziat komor-
ki zwane agamontami. Sa to organizmy zdolne
wytgcznie do rozmnazania z pojedynczych ko-
morek nie bedacych gametami. Jest to czesty
sposOb rozmnazania agamogamicznego, obser-
wowany np. u wielu wiciowcéw czy korzenioné-
zek.

Strategia rozmnazanie bezptciowego u pier-
wotniakéw prowadzi do szybkiego zwiekszania
liczby osobnikéw, natomiast jej wadg jest brak
zmiennosci genetycznej.

Dopiero rozrod piciowy, bardziej skompliko-
wany, prowadzi do powstawania nowych kom-
binacji (rekombinacji) materiatu genetycznego.
Komorki wehodzace w faze rozrodu piciowego,
mogace same petni¢ funkcje gamety badz prze-
ksztatcac sie w komorki rozrodcze, noszg nazwe
gamontdow. Podstawowe cechy procesow picio-
wych to: (1) wytwarzanie gamet (gamogonia);
(2) fizjologiczne i/lub morfologiczne zréznico-
wanie gamontow/gamet lub genetycznych ja-
der (pronukleusdw); (3) potgczenie dwdch ha-
ploidalnych jader o réznych genotypach w pro-
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cesie zaptodnienia i powstanie diploidalnej zy-
goty (jesli zygota zachowuje zdolno$¢ do ruchu
nosi nazwe ookinety). Pojawiajace sie nowe re-
kombinacje gendéw, posiadajgce odpowiednig
warto$¢ adaptacyjna, umozliwiajg przetrwanie
osobnika/populacji oraz pozostawienie potom-
stwa (Cczapik 1980).

Redukcja do potowy liczby chromosomoéw
musi nastgpi¢ w okreslonym czasie i na podsta-
wie tego, kiedy w cyklu zyciowym pierwotniaka
zachodzi mejoza, dzielimy gatunki na haploi-
dalne i diploidalne.

Gatunki haploidalne, haplonty, przechodzg
cykl zyciowy, w ktérym dominuje haplofaza. U
tych pierwotniakéw, w pewnych warunkach,
cze$¢ osobnikéw, gamontow, spetnia funkcje
gamet, badz przeksztatca sie w komérki rozrod-
cze i tgczgc sie ze sobg parami tworzy diploidal-
ne zygoty. Te z kolei, przechodza mejoze poza-
ptodnieniowg (postgamiczng), prowadzgca do
wytworzenia haplontéw, ktére po dojrzeniu sta-
ja sie osobnikami troficznymi, trofontami, roz-
mnazajgcymi sie bezpiciowo.

U diplontéw, aby powstaly gamety, mejoza
musi zaj$¢ u osobnikéw troficznych przygoto-
wanych do tego podziatu. Powstate gamety taczg
sie w procesie zaptodnienia i zygota po dojrze-
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niu staje sie osobnikiem troficznym dajac dal-
sze generacje trofontéw w procesie rozmnaza-
nia bezpitciowego. Jest to mejoza przedzaptod-
nieniowa (pregamiczna), a w cyklu zyciowym
dominuje diplofaza. Ten model wystepuje nie-
mal u wszystkich wyzszych roslin, wyzszych
zwierzat i u cztowieka.

Inaczej przebiega rozréd piciowy u orze-
skéw, gdzie nie wystepuje rozmnazanie piciowe
potaczone ze zwiekszaniem sie liczebnosci osob-
nikéw. Ta grupa pierwotniakéw osigga rézno-
rodnos¢ genetyczng w drodze procesu piciowe-
go zwanego koniugacja, ktory bedzie szczegoto-
wo oméwiony w dalszych rozdziatach.

Autogamia (proces samozaptodnienia, syn.
endomiksja) jest sposobem rozrodu piciowego
polegajacym na utworzeniu zygoty (synkarion)
z potaczenia autogamet powstatych w obrebie
jednego osobnika, co prowadzi do homozygo-
tycznosci we wszystkich parach alleli. Autoga-
mia wystepuje w zespole gatunkéw Paramecium
aurelia i jest cennym narzedziem wykorzysty-
wanym w badaniach genetycznych. Proces ten
jest powszechny u zarodnikowcéw parzydetko-
wych (Cridosporidia), natomiast bardzo rzadko
spotyka sie go u niektérych okrzemek, otwornic
i stonecznic.

JADROWE | GENETYCZNE ASPEKTY ROZMNAZANIA
PODZIAL JADRA W MITOZIE | W MEJOZIE

Podziat osobnika na dwa potomne moze by¢
skomplikowanym procesem, szczego6lnie u ga-
tunkoéw ze zlozong organizacjg, ktéra musi zo-
sta¢ odtworzona, jak np. orzeskéw. Podziat ko-
morki jest normalnie poprzedzony przez mito-
tyczny lub mejotyczny podziat jadra (Raikov
1982). Podwojenie ilosci DNA zachodzi w fazie
S kazdego cyklu komdrkowego. Sytuacja jest
bardziej ztozona podczas serii szybkich podzia-
téw jader poprzedzajgacych podziat wielokrotny
— schizogonie, lub w czasie kolejnych podzia-
tow bez wzrostu komorki, jak to ma miej see przy
tworzeniu sie spor lub gamet. Moze to wymagaé
puli nukleotydéw potrzebnych do szybkiej re-
plikacji DNA lub tez moze wynikac¢ z depoliploi-
dyzacji poliploidalnego jadra (sieigh 1989).

Niektére pierwotniaki majg diploidalne ja-
dra zawierajgce po dwa chromosomy z kazdej
pary, podobnie jak somatyczne jadra wyzszych
roslin i zwierzat. Jadra innych sa haploidalne z
nieparzystymi chromosomami, tak jak gamety
wyzszych roslin i zwierzat. Poliploidalne jadra z
wieloma zestawami chromosomow wystepujg
réwniez u pierwotniakéw (np. makronukleus u
orzeskéw). Jadra diploidalne moga dzieli¢ sie
mejotycznie dla wytworzenia jader haploidal-

nych, ale czesciej obydwa rodzaje jader, diploi-
dalne i haploidalne, dzielg sie mitotycznie od-
twarzajacjadra potomne, takie jak macierzyste.

Przed rozpoczeciem mitozy kazdy gen jest
zreplikowany, kazdy chromosom istnieje w po-
staci dwoch chromatyd potgczonych centrome-
rem. W czasie podziatlu dwie chromatydy roz-
dzielaja sie i po podziale centromerujedna chro-
matyda przechodzi do jednego jadra potomne-
go, druga do drugiego.

Podstawowa réznicaw przebiegu mejozy po-
lega na tym, ze podczas pierwszego podziatu
mejotycznego centromery nie dzielg sie i chro-
mosomy, po jednym z kazdej pary, wedruja do
komoérek potomnych — w ten sposéb liczba
chromosomow zostaje zredukowana do potowy.
Najczesciej mejoza jest typowa i obejmuje dwa
podziaty z rozdzieleniem chromosomow w pier-
wszym podziale i chromatyd w drugim. Ale u
niektorych jednokomoérkowcéw wystepuje re-
dukcja liczby chromosoméw podczas jednego
podziatu (Raikov 1982) i jest wtedy nazywana
mejozajednopodziatowg (ang. one-step meiosis).
Wystepuje ona u wszystkich Sporozoa, niekto-
rych kolonijnych wiciowcéw i przypuszczalnie
u bruzdnic (Dinoflagellata) (sieigh 1989). Cle-
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Rye. 1 Schemat (a) mitozy, (b) mejozy i (c) jednopodziatowej redukcji liczby chromosomoéw (wg Sieigh 1989).

VELAND (1950) wykazat, ze w jednopodziatowej
redukcji chromosomy i centromery ulegajg su-
presji, podczas gdy w mejozie podziat centrome-
row podlega supresji w pierwszym podziale, w
wyhiku czego rozchodzg sie cate chromosomy,
pojednym z kazdej pary, zas w drugim podziale
nastepuje rozdzielenie podwojonych przed pier-
wszym podziatem chromatyd. Redukcja liczby
chromosomoéw odbywajgca sie podczas jednego
podziatu jest zdaniem sleigh (1989) bardziej
prymitywnym procesem mejotycznym. Rye. 1
ilustruje wszystkie trzy mozliwosci podziatow.
Mejoza jest procesem bardziej ztozonym niz
mitoza, chociaz oba te podziaty majg wiele cech
poréwnywalnych. Dwa podziaty mejotyczne na
og6t nastepuja szybko po sobie. W czasie roz-
ciggnietej profazy I chromosomy, wystepujace
w postaci sparowanych chromatyd, taczg sie w
homologiczne pary, chromatydy oplatajg sie w
obrebie pary tworzac synaptonemalne komple-
ksy i chromatydy moga wymienia¢ sie pomiedzy
nimi. Proces ten, znany jako ,crossig over”,jest

jednym ze zrédet nowych rekombinacji genéw.
Po dalszym skréceniu chromosomoéw i przycze-
pieniu centromeréw do mikrotubuli wrzeciona,
jeden chromosom pary bedzie zwigzany z jed-
nym biegunem wrzeciona, drugi z przeciwnym.
Anafazowa wedréwka chromosoméw rozdziela
dwa chromosomy kazdej pary do przeciwlegtych
biegunéw —w ten sposo6b powstaj g dwie haploi-
dalne grupy i dokonuje sie redukcja liczby chro-
mosomoéw. WKkrétce po tym, kazdy zestaw chro-
mosomoOw tworzy nowe wrzeciono podziatowe
metafazy Il. Tym razem centromery dzielg sie i
dwie chromatydy kazdego chromosomu roz-
dzielajg sie w anafazie Il tworzac jadra haploi-
dalne w fazie Gl. W koncu telofaza Il prowadzi
do powstania czterech haploidalnych jader z
jednego wyjsciowego — diploidalnego (Ryc. 2).
Podziat komoérki moze towarzyszy¢ kazdemu z
tych podziatéw, a moze tez wystapi¢ pézniej.

W jednopodziatowej redukcji, podczas upro-
szczonej profazy, chromosomyjedynie skupiaja
sie w luZzne pary — tworzenie chiazm i ,.crossing
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over” nie wystepuje i wszystkie chromosomy
zachowujg te sama konstytucje genetyczna.
Tylko dwa haploidalne jadra powstaja z kazdego
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Ryc. 2. Schemat prze-

biegu mejozy (wg Sie-

igh 1989).
diploidalnego i takie jadra potomne moga w
dalszym ciggu dzieli¢ sie mitotycznie.

WZORCOWE CYKLE ZYCIOWE | PROCESY PLCIOWE U PIERWOTNIAKOW

G rell (1967, 1973) dokonat przegladu pro-
cesow ptciowych u pierwotniakéw i wykazat ich
réznorodnos¢. Pomimo, ze wiele z tych organi-
zmoéw nie wykazuje seksualnego stadium w
cyklu zyciowym, to jednak przyjmuje sie, ze
niektére z nich ewoluowaty z form wykazuja-
cych mejoze i zaptodnienie, inne moga by¢ pier-
wotnie aseksualne (sleigh 1989). Powszech-
nos¢ wystepowania proceséw mejotycznych su-
geruje, ze mejoza ewoluowata tylko raz uwspél-
nego przodka wszystkich form seksualnych.
Mozna by oczekiwag, ze gatunki pierwotnie ase-
ksualne beda haploidalne, tymczasem wiele z
nich jest diploidalnych lub poliploidalnych —

wobec nieobecnosci mejozy poziom ploidii jest
trudny do ustalenia.

Sleigh (1989) rozwaza ewolucyjne ewentu-
alnosci powstawania réznych wariantow cykli
zyciowych u Protista i omawia szczego6towo:

— cykl zyciowy aseksualnego haploidalne-
go organizmu (Ryc. 3a);

— pierwsze pojawienie sie procesow picio-
wych, ktére przypuszczalnie pociggneto za sobg
potaczenie sie dwdch haploidalnych osobnikéw
i nastepujaca po nim mejoze zygoty dla wytwo-
rzenia organizmow haploidalnych, ktére w dal-
szym ciggu dzielity sie mitotycznie (Ryc. 3b);
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— sytuacje kiedy diploidalna zygota podle-
ga znacznemu rozrostowi przed podziatem i
rozciagniecie fazy wzrostu z podziatami mitoty-
cznymi moze dac cykl zyciowy z posrednio (ang.
intermediary) wystepujaca mejoza, z przemien-
noscigfaz: haploidalnej i diploidalnej. Zjawisko
to spotykane jest u wielu wielu roslin ladowych
(Ryc. 3c);

Ryc. 3. Diagram ilustrujacy wystepowanie zaptod-
nienia (F) i podziatu redukcyjnego (R) w czterech
réznych wzorcach cyklu zyciowego u organizmu

(a) aseksualnego i haploidalnego, (b) haploidalnego z zygo-
tyczng mejoza, (c) haplo-diploidalnego z posrednig mejoza i
(d) diploidalnego z gametyczng mejoza (wg Sieigh 1989).

— dalsze rozciggniecie fazy diploidalnej pro-
wadzgce do wzorca cyklu zyciowego wystepuja-
cego u wyzszych zwierzat, u ktéiych w wyniku
mejozy powstaja gamety (Ryc. 3d).
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Chociaz istnieje wiele przyktadéw tgczenia
sie (fuzji) agamicznych komérek u Protozoa (Se-
ravin i Goodkov 1984) mogacych wskazywac na
mozliwos¢ powstawania procesow piciowych, to
jednak wszystkie znane procesy seksualne wy-
magajg wystgpienia mejozy w petnej lub zredu-
kowanej postaci w okreslonym stadium cyklu
zyciowego. Prowadzi to do powstania haploidal-
nych gametycznych jader (pronukleuséw), z
ktérych dwa tacza sie w procesie zaptodnienia
w diploidalny synkarion. Po dopetnieniu tych
podstawowych wymagan rozrodu piciowego ist-
nieje jednak duza réznorodnos¢ w ich szczego6-
tach. Na przyktad pronukleusy znajdujg sie
zwykle, ale nie zawsze, w specjalnych komor-
kach — gametach. Ujednych gatunkéw gamety
nie réznig sie morfologicznie tylko fizjologicznie
— sg to izogamety, u innych moga roznic¢ sie
wielkosciag i budowag — to anizogamety. W wielu
przypadkach sg one okreslane jako meskie i
zenskie, analogicznie z anizogametami wyste-
pujacymi u Metazoa i wyzszych rosélin, gdzie
zenska komorka rozrodczagjest komorkajajowa
i wystepuje oogamia, a meska — plemnik. tg-
czenie sie gamontdw, jeszcze zanim nastgpito
ich zréznicowanie w gamety lub jadra gamety-
czne, wystepuje w niektdrych grupach pierwot-
niakéw. Fuzja gametycznych jader po ich zréz-
nicowaniu nosi nazwe gamontogamii, dla od-
réznienia od gametogamii, kiedy tacza sie dwie
gamety. Koniugacja jest procesem, w ktérym
powstaje cytoplazmatyczne potaczenie (mostek)
pomiedzy dwiema komdrkami réznych typoéw
koniugacyjnych. W niektérych przypadkach
(orzeski) gametyczne jadra sg wymieniane, w
innych (niektdre glony i grzyby) — tylko jedno
gametyczne jadro wedruje przez mostek i tgczy
sie z drugim. Z kolei autogamia polega na tgcze-
niu sie gamet lub gametycznych jader wytwo-
rzonych w tym samym gamoncie.

PROCESY PLCIOWE U ORZESKOW

Ré6znorodnosé pierwotniakéw, ujawniajaca
sie w ich morfologii i fizjologii, jest tez widoczna
w procesach ptciowych. U niektérych gatunkow
wystepujg zaréwno bezpiciowe, jak i plciowe
fazy, podczas gdy inne reprodukuja sie tylko
bezptciowo (np. ameby). Mozna obserwowac od-
dzielenie proceséw piciowych od reprodukcji
(np. u orzeskéw najpierwwystepuje koniugacja,
potem podziat komorki). Moze to by¢ adaptacjg
pozwalajaca na rekombinacje gendéw i wykorzy-
stanie hybrydyzacji, z ominieciem wrazliwych
stadiow w czasie podziatu komoérki (Anderson
1987).

Charakterystycznym procesem piciowym
orzeskoéw jest koniugacja, podczas ktorej osob-
niki uzupetniajacych sie typéw koniugacyjnych
tworzg pary. W koniugantach zachodzi reorga-
nizacja aparatu jadrowego.

Typowy dla orzeskéw aparat jadrowy jest
zbudowany z mikrojadra lub mikrojader i ma-
krojadra lub makrojader. Jadra te roznig sie
budowa, wielkoscia i funkcja (Ryc. 4). Jadrowy
dualizm jest prawie wytgczng cecha orzeskow
(opisany jest tez u niektérych otwornic, Raikov
1982). Mikrojadro, gtéwnie generatywne, jest
zasadniczo diploidalne, uczestniczy w podziale
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mejotycznym i mitotycznym z udziatem aparatu
podziatowego zbudowanego z mikrotubul. Wy-
kazuje niski poziom transkrypcji lub jej brak.

Ryc. 4. Osobnik Paramecium jenningsi w stadium
wegetatywnym. Widoczne makrojadro i dwa mikro-
jadra, x 500 (Przybos 1986b).

W fazie wegetatywnej cyklu zyciowego orzeska
moze odgrywac istotng role w pokoniugacyjnej
stomatogenezie, jako centrum organizacyjne
dlamikrotubul (Nakajima i Mikami 1998) i utrzy-
muje kortykalng strukture, gtéwnie aparatu
oralnego (Haremaki i wspétaut. 1995). Moga by¢
ré6zne typy mikrojader, np. u Paramecium sg
pecherzykowate, typu chromosomowego lub
zbite (Fokin 1997).

Makrojadro jest jadrem wegetatywnym, po-
liploidalnym, a wlasciwie poligenomowym; za-
wiera duzo RNA, metaboliczne DNA, kieruje
przemiang materii w komérce. Stwierdzono (mi-
kami 1996), ze mikrojadro dzieli sie w kazdym
stadium koniugacji przy braku makrojadra, ale
tylko wtedy, gdy czynnik indukujacy jego po-
dziat zostat wytworzony przez makrojadro. W
trakcie podziatu poprzecznego osobnikéw wege-
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tatywnych makrojadro dzieli sie amitotycznie.
Podziat ten jest kombinacjg endomitoz i segre-
gacji genomow, nie wystepuja tu wyrazne chro-
mosomy. W podziale uczestniczg mikrotubule
(Numata | wspotaut. 1999). Makrojadro moze
zawiera¢ podjadra haploidalne lub diploidalne,
lub zbiorczy chromosom. W interfazie zawiera
elementy chromatynowe ijaderka, jest otoczone
podwojng otoczka jadrowa (Przybos 1996).

Wedtug Nilsson (1999a) u Tetrahymena py-
rijormis chromatyna w makrojadrze wystepuje
w postaci podjader, ktére sa réwno rozdzielane
do komorek potomnych podczas podziatu.
Ponadto makrojadro jest zakotwiczone do obu
biegunéw komorki (Nilsson 1999b). Nie obser-
wowano u orzeskéw centrioli. W makrojadrze w
stadium wegetatywnym mozna obserwowac
wyrzucanie pewnej ilosci chromatyny w celu
regulacji ilosci zawartego w nim DNA (Boden-
bender i wspOtaut. 1992).

Aparat jadrowy ulega skomplikowanym
przemianom w trakcie koniugacji. Koniugacja
zostata opisana u Paramecium juz w 1786 r.
przez O. F. Mullera, aw XIX w. badali jg m.in.
Hertwig i Maupas. Skfada sie ona z szeregu
etapéw. Rozpoczyna sie z chwilg, gdy reaktywne
dojrzate piciowo osobniki uzupetniajgcych sie
typéw koniugacyjnych tgczg sie ze sobg (son-
neborn 1937). Przed dojrzatoscigjest okres nie-
dojrzatosci mierzony liczbg podziatéw komérko-
wych (SONNEBORN 1957). Dojrzate ptciowo osob-
niki ujawniajg aktywnosc¢ ptciowg tylko w fazie
stacjonarnej, w warunkach wzglednego wygto-
dzenia (HiwatashiiKitamutra 1985) (Ryc. 5i 6).
W kazdym z koniugantéw mikrojadro przecho-
dzi zwykle trzy podziaty pregamiczne (dwa me-
jotyczne i jeden mitotyczny). W trzecim podzia-
le mitotycznym uczestniczy tylko 1 mikrojgdro

Ryc. 5. Reakcja piciowa u Para-
mecium caudatum.

a. Natychmiast po zmieszaniu re-
aktywnych uzupetniajacych sig typow
koniugacyjnych, b. 1minute po zmie-
szaniu, x 300
1985).

(Hiwatashi, Kitamura
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z obszaru znajdujacego sie blisko aparatu ge-
bowego. Jest interesujace, ze podziaty mikroja-
der odbywajg sie z zachowaniem otoczki jadro-
wej — wewnatrzjadrowo. W wyniku tego podzia-
tu powstaja pronukleusy: wedrujacy, posiada-

jacy mikrotubule i stacjonarny. Nastepuje wy-
mianawedrujacych pronukleusoéw miedzy part-
nerami. Istotng role odgrywa tu biatko — fene-
stryna, zlokalizowane pod epiplazmag, uczestni-
czace w przejsciu wedrujgcego pronukleusa,
jak tez zakotwiczeniu stacjonarnego pronu-
kleusa w miejscu potaczenia partneréw koniu-
gacji (Nelsen i wspotaut. 1994). Kolejnym eta-
pem jest kariogamia, to jest zlanie sie haploi-
dalnych pronukleuséw, stacjonarnego i wymie-
nianego wedrujacego, w kazdym z partneréw.
Powstaje diploidalne jadro zwane synkarionem.
Po utworzeniu synkarionu partnerzy koniugacji
oddzielaja sie. Po uptywie okoto godziny zacho-
dzi regeneracja rzesek i trichocyst, ktore ulegty
degeneracji w czasie koniugacji. Z kolei, naste-
puja pozygotyczne podziaty synkarionu, rézni-
cowanie sie jader na mikro- i makrojadra, po-
przez stadium zawigzkéw makrojader (Ryc. 7,
8). Liczba powstajgcych zawigzkéw makrojader
jest zmienna i moze by¢ cecha diagnostyczna.
Réznicowanie sie jader pozostaje pod wptywem
cytoplazmy i jest zalezne od potozenia jader w
przedniej lub tylnej czesci komorki (Aufderhei-
de i wspotaut. 1983, yang iTAKAHASHI 1999).
W zespole gatunkoéw Paramecium aurelia
przy koncu koniugacji wystepuje stadium, w
ktérym kazdy z partneréw ma 2 nowe mikrojg-
dra i 2 nowe makrojadra. Nowe makrojadra
zawsze segregujg bez podziatu przy pierwszym
podziale pokoniugacyjnym. Powstate komoérki
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potomne z osobnika pokoniugacyjnego dajg po-
czatek siostrzanym liniom zwanym karionida-
mi. Poniewaz wiele cech jest determinowanych
przez geny mieszczace sie w makrojadrze, moz-
na oczekiwaé, ze siostrzane karionidy bedg

Ryc. 6. Dwa etapy potaczen w
koniugacji Paramecium cauda-
tum.

a. Potgczenie w przedniej czesci (ang.
holfast union), b. Potgczenie peristo-
mami (ang. paroral union), x 150.
(Hiwatashi | Kitamura 1985)

identyczne. W czasie rozwoju nowego makroja-
dra nastepuje determinacja typow koniugacyj-
nych, ktore beda ujawniane w wegetatywnych
komérkach po ich dojrzeniu (Orias 1986). W
grupie A gatunkow, np. u Paramecium primau-
relia, nowe makrojadro determinuje typ koniu-
gacyjny niezaleznie od macierzystej cytoplazmy
i typu makrojadra. W grupie B gatunkow, np.
u P. tetraurelia, macierzysty typ piciowy i cyto-
plazma wptywajg na nowotworzone makrojadro
w ten sposéb, ze komorki potomne sg tego
samego typu co komoérka wyjsciowa (Preer
1989). Ekspresja typéw koniugacyjnych jest
kontrolowana przez allele wystepujace w locus
typu koniugacyjnego. Typy parzyste sg deter-
minowane przez dominujacy allel, nieparzyste
— przez recesywny. W gatunkach zespotu Para-
mecium aurelia wystepujg po dwa typy koniu-
gacyjne, natomiast u Euplotes sg one liczne.
Poszczegdlne gatunki czy rodzaje orzeskéw réz-
nig sie typem kojarzenia, moga przejawia¢ ko-
jarzenie krewniacze (ang. inbreeding) lub koja-
rzenie niekrewniacze (ang. outbreeding) (Son-
neborn 1957, Przybos 19866).

W trakcie koniugacji w gatunkach rodzaju
Paramecium stare makrojadro ulega rozpado-
wi; wyjatkiem jest P. bursaria, u ktérego rozpa-
du nie obserwuije sie.

Posta¢ mikrojader w profazie pierwszego po-
dziatlu mejotycznego w koniugacji jest chara-
kterystyczna dla orzeskéw. Mikrojadra moga
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wystepowacjako pétksiezyc (ang. crescent), np.
u Paramecium aurelia spp. czy Tetrahymena,
lub jako stadium spadochronowe u wielu ro-
dzajow orzeskéw. Stadia te odpowiadaja zygo-
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Ryc. 7. Osobniki Paramecium triaureliaw koniugaciji,
wszystkie fotografie x 600
1979).

(Przybos i wspoétaut.

Dwa wystepujace tu mikrojgdra w czasie podziatéw: a.
profazy | mejozy, stadium pétksiezyca, b. po pierwszym
podziale mejotycznym, rozpad makrojadra, c. w drugim
podziale mejotycznym, dalszy rozpad makrojadra, d. pro-
nukleusy widoczne w obu partnerach, postepujacy rozpad
makrojadra, e. wymiana wedrujacych pronukleuséw.

tenowi (z biwalentami) i pachytenowi (z tetrada-
mi) klasycznych etapéw profazy | mejozy. W
kolejnym stadium — diakinezie, ma miejsce
skracanie sie mikrojadra. Przed profaza mikro-
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jadro odsuwa sie od makrojadra, powieksza i
stabo sie wybarwia. Profaza jest poprzedzona
przez premejotyczng replikacje DNA (Raikov
1995). Chromosomy sa widoczne jako biwalen-
ty w profazie lub w metafazie mejozy. W profa-
zie, w zygotenie i pachytenie, mozna obserwo-
wacé kompleksy synaptonemalne z chiazmami
(Raikov 1995, Kovaleva i wspétaut. 1997). W
wyhiku mejozy powstajgjadra gametyczne.

Podziatjader zachodzi u orzeskow z zachowa-
niem otoczki jadrowej ijest podziatem acentrycz-
nym. Otoczkajadrowa spetnia istotnarole u orze-
skéw, gdyz moze by¢ centrum organizacyjnym
dla mikrotubul, kontroluje ich liczbe, orientacje,
utozenie przestrzenne i biegunowos¢. Centroso-
my natomiast, moga by¢ rozproszone (chromoso-
my holocentiyczne) (Przybos 1986a).

Przejscie orzeskéw ze stadium wegetatyw-
nego w faze piciowag koniugacji jest wynikiem-
procesu, ktéiy trwajaki$ czas i ma miejsce w
fazie G cyklu zyciowego komoérek (Luporini i
Miceli 1985). W czasie fazy przedkoniugacyjnej
zachodzg procesy przygotowawcze; U WSZzy-
stkich orzeskow wzrasta synteza biatka, u Pa-
ramecium mikrojadra odsuwajg sie od makro-
jadra, a u Tetrahymena zachodzi przeksztatce-
nie koncow komorek. Jak wiadomo, partnerzy
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wych. U Paramecium po zmieszaniu osobnikéw
uzupetniajacych sie typow koniugacyjnych za-
chodzi aglutynacja (ang. mating reaction).
Osobniki kontaktuja sie rzeskami znajdujgcymi
sie po stronie brzusznej. Nastepnie ma miejsce
potaczenie sie osobnikéw przednimi koncami,
po ich brzusznej stronie (ang. holdfast union).
Kontakt rozszerza sie wraz z degeneracjg rze-
sek, osigga cytostom i nastepuje zlanie sie osob-

Ryc. 8. Aparat jadrowy zreorganizo-
wany po koniugacji, Paramecium
jenningst Widoczne zawiazki ma-
krojader (A), mikrojadra (mi), frag-
menty starego makrojadra (SM), x
500 (Przybos 1986b).

nikéwwtym obszarze (ang. paroral union) (Ryc.
6). Degeneracja rzesek posuwa sie ku tytowi
wraz z degeneracjq trichocyst. Osobniki koniu-
gujace przylegajg do siebie btonami komorko-
wymi. Powstaje pewna liczba punktowych fuzji
bton, aw konsekwencji mate otworki w btonach
i cytoplazmatyczne powigzania partneréw (Hi-
watashi | Kitamura 1985), ktére umozliwiajg
wymiane materiatu genetycznego — wedruja-
cych pronukleuséw. Po powstaniu potgczeniaw
okolicy cytostomu, mikrojadra wchodzg w faze
S przedmejotycznej syntezy DNA, powiekszajg
sie, po czym zachodzg ich podziaty, jak wspo-
mniano wyzej.

Przedkoniugacyjne oddziatywania u orze-
skéw badano u Paramecium i Euplotes, gatun-
kéw ewolucyjnie zaawansowanych i u prymi-
tywnego orzeska Blepharisma, a takze, jednak

Ryc. 9. Kolejne stadia tworzenia sie koniugujacych par u Euplotes octocarinatus. SEM, x 200 (Gortz i

wspotaut. 1999).

koniugacji nalezacy do uzupetniajacych sie ty-
poéw koniugacyjnych sg podobni morfologicz-
nie, ale rézni fizjologicznie. Interesujgcym pro-
blemem jest powstanie kontaktu miedzy part-
nerami koniugacji i koordynacja zjawisk picio-

mniej intensywnie, w rodzajach Dileptus i Tetra-
hymena (G 6rtz i wspétaut. 1999). taczenie sie
reaktywnych osobnikéw w parki jest specjalng
forma rozpoznawania komérkowego i powoduje
kolejne zmiany. Zetkniecie sie osobnikdéw o uzu-
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petniajacych sie typach koniugacyjnych u Para-
mecium spp. nie jest powodowane przez czaste-
czki sygnatowe, to jest feromony lub gamony,
znane u innych orzeskéw. Istotna role odgrywa
tu stan jonowy bton (Morchio i Crippa France-
scHI 1996). Po osiagnieciu przez komorki doj-
rzatosci, syntetyzowane jest biatko zwane ,,ma-
ting”, ktére migruje (z grupami natadowanymi
dodatnio) w kierunku bton strony brzusznej,
potem rozprzestrzenia sie na rzeski. Aktywnos¢
tych substancji ujawnia sie wtedy, gdy komorki
sga w okresie dojrzatosci ptciowej cyklu klonal-
nego i w fazie stacjonarnej klonu. Ujawnienie
sie aktywnosci substancji prowadzacych do
piciowej reakcji jest zwigzane z pojawieniem sie
hydrofobowosci na koncu brzusznych rzesek
(Hiwatashi i Kitamura 1985). Trielli i wspétaut.
(1997) uwazaja, ze u Paramecium primaurelia
czasteczki pokrewne systemowi cholinergiczne-
mu, obecne na powierzchni komérek dojrzatych
do koniugacji, odgrywaja role w tworzeniu par.
U Paramecium wspoétdziatanie komorkowe jest
widoczne jako wspomniana juz aglutynacja
osobnikow.

U Tetrahymena jedna z lektyn (konkana-
walina A) hamuje tworzenie par, wigzac sie z
powierzchnig komoérek tworzacych parki przez
receptory znajdujgce sie na powierzchni i sku-
pione wokot potgczenia koniugacyjnego (Casci i
Hufnagel 1988). W tym rodzaju dla zaistnienia
koniugacji w kolejnych jej fazach musza byc¢
spetnione okreslone warunki. Komérki bedace
w logarytnicznej fazie wzrostu muszg by¢ gto-
dzone, aby nastgpity zmiany potrzebne do za-
istnienia procesu piciowego. Fizyczny kontakt
osobnikdw reprezentujgcych uzupetniajgce sie
typy koniugacyjne (u.t.k.), prowadzi do stadium
stymulacji i do tworzenia parek. Z kolei, naste-
puja zmiany w gérnej czesci komorki (wyginajg
sie, sg wydtuzone i stepione). Komoérki u.t.k.
tworza parki luzno potaczone przednimi konca-
mi. Potem powstaje potgczenie koniugacyjne
(Bruns i Brussard 1974).

Zwigzki sygnatowe, feromony, istniejg u in-
nych orzeskéw, np. u Euplotes. U Euplotes octo-
carinatus, majgcego 10 typow koniugacyjnych,
feromony nie tylko indukujg koniugacje, ale
réwniez funkcjonuja jako chemoatraktanty
(Kuhimann i wspoétaut. 1997) przed zaczeciem
koniugacji (Ryc. 9). Dojrzate komoérki dziesieciu
typéw koniugacyjnych odpowiadajg na wszy-
stkie feromony z wyjatkiem tych, ktére same
wydzielaja. Maja receptory feromonowe nie re-
agujace nawlasny feromon danego typu koniu-
gacyjnego. Pierwszym orzeskiem, u ktérego wy-
izolowano feromony, byla Blepharismajaponi-
cum (Honda i Miyake 1975), a potem wyizolowa-
no je u Euplotes raikoui (Luporini i wspotaut.
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1983). Ostatnio wykazano, ze feromony u orze-
skéw moga funkcjonowac jako specyficzne dla
typu koniugacyjnego sygnaty, stuzace dla roz-
poznawania komoérkowego. Feromony Euplotes
raikoui determinowane sg przez serie alleli w
pojedynczym locus (Luporini 1999). U Blepha-
risma i Euplotes proces aglutynacji reaktyw-
nych osobnikéw jest poprzedzony okresem
oczekiwania.

Nalezy podkresli¢, ze koniugacja wystepuje
u wszystkich orzeskéw, nawet u najbardziej
prymitywnych, co sugeruje, ze proces ten jest
tak stary jak same orzeski. Koniugacja zapew-
nia tworzenie nowych rekombinacji, zwieksze-
nie zmiennosci i zywotnosci populacji, powsta-
nie przewagi selekcyjnej. Zaczyna tez nowy cykl
zyciowy osobnikéw. Jej rolg jest odmitodzenie
populacji przez reorganizacje aparatu jadrowe-
go, bo stare makrojadro ulegajace rozpadowi
akumuluje zmutowane geny. Gatunki Parame-
cium starzejq sie i ging, jesli nie przejda auto-
gamii lub koniugacji (Preer 1986).

Innym procesem piciowym wystepujagcym u
orzeskoéw jest autogamia. W jej trakcie rekon-
strukcja aparatu jadrowego zachodzi w poje-
dynczym osobniku. Majg miejsce dwa podziaty
mejotyczne i jeden mitotyczny mikrojader, a
powstate dwa pronukleusy zlewaja sie. Z kolei,
zachodzg podziaty powstatego jadra diploidal-
nego i réznicowanie produktéw podziatu jader
na makrojadra i mikrojadra. Autogamia prowa-
dzi do homozygotycznosci we wszystkich pa-
rach alleli (por. Prajer i Kosciuszko 1998).

U orzeskéw moze zachodzi¢ takze cytoga-
mia, ktéra jest autogamia wystepujaca u part-
neréw koniugacji. Nie ma wtedy wzajemnej wy-
miany pronukleuséw wedrujgcych, a proces
ten, podobnie jak autogamia, prowadzi do
homozygotycznosci. W przebiegu koniugacji
zdarzajg sie zaburzenia polegajgce na braku
zlania sie nowoprzybytego pronukleusa wedru-
jacego z pronukleusem stacjonarnym.

Innym procesem jest regeneracja makrojg-
dra, kiedy tojest ono odtwarzane z fragmentéw
starego. Czasem wskutek zaburzenia koniuga-
cji nie rozwija sie nowe makrojadro, a wtedy
stare nadal funkcjonuje.

Istnieje tez proces koniugacji w obrebie klo-
nu zwany ,selfing”. Odmienne sg mechanizmy
tego procesu u Paramecium i TetrahymencL U
Paramecium polega on na zmianie kontroli
transkrypcji w odpowiednim locus w stadium
wegetatywnym. Zachodzi represja miedzyalleli-
czna, to jest represja i odblokowanie allelu. U
Tetrahymena zachodzi natomiast swobodne
sortowanie alleli w trakcie podziatu, a ,selfing”
ma miejsce przed ukoriczeniem tego procesu
(Nanney 1980).
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Proces dojrzewania makrojader po proce-
sach ptciowych, czyli rozwdj poliploidalnych so-
matycznych jader, jest skomplikowany i moze
by¢ przyktadem swoistej inzynierii genetycznej,
zwihaszcza u Euplotes, Stylonychia i Oxytricha
nalezgcych do Polyhymenophorea (gromada),
Spirotrichia (podgromada). Po wymianie pronu-
kleuséw i utworzeniu synkarionu, w trakcie
rozwoju zawiazkéw makrojader, powstajg chro-
mosomy politeniczne. Nastepuje eliminacja du-
zej czesci chromatyny i druga poliploidyzacja.
W ich dojrzatym makrojadrze wystepuja chro-
mosomy o wymiarach genéw. Powstajg one w
wyniku fragmentacji chromosoméw i eliminacji
z nich okoto 95% DNA oraz po dodaniu telome-
row (telomeiy sg kompleksami ztozonymi z biat-
ka i DNA, stabilizujg korice chromosomoéw) z
charakterystycznymi powtérkami C4A4 i G4T4
(Prescott 1993). Powstate krotkie chromosomy
przechodzg liczne replikacje, np. u Oxytricha
nova wystepuje 1000 kopii 2000 roznych ge-
néw. Delecje i destrukcje niekodujacego DNA sg
tak intensywne, ze powstajq tysigce krotkich
czasteczek DNA majacych pojedyncze geny lub
jednostki transkrypcji (Prescott 1996). Makro-
jadro Paramecium czy Tetrahymena, nalezg-
cych do Oligohymenophorea (gromada), prze-
chodzi mniejsze zmiany w trakcie swego rozwo-
ju. Maja tu miejsce wyciecia niekodujacych se-
kwencji, ktore dzielg mikrojgdrowe chromoso-
my, oraz dodawanie telomerow z charaktery-
stycznymi powtérkami C4A2 i G4T2 (Gall
1984). U Paramecium aurelia spp. w czasie
dojrzewania makrojadra zachodzi amplifikacja
(zwielokrotnienie) i przetasowanie mikrojadro-
wego genomu, z fragmentacjg chromosomoéw
(Meyer iDuharcourt 1996).

U wszystkich zbadanych orzeskéw, w czasie
przeksztatcenia mikrojadra w makrojgadro po
koniugacji, pewne fragmenty mikrojadrowych
chromosomoéw sag wycinane, inne zachowywa-
ne, jednak z pewnymi przetasowaniami i zmia-
nami. Ten proces moze by¢ powigzany z wyjat-
kowymi cechami makrojader orzeskéw, ktore
aktywnie traskrybujg i dzielg sie bez kondensa-
cji chromosomoéw (yao 1996). Zawsze sg doda-
wane telomery (preer 1989). Mikrojgdrowy ge-
nom zawiera niekodujgce sekwencje, usuwane
w czasie rozwoju mikrojadra w makrojadro po
koniugacji (Prescott 1996). Powstate ,chromo-
somy” makrojadra segregujg losowo w czasie
wegetatywnego wzrostu; u Tetrahymena ma-
krojadro przejawia ploidalno$¢ 45C (45-cio
krotnos¢ haploidalnego genomu), u Parame-
cium zawartos¢ makrojgdra odpowiada 800 ha-
ploidalnym genomom mikrojadra. W rodzaju
Paramecium genomy makrojgdrowe zawierajg
fragmenty DNA rdznej dtugosci, np. u P. bursa-
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ria — do 300 par zasad, P. caudatum— do 750
par zasad, a w zespole gatunkéw P. aurelia, P.
multimicronucleatum i P. jenningsi zawieraja
czasteczki DNA o dtugosci 1400 do 2000 par
zasad (Potekhin i Rautian 1999). Makrojadro
Tetrahymena zawiera peryferyjnie zlokalizowa-
ne jaderka, ktére maja 18000 kopii genéw na
duze i mate rybosomalne RNA, istniejgce jako
pozachromosomowe palindromowe czgsteczki
(Yao 1996). W mikrojadrze Tetrahymena ther-
mophila w chromosomie wystepuje pojedyncza
kopia genu rRNA (Yao i Gall 1977, cyt. za Go-
rovsky 1986); mikrojadro nie zawiera tez jade-
rek ani pozachromosomowych zwielokrotnio-
nych kopii (vao 1996).

DNA w mikro- i makrojadrze orzeskow jest
zorganizowane w nukleosomy w powigzaniu z
piecioma typami histonéw (Gorovsky 1986).
Geny tych organizméw, podobnie jak innych
organizmow eukariotycznych, sg podzielone na
eksony i introny. Po transkrypcji takich podzie-
lonych genéw musi zaj$¢ samosktadanie, czyli
wyciecie intronéw z transkryptu. Introny prze-
rywajace pre-mRNA, wystepujgce w jadrze or-
ganizméw eukariotycznych, sg usuwane przez
kompleks rybonukleinowo-biatkowy, zwany
~Spliceosome”. Inne introny, zwane grupami | i
Il, zawierajg konserwatywne wtdrne struktury
RNA, ktére majg aktywne miejsca dla swego
wiasnego sktadania. Czasteczki RNA dziatajgce
jak enzymy, zostaly nazwane rybozymami (Ba-
ringa 1993). W rybozymach introndéw | i Il gru-
py, RNA funkcjonuje zaréwno w katalizie, jak i
dla zachowania informacji. Takie samowycina-
jace sie introny moga byc¢ ,.zywymi skamielina-
mi”. Grupa | intronéw o takich specyficznych
wiasciwosciach, wystepuje u Protista, a wsrod
nich u orzeskéw w jgdrowym rRNA (Bhattacha-
rya 1998).

Bardzo interesujgcym procesem jest ,,samo-
sktadanie” pre-rRNA u Tetrahymena thermophi-
la. cech (1987) odkryt, ze wycinanie intronéw
rRNA zachodzi u tego gatunku in vivo bez udzia-
tu bialek enzymatycznych i zrédta energii z
zewnatrz. Funkcje enzymu petni intron, reszta
guanozyny jest przylgczana do granicy ek-
son/intron. Intron, z kolei, jest uwalniany jako
kolista czagsteczka; eksony sa potaczone. Naste-
puje seria trans-estryfikacji i dlatego nie jest
potrzebna energia z zewnatrz, np. z ATP. Gu-
anozyna spetnia role akceptora fosforanu w
pierwszej transestryfikacji. Intron jest centrum
katalitycznym, ajego aktywnos¢ wynika z li-go
i Ill1-cio rzedowej struktury (M cconnell i wsp6t-
aut. 1993).

Locus rRNA znajdujacy sie w mikrojadrze
Tetrahymena thermophila, podczas przeksztat-
cania mikrojgdra w makrojadro po koniugaciji,
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przechodzi skomplikowane przemiany. Jest on
ciety na 200 odcinkéw, do nich dodawane sg
telomeiy, a sekwencje flankujgce i zewnetrzne
sg wycinane. Nastepuje zwielokrotnienie tych
odcinkéw do 10000 kopii (Kapter 1993), ktore
majg forme wolnych, izolowanych palindro-
mow. Nie ulega amplifikacji tRNA i 55 rRNA
(Yao iwspotaut. 1978). U Parameciumzachodzg
podobne zmiany w locus rRNA w mikrojadrze
przeksztatlcanym po koniugacji w makrojadro
— ma miejsce dodawanie telomeréw (Gitiey i
wspotaut. 1988).

Uniwersalne kodony ,stop” organizmoéw
eukariotycznych u orzeskéw petnig inna role. U
Paramecium, Tetrahymena, Stylonychia i Oxy-
tricha kodony UAA i UAG sg uzywane do trans-
lacji glutaminy, ajedynym kodonem ,stop”jest
kodon UGA. Jednak u Euplotes kodon UGA
uzywany jest do kodowania cysteiny, a kodo-
nem ,stop” u Euplotes i Blepharismajest UAA.
Te réznice w znaczeniu kodondéw moga odzwier-
ciedla¢ ewolucyjne powigzania orzeskéw (Llang
i Heckmann 1993).

Pierwotniaki, ze wzgledu na wielkie bogac-
two form, sa dobrym materiatem do badan nad
ewolucja i réznorodnoscig zjawisk piciowych.

REPRODUCTION AND SEXUAL PHENOMENA

Halina Kosciuszko i Ewa Przybos

Mozna u nich obserwowac rézne stadia ewolucji
mitozy, mejozy, poliploidyzacji i politenizacji
chromosomow. Niektdre cechy podziatéw, mito-
tycznego i mejotycznego, sa typowe tylko dla
orzeskéw np. wrzeciono wewnatrzpodziatowe.
Pierwotniaki moga by¢ cennym materiatem w
wielu dziedzinach badan biologicznych.

Autorki pragng podziekowaé wszystkim,
ktérzy umozliwili wykorzystanie zamieszczo-
nych ilustracji oraz wydawnictwom, ktére zez-
wolity na ich reprodukowanie:

— dr M. A. Sleigh, ryciny 1-3 pochodzg z
ksigzki ,,Protozoa and Other Protists”, wydanej
w 1989 r. przez Cambridge University Press;

— dr dr K. Hiwitashi i A. Kitamura, fotogra-
fie 51 6a, b pochodza z artykutu ,Fertilization
in Paramecium” zamieszczonego w ksigzce Bio-
logy of Fertilization, tom 1, str. 57-85, wydanej
w 1985 r. przez Academic Press, Inc.

— dr H.-W. Kuhlmannowi za fotografie nr 9
pochodzaca z artykutu H.-D. Goértza i wspétaut.
sIntra-and intercellular communication sy-
stems in Ciliates” opublikowanego w Naturwis-
senschaften, tom 86, str. 422-434, 1999, wyda-
nym przez Springer-Verlag GmbH & Co. KG.

IN PROTOZOA

Summary

In ciliates, conjugation in which individuals repre-
senting complementary mating types compose pair, is a
very characteristic sexual process. Fertilization and later
reorganization of nuclear apparatus take place in partners
of conjugation. The nuclear apparatus of ciliates is com-
posed of a diploid micronucleus and a polyploid macronu-
cleus. During conjugation the micronucleus passes
through meiotic and mitotic divisions, whilst the macronu-
cleus disintegrates and a new one is formed from the
products of synkaryon divisions. During cell fission, the
micronucleus divides mitotically, whereas the macronu-
cleus passes parallelly through amitosis. The process of
conjugation is along chain ofreactions started by the initial
cell to cell interactions, called the preconjugant interaction.
This process induces cell union and in turn, the united cells

undergo the conjugant interaction which initiates nuclear
changes. Maturation of the macronucleus proceeds in a
different manner in different orders of ciliates; especially
interesting is the development of a new macronucleus in
subclass Spirotrichia, connected with the elimination of a
large part of the micronuclear genome. A very interesting
process is ,self-splicing” of the pre rRNA, i.e. removal of
introns observed in Tetrahymena thermophila. Protists are
a good material for the studies concerning evolution and
variability of sexual phenomena. For instance, different
stages of evolution of mitosis, meiosis, polyploidization,
polytenization of chromosomes can be observed in various
ciliate species. Some of the features of meiotic and mitotic
divisions are typical only for ciliates (e.g. acentric divisions
involving the intranuclear spindle).
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