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ROZMNAŻNIE I ZJAWISKA PŁCIOWE U PIERWOTNIAKÓW

W PROW ADZENIE

W świecie jednokomórkowców możliwość 
rozmnażania się drogą bezpłciową i płciową 
jest powszechna. Pierwszy sposób może polegać 
na zwykłym podziale mitotycznym, powstają 
wtedy dwie komórki potomne o jednakowym 
genotypie. Podział może być podłużny (np. u 
wiciowców) lub poprzeczny (np. u orzęsków). U 
zarodziowych (ameby) trudno jest mówić o osi 
podziałowej.

Częstą formą rozmnażania bezpłciowego 
jest schizogonia (syn. podział rozpadowy) pole­
gająca na wielokrotnym podziale jądra komór­
kowego, w wyniku którego powstaje wielojądro- 
wy organizm rozpadający się następnie na wiele 
potomnych komórek jednojądrowych.

Pączkowanie to rozmnażanie polegające na 
oddzieleniu się od osobnika macierzystego 
mniejszego organizmu potomnego (albo spoiy) 
w postaci pączka. W obrębie pierwotniaków 
pączkowanie występuje u orzęsków z rodzaju 
Astomata, u kolonijnych Peritricha i u sysydla- 
czków (Suctoria).

Innym przykładem rozmnażania bezpłcio­
wego jest palintomia występująca w cyklu roz­
wojowym gatunków pasożytniczych u niektó­
rych orzęsków (Apostomata, histofagi), polega­
jąca na tym, że po ukończeniu żerowania i 
osiągnięciu odpowiedniej wielkości orzęsek en- 
cystuje się i jako nieruchomy tomont dzieli się 
raz lub wielokrotnie tworząc małe tomity, które 
po wydostaniu się z cysty zaczynają żerować.

U wielojądrowych pierwotniaków, np. u sło­
necznicy Actinosphaerium, ameby Pelomyxa czy 
opaliny, występuje plazmotomia — podział pla- 
zmodium na dwa lub więcej wielojądrowych 
plazmodiów potomnych, w wyniku czego jądra 
plazmodium macierzystego zostają mniej więcej

równomiernie rozdzielone do organizmów poto­
mnych.

U sporowców (Sporozoa), do których należą 
wyłącznie pierwotniaki pasożytnicze, pełny cykl 
obejmuje schizogonię, gametogonię i sporogo- 
nię. Po kopulacji gamet zygota otacza się grubą 
błoną i przemienia w sporę. W sporze pierwszy 
podział jądra zygotycznego jest redukcyjny 
wskutek czego wszystkie dalsze stadia są ha- 
ploidalne, z wyjątkiem diploidalnej zygoty. W 
dalszych podziałach jąder powstają sporozoity. 
Proces nosi nazwę sporogonii i jest jeszcze jed­
nym przykładem rozmnażania bezpłciowego.

Warto dodać, że w omówionych sposobach 
rozmnażania bezpłciowego biorą udział komór­
ki zwane agamontami. Są to organizmy zdolne 
wyłącznie do rozmnażania z pojedynczych ko­
mórek nie będących gametami. Jest to częsty 
sposób rozmnażania agamogamicznego, obser­
wowany np. u wielu wiciowców czy korzenionó- 
żek.

Strategia rozmnażanie bezpłciowego u pier­
wotniaków prowadzi do szybkiego zwiększania 
liczby osobników, natomiast jej wadą jest brak 
zmienności genetycznej.

Dopiero rozród płciowy, bardziej skompliko­
wany, prowadzi do powstawania nowych kom­
binacji (rekombinacji) materiału genetycznego. 
Komórki wchodzące w fazę rozrodu płciowego, 
mogące same pełnić funkcję gamety bądź prze­
kształcać się w komórki rozrodcze, noszą nazwę 
gamontów. Podstawowe cechy procesów płcio­
wych to: (1) wytwarzanie gamet (gamogonia); 
(2) fizjologiczne i/lub morfologiczne zróżnico­
wanie gamontów/gamet lub genetycznych ją­
der (pronukleusów); (3) połączenie dwóch ha- 
ploidalnych jąder o różnych genotypach w pro­
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cesie zapłodnienia i powstanie diploidalnej zy­
goty (jeśli zygota zachowuje zdolność do ruchu 
nosi nazwę ookinety). Pojawiające się nowe re­
kombinacje genów, posiadające odpowiednią 
wartość adaptacyjną, umożliwiają przetrwanie 
osobnika/populacji oraz pozostawienie potom­
stwa (C zap ik  1980).

Redukcja do połowy liczby chromosomów 
musi nastąpić w określonym czasie i na podsta­
wie tego, kiedy w cyklu życiowym pierwotniaka 
zachodzi mejoza, dzielimy gatunki na haploi- 
dalne i diploidalne.

Gatunki haploidalne, haplonty, przechodzą 
cykl życiowy, w którym dominuje haplofaza. U 
tych pierwotniaków, w pewnych warunkach, 
część osobników, gamontów, spełnia funkcję 
gamet, bądź przekształca się w komórki rozrod­
cze i łącząc się ze sobą parami tworzy diploidal­
ne zygoty. Te z kolei, przechodzą mejozę poza- 
płodnieniową (postgamiczną), prowadzącą do 
wytworzenia haplontów, które po dojrzeniu sta­
ją się osobnikami troficznymi, trofontami, roz­
mnażającymi się bezpłciowo.

U diplontów, aby powstały gamety, mejoza 
musi zajść u osobników troficznych przygoto­
wanych do tego podziału. Powstałe gamety łączą 
się w procesie zapłodnienia i zygota po dojrze­

niu staje się osobnikiem troficznym dając dal­
sze generacje trofontów w procesie rozmnaża­
nia bezpłciowego. Jest to mejoza przedzapłod- 
nieniowa (pregamiczna), a w cyklu życiowym 
dominuje diplofaza. Ten model występuje nie­
mal u wszystkich wyższych roślin, wyższych 
zwierząt i u człowieka.

Inaczej przebiega rozród płciowy u orzę- 
sków, gdzie nie występuje rozmnażanie płciowe 
połączone ze zwiększaniem się liczebności osob­
ników. Ta grupa pierwotniaków osiąga różno­
rodność genetyczną w drodze procesu płciowe­
go zwanego koniugacją, który będzie szczegóło­
wo omówiony w dalszych rozdziałach.

Autogamia (proces samozapłodnienia, syn. 
endomiksja) jest sposobem rozrodu płciowego 
polegającym na utworzeniu zygoty (synkarion) 
z połączenia autogamęt powstałych w obrębie 
jednego osobnika, co prowadzi do homozygo- 
tyczności we wszystkich parach alleli. Autoga­
mia występuje w zespole gatunków Paramecium 
aurelia i jest cennym narzędziem wykorzysty­
wanym w badaniach genetycznych. Proces ten 
jest powszechny u zarodnikowców parzydełko­
wych (Cridosporidia), natomiast bardzo rzadko 
spotyka się go u niektórych okrzemek, otwornic 
i słonecznic.

JĄD RO W E I GENETYCZNE ASPEKTY ROZM NAŻANIA 
PO D ZIAŁ JĄD RA W  M ITOZIE I W  MEJOZIE

Podział osobnika na dwa potomne może być 
skomplikowanym procesem, szczególnie u ga­
tunków ze złożoną organizacją, która musi zo­
stać odtworzona, jak np. orzęsków. Podział ko­
mórki jest normalnie poprzedzony przez mito- 
tyczny lub mejotyczny podział jądra (R a ik o v  
1982). Podwojenie ilości DNA zachodzi w fazie 
S każdego cyklu komórkowego. Sytuacja jest 
bardziej złożona podczas serii szybkich podzia­
łów jąder poprzedzających podział wielokrotny 
— schizogonię, lub w czasie kolejnych podzia­
łów bez wzrostu komórki, jak to ma miej see przy 
tworzeniu się spor lub gamet. Może to wymagać 
puli nukleotydów potrzebnych do szybkiej re­
plikacji DNA lub też może wynikać z depoliploi- 
dyzacji poliploidalnego jądra (S le ig h  1989).

Niektóre pierwotniaki mają diploidalne ją­
dra zawierające po dwa chromosomy z każdej 
pary, podobnie jak somatyczne jądra wyższych 
roślin i zwierząt. Jądra innych są haploidalne z 
nieparzystymi chromosomami, tak jak gamety 
wyższych roślin i zwierząt. Poliploidalne jądra z 
wieloma zestawami chromosomów występują 
również u pierwotniaków (np. makronukleus u 
orzęsków). Jądra diploidalne mogą dzielić się 
mejotycznie dla wytworzenia jąder haploidal-

nych, ale częściej obydwa rodzaje jąder, diploi­
dalne i haploidalne, dzielą się mitotycznie od­
twarzając jądra potomne, takie jak macierzyste.

Przed rozpoczęciem mitozy każdy gen jest 
zreplikowany, każdy chromosom istnieje w po­
staci dwóch chromatyd połączonych centrome- 
rem. W czasie podziału dwie chromatydy roz­
dzielają się i po podziale centromeru jedna chro- 
matyda przechodzi do jednego jądra potomne­
go, druga do drugiego.

Podstawowa różnica w przebiegu mej ozy po­
lega na tym, że podczas pierwszego podziału 
mejotycznego centromery nie dzielą się i chro­
mosomy, po jednym z każdej pary, wędrują do 
komórek potomnych — w ten sposób liczba 
chromosomów zostaje zredukowana do połowy. 
Najczęściej mejoza jest typowa i obejmuje dwa 
podziały z rozdzieleniem chromosomów w pier­
wszym podziale i chromatyd w drugim. Ale u 
niektórych jednokomórkowców występuje re­
dukcja liczby chromosomów podczas jednego 
podziału (R a ik o v  1982) i jest wtedy nazywana 
mejoząjednopodziałową (ang. one-step meiosis). 
Występuje ona u wszystkich Sporozoa, niektó­
rych kolonijnych wiciowców i przypuszczalnie 
u bruzdnic (Dinoflagellata) (S le ig h  1989). C le -
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Rye. 1. Schemat (a) mitozy, (b) mejozy i (c) jednopodziałowej redukcji liczby chromosomów (wg S le ig h  1989).

VELAND (1950) wykazał, że w jednopodziałowej 
redukcji chromosomy i centromery ulegają su- 
presji, podczas gdy w mej ozie podział centrome- 
rów podlega supresji w pierwszym podziale, w 
wyniku czego rozchodzą się całe chromosomy, 
po jednym z każdej pary, zaś w drugim podziale 
następuje rozdzielenie podwojonych przed pier­
wszym podziałem chromatyd. Redukcja liczby 
chromosomów odbywająca się podczas jednego 
podziału jest zdaniem S le ig h  (1989) bardziej 
prymitywnym procesem mej o tycznym. Rye. 1 
ilustruje wszystkie trzy możliwości podziałów.

Mejoza jest procesem bardziej złożonym niż 
mitoza, chociaż oba te podziały mają wiele cech 
porównywalnych. Dwa podziały mejotyczne na 
ogół następują szybko po sobie. W czasie roz­
ciągniętej profazy I chromosomy, występujące 
w postaci sparowanych chromatyd, łączą się w 
homologiczne pary, chromatydy oplatają się w 
obrębie pary tworząc synaptonemalne komple­
ksy i chromatydy mogą wymieniać się pomiędzy 
nimi. Proces ten, znany jako „crossig over”, jest

jednym ze źródeł nowych rekombinacji genów. 
Po dalszym skróceniu chromosomów i przycze­
pieniu centromerów do mikrotubuli wrzeciona, 
jeden chromosom pary będzie związany z jed­
nym biegunem wrzeciona, drugi z przeciwnym. 
Anafazowa wędrówka chromosomów rozdziela 
dwa chromosomy każdej pary do przeciwległych 
biegunów — w ten sposób powstaj ą dwie haploi- 
dalne grupy i dokonuje się redukcja liczby chro­
mosomów. Wkrótce po tym, każdy zestaw chro­
mosomów tworzy nowe wrzeciono podziałowe 
metafazy II. Tym razem centromery dzielą się i 
dwie chromatydy każdego chromosomu roz­
dzielają się w anafazie II tworząc jądra haploi- 
dalne w fazie Gl. W końcu telofaza II prowadzi 
do powstania czterech haploidalnych jąder z 
jednego wyjściowego — diploidalnego (Ryc. 2). 
Podział komórki może towarzyszyć każdemu z 
tych podziałów, a może też wystąpić później.

W jednopodziałowej redukcji, podczas upro­
szczonej profazy, chromosomy jedynie skupiają 
się w luźne pary — tworzenie chiazm i „crossing
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over” nie występuje i wszystkie chromosomy 
zachowują tę samą konstytucję genetyczną. 
Tylko dwa haploidalne jądra powstają z każdego

Ryc. 2. Schemat prze­
biegu mej ozy (wg Sle ­

igh  1989).

WZORCOWE CYKLE ŻYCIOWE I PROCESY PŁCIOWE U PIERWOTNIAKÓW

G r e l l  (1967, 1973) dokonał przeglądu pro­
cesów płciowych u pierwotniaków i wykazał ich 
różnorodność. Pomimo, że wiele z tych organi­
zmów nie wykazuje seksualnego stadium w 
cyklu życiowym, to jednak przyjmuje się, że 
niektóre z nich ewoluowały z form wykazują­
cych mejozę i zapłodnienie, inne mogą być pier­
wotnie aseksualne (S le ig h  1989). Powszech­
ność występowania procesów mejotycznych su­
geruje, że mejoza ewoluowała tylko raz u wspól­
nego przodka wszystkich form seksualnych. 
Można by oczekiwać, że gatunki pierwotnie ase­
ksualne będą haploidalne, tymczasem wiele z 
nich jest diploidalnych lub poliploidalnych —

wobec nieobecności mej ozy poziom ploidii jest 
trudny do ustalenia.

S le ig h  (1989) rozważa ewolucyjne ewentu­
alności powstawania różnych wariantów cykli 
życiowych u Protista i omawia szczegółowo:

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

— pierwsze pojawienie się procesów płcio­
wych, które przypuszczalnie pociągnęło za sobą 
połączenie się dwóch haploidalnych osobników 
i następującą po nim mejozę zygoty dla wytwo­
rzenia organizmów haploidalnych, które w dal­
szym ciągu dzieliły się mitotycznie (Ryc. 3b);

diploidalnego i takie jądra potomne mogą w 
dalszym ciągu dzielić się mitotycznie.
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— sytuację kiedy diploidalna zygota podle­
ga znacznemu rozrostowi przed podziałem i 
rozciągnięcie fazy wzrostu z podziałami mitoty- 
cznymi może dać cykl życiowy z pośrednio (ang. 
intermediary) występującą mejozą, z przemien- 
nościąfaz: haploidalnej i diploidalnej. Zjawisko 
to spotykane jest u wielu wielu roślin lądowych 
(Ryc. 3c);

Ryc. 3. Diagram ilustrujący występowanie zapłod­
nienia (F) i podziału redukcyjnego (R) w czterech 
różnych wzorcach cyklu życiowego u organizmu

(a) aseksualnego i haploidalnego, (b) haploidalnego z zygo­
ty czną mejozą, (c) haplo-diploidalnego z pośrednią mejozą i 
(d) diploidalnego z gamety czną mejozą (wg S leigh 1989).

— dalsze rozciągnięcie fazy diploidalnej pro­
wadzące do wzorca cyklu życiowego występują­
cego u wyższych zwierząt, u któiych w wyniku 
mejozy powstają gamety (Ryc. 3d).

Chociaż istnieje wiele przykładów łączenia 
się (fuzji) agamicznych komórek u Protozoa (Se- 
ravin i G oo d kov  1984) mogących wskazywać na 
możliwość powstawania procesów płciowych, to 
jednak wszystkie znane procesy seksualne wy­
magają wystąpienia mejozy w pełnej lub zredu­
kowanej postaci w określonym stadium cyklu 
życiowego. Prowadzi to do powstania haploidal- 
nych gametycznych jąder (pronukleusów), z 
których dwa łączą się w procesie zapłodnienia 
w diploidalny synkarion. Po dopełnieniu tych 
podstawowych wymagań rozrodu płciowego ist­
nieje jednak duża różnorodność w ich szczegó­
łach. Na przykład pronukleusy znajdują się 
zwykle, ale nie zawsze, w specjalnych komór­
kach — gametach. U jednych gatunków gamety 
nie różnią się morfologicznie tylko fizjologicznie 
— są to izogamety, u innych mogą różnić się 
wielkością i budową — to anizogamety. W wielu 
przypadkach są one określane jako męskie i 
żeńskie, analogicznie z anizogametami wystę­
pującymi u Metazoa i wyższych roślin, gdzie 
żeńską komórką rozrodczą jest komórka jajowa 
i występuje oogamia, a męską — plemnik. Łą­
czenie się gamontów, jeszcze zanim nastąpiło 
ich zróżnicowanie w gamety lub jądra gamety - 
czne, występuje w niektórych grupach pierwot­
niaków. Fuzja gametycznych jąder po ich zróż­
nicowaniu nosi nazwę gamontogamii, dla od­
różnienia od gametogamii, kiedy łączą się dwie 
gamety. Koniugacja jest procesem, w którym 
powstaje cytoplazmatyczne połączenie (mostek) 
pomiędzy dwiema komórkami różnych typów 
koniugacyjnych. W niektórych przypadkach 
(orzęski) gametyczne jądra są wymieniane, w 
innych (niektóre glony i grzyby) — tylko jedno 
gametyczne jądro wędruje przez mostek i łączy 
się z drugim. Z kolei autogamia polega na łącze­
niu się gamet lub gametycznych jąder wytwo­
rzonych w tym samym gamoncie.

PROCESY PŁCIOWE U ORZĘSKOW

Różnorodność pierwotniaków, ujawniająca 
się w ich morfologii i fizjologii, jest też widoczna 
w procesach płciowych. U niektórych gatunków 
występują zarówno bezpłciowe, jak i płciowe 
fazy, podczas gdy inne reprodukują się tylko 
bezpłciowo (np. ameby). Można obserwować od­
dzielenie procesów płciowych od reprodukcji 
(np. u orzęsków najpierw występuje koniugacja, 
potem podział komórki). Może to być adaptacją 
pozwalającą na rekombinację genów i wykorzy­
stanie hybrydyzacji, z ominięciem wrażliwych 
stadiów w czasie podziału komórki (And er so n  
1987).

Charakterystycznym procesem płciowym 
orzęsków jest koniugacja, podczas której osob­
niki uzupełniających się typów koniugacyjnych 
tworzą pary. W koniugantach zachodzi reorga­
nizacja aparatu jądrowego.

Typowy dla orzęsków aparat jądrowy jest 
zbudowany z mikrojądra lub mikrojąder i ma- 
krojądra lub makrojąder. Jądra te różnią się 
budową, wielkością i funkcją (Ryc. 4). Jądrowy 
dualizm jest prawie wyłączną cechą orzęsków 
(opisany jest też u niektórych otwornic, Raikov

1982). Mikrojądro, głównie generatywne, jest 
zasadniczo diploidalne, uczestniczy w podziale
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mejotycznym i mitotycznym z udziałem aparatu 
podziałowego zbudowanego z mikrotubul. Wy­
kazuje niski poziom transkrypcji lub jej brak.

w ~

i
Ryc. 4. Osobnik Paramecium jenningsi w  stadium 
wegetatywnym. Widoczne makrojądro i dwa mikro- 
jądra, x  500 (Pr zyb o ś  1986b).

W fazie wegetatywnej cyklu życiowego orzęska 
może odgrywać istotną rolę w pokoniugacyjnej 
stomatogenezie, jako centrum organizacyjne 
dla mikrotubul (N aka jim a  i M ikam i 1998) i utrzy­
muje kortykalną strukturę, głównie aparatu 
oralnego (H arem ak i i współaut. 1995). Mogą być 
różne typy mikrojąder, np. u Paramecium są 
pęcherzykowate, typu chromosomowego lub 
zbite (F ok in  1997).

Makrojądro jest jądrem wegetatywnym, po- 
liploidalnym, a właściwie poligenomowym; za­
wiera dużo RNA, metaboliczne DNA, kieruje 
przemianą materii w komórce. Stwierdzono (M i­
kami 1996), że mikrojądro dzieli się w każdym 
stadium koniugacji przy braku makrojądra, ale 
tylko wtedy, gdy czynnik indukujący jego po­
dział został wytworzony przez makrojądro. W 
trakcie podziału poprzecznego osobników wege­

tatywnych makrojądro dzieli się amitotycznie. 
Podział ten jest kombinacją endomitoz i segre­
gacji genomów, nie występują tu wyraźne chro­
mosomy. W podziale uczestniczą mikrotubule 
(N um ata  i współaut. 1999). Makrojądro może 
zawierać podjądra haploidalne lub diploidalne, 
lub zbiorczy chromosom. W interfazie zawiera 
elementy chromatynowe i jąderka, jest otoczone 
podwójną otoczką jądrową (P r z y b o ś  1996).

Według N ils s o n  (1999a) u Tetrahymena py- 
rijormis chromatyna w makrojądrze występuje 
w postaci podjąder, które są równo rozdzielane 
do komórek potomnych podczas podziału. 
Ponadto makrojądro jest zakotwiczone do obu 
biegunów komórki (N i ls s o n  1999b). Nie obser­
wowano u orzęsków centrioli. W makrojądrze w 
stadium wegetatywnym można obserwować 
wyrzucanie pewnej ilości chromatyny w celu 
regulacji ilości zawartego w nim DNA (B od en - 
b e n d e r  i współaut. 1992).

Aparat jądrowy ulega skomplikowanym 
przemianom w trakcie koniugacji. Koniugacja 
została opisana u Paramecium już w 1786 r. 
przez O. F. Mullera, a w XIX w. badali ją m.in. 
Hertwig i Maupas. Składa się ona z szeregu 
etapów. Rozpoczyna się z chwilą, gdy reaktywne 
dojrzałe płciowo osobniki uzupełniających się 
typów koniugacyjnych łączą się ze sobą (Son- 
n e b o rn  1937). Przed dojrzałością jest okres nie­
dojrzałości mierzony liczbą podziałów komórko­
wych (SONNEBORN 1957). Dojrzałe płciowo osob­
niki ujawniają aktywność płciową tylko w fazie 
stacjonarnej, w warunkach względnego wygło­
dzenia (H iw a tash i i K ita m u tra  1985) (Ryc. 5 i 6). 
W każdym z koniugantów mikrojądro przecho­
dzi zwykle trzy podziały pregamiczne (dwa me- 
jotyczne i jeden mitotyczny). W trzecim podzia­
le mitotycznym uczestniczy tylko 1 mikrojądro

Ryc. 5. Reakcja płciowa u Para­
mecium caudatum.

a. N a tych m ias t po zm ieszan iu  re ­
ak tyw nych  uzupełn iających  się typów  
kon iugacyjnych, b. 1 m inutę po zm ie­
szaniu , x  300 (H iwatashi, K itamura 
1985).
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z obszaru znajdującego się blisko aparatu gę­
bowego. Jest interesujące, że podziały mikroją- 
der odbywają się z zachowaniem otoczki jądro­
wej — wewnątrzjądrowo. W wyniku tego podzia­
łu powstają pronukleusy: wędrujący, posiada-

potomne z osobnika pokoniugacyjnego dają po­
czątek siostrzanym liniom zwanym karionida- 
mi. Ponieważ wiele cech jest determinowanych 
przez geny mieszczące się w makrojądrze, moż­
na oczekiwać, że siostrzane karionidy będą

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

a. Połączenie w przedniej części (ang. 
holfast union), b. Połączenie peristo- 
mami (ang. paroral union), x 150. 
(H iw atash i i K ita m u r a  1985).

jący mikrotubule i stacjonarny. Następuje wy­
miana wędrujących pronukleusów między part­
nerami. Istotną rolę odgrywa tu białko — fene- 
stryna, zlokalizowane pod epiplazmą, uczestni­
czące w przejściu wędrującego pronukleusa, 
jak też zakotwiczeniu stacjonarnego pronu­
kleusa w miejscu połączenia partnerów koniu­
gacji (N e ls e n  i współaut. 1994). Kolejnym eta­
pem jest kariogamia, to jest zlanie się haploi­
dalnych pronukleusów, stacjonarnego i wymie­
nianego wędrującego, w każdym z partnerów. 
Powstaje diploidalne jądro zwane synkarionem. 
Po utworzeniu synkarionu partnerzy koniugacji 
oddzielają się. Po upływie około godziny zacho­
dzi regeneracja rzęsek i trichocyst, które uległy 
degeneracji w czasie koniugacji. Z kolei, nastę­
pują pozygotyczne podziały synkarionu, różni­
cowanie się jąder na mikro- i makrojądra, po­
przez stadium zawiązków makrojąder (Ryc. 7, 
8). Liczba powstających zawiązków makrojąder 
jest zmienna i może być cechą diagnostyczną. 
Różnicowanie się jąder pozostaje pod wpływem 
cytoplazmy i jest zależne od położenia jąder w 
przedniej lub tylnej części komórki (A u fd e rh e i-  
d e  i współaut. 1983, Y a n g  iTAKAHASHi 1999).

W zespole gatunków Paramecium aurelia 
przy końcu koniugacji występuje stadium, w 
którym każdy z partnerów ma 2 nowe mikroją- 
dra i 2 nowe makrojądra. Nowe makrojądra 
zawsze segregują bez podziału przy pierwszym 
podziale pokoniugacyjnym. Powstałe komórki

identyczne. W czasie rozwoju nowego makroją­
dra następuje determinacja typów koniugacyj- 
nych, które będą ujawniane w wegetatywnych 
komórkach po ich dojrzeniu (Orias 1986). W 
grupie A gatunków, np. u Paramecium primau- 
relia, nowe makrojądro determinuje typ koniu- 
gacyjny niezależnie od macierzystej cytoplazmy 
i typu makrojądra. W grupie B gatunków, np. 
u P. tetraurelia, macierzysty typ płciowy i cyto- 
plazma wpływają na nowotworzone makrojądro 
w ten sposób, że komórki potomne są tego 
samego typu co komórka wyjściowa (Preer  
1989). Ekspresja typów koniugacyjnych jest 
kontrolowana przez allele występujące w locus 
typu koniugacyjnego. Typy parzyste są deter­
minowane przez dominujący allel, nieparzyste 
— przez recesywny. W gatunkach zespołu Para­
mecium aurelia występują po dwa typy koniu- 
gacyjne, natomiast u Euplotes są one liczne. 
Poszczególne gatunki czy rodzaje orzęsków róż­
nią się typem kojarzenia, mogą przejawiać ko­
jarzenie krewniacze (ang. inbreeding) lub koja­
rzenie niekrewniacze (ang. outbreeding) (So n - 
n ebor n  1957, Przyboś  1986a).

W trakcie koniugacji w gatunkach rodzaju 
Paramecium stare makrojądro ulega rozpado­
wi; wyjątkiem jest P. bursaria, u którego rozpa­
du nie obserwuje się.

Postać mikrojąder w profazie pierwszego po­
działu mejotycznego w koniugacji jest chara­
kterystyczna dla orzęsków. Mikrojądra mogą
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występować jako półksiężyc (ang. crescent), np. 
u Paramecium aurelia spp. czy Tetrahymena, 
lub jako stadium spadochronowe u wielu ro­
dzajów orzęsków. Stadia te odpowiadają zygo-

tenowi (z biwalentami) i pachytenowi (z tetrada- 
mi) klasycznych etapów profazy I mej ozy. W 
kolejnym stadium — diakinezie, ma miejsce 
skracanie się mikrojądra. Przed profazą mikro-

Ryc. 7. Osobniki Paramecium triaurelia w koniugacji, 
wszystkie fotografie x 600 (P r zyb o ś  i współaut. 
1979).

Dwa występujące tu mikrojądra w czasie podziałów: a. 
profazy I mejozy, stadium półksiężyca, b. po pierwszym 
podziale mejotycznym, rozpad makrojądra, c. w drugim 
podziale mejotycznym, dalszy rozpad makrojądra, d. pro- 
nukleusy widoczne w obu partnerach, postępujący rozpad 
makrojądra, e. wymiana wędrujących pronukleusów.
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jądro odsuwa się od makrojądra, powiększa i 
słabo się wybarwia. Profaza jest poprzedzona 
przez premejotyczną replikację DNA (R a ik o v  
1995). Chromosomy są widoczne jako biwalen- 
ty w profazie lub w metafazie mej ozy. W profa- 
zie, w zygotenie i pachytenie, można obserwo­
wać kompleksy synaptonemalne z chiazmami 
(R a ik o v  1995, K o v a le v a  i współaut. 1997). W 
wyniku mej ozy powstają jądra gametyczne.

wych. U Paramecium po zmieszaniu osobników 
uzupełniających się typów koniugacyjnych za­
chodzi aglutynacja (ang. mating reaction). 
Osobniki kontaktują się rzęskami znajdującymi 
się po stronie brzusznej. Następnie ma miejsce 
połączenie się osobników przednimi końcami, 
po ich brzusznej stronie (ang. holdfast union). 
Kontakt rozszerza się wraz z degeneracją rzę­
sek, osiąga cytostom i następuje zlanie się osob-

Podział jąder zachodzi u orzęsków z zachowa­
niem otoczki jądrowej i jest podziałem acentrycz- 
nym. Otoczka jądrowa spełnia istotną rolę u orzę­
sków, gdyż może być centrum organizacyjnym 
dla mikrotubul, kontroluje ich liczbę, orientację, 
ułożenie przestrzenne i biegunowość. Centroso- 
my natomiast, mogą być rozproszone (chromoso­
my holocentiyczne) (Przyboś  1986a).

Przejście orzęsków ze stadium wegetatyw­
nego w fazę płciową koniugacji jest wynikiem- 
procesu, któiy trwa jakiś czas i ma miejsce w 
fazie G cyklu życiowego komórek (Luporini i 
M iceli 1985). W czasie fazy przedkoniugacyjnej 
zachodzą procesy przygotowawcze; u wszy­
stkich orzęsków wzrasta synteza białka, u Pa­
ramecium mikrojądra odsuwają się od makro­
jądra, a u Tetrahymena zachodzi przekształce­
nie końców komórek. Jak wiadomo, partnerzy

Ryc. 8. Aparat jądrowy zreorganizo­
wany po koniugacji, Paramecium  
jenn ingst Widoczne zawiązki ma­
kr oj ąder (A), mikrojądra (mi), frag­
menty starego makrojądra (SM), x 
500 (Przyboś 1986b).

nikówwtym obszarze (ang. paroral union) (Ryc. 
6). Degeneracja rzęsek posuwa się ku tyłowi 
wraz z degeneracją trichocyst. Osobniki koniu- 
gujące przylegają do siebie błonami komórko­
wymi. Powstaje pewna liczba punktowych fuzji 
błon, a w konsekwencji małe otworki w błonach 
i cytoplazmatyczne powiązania partnerów (Hi- 
w a ta sh i i K ita m u ra  1985), które umożliwiają 
wymianę materiału genetycznego — wędrują­
cych pronukleusów. Po powstaniu połączenia w 
okolicy cytostomu, mikrojądra wchodzą w fazę 
S przedmejotycznej syntezy DNA, powiększają 
się, po czym zachodzą ich podziały, jak wspo­
mniano wyżej.

Przedkoniugacyjne oddziaływania u orzę­
sków badano u Paramecium i Euplotes, gatun­
ków ewolucyjnie zaawansowanych i u prymi­
tywnego orzęska Blepharisma, a także, jednak

Ryc. 9. Kolejne stadia tworzenia się koniugujących par u Euplotes octocarinatus. SEM, x 200 (G ó r t z  i 
współaut. 1999).

koniugacji należący do uzupełniających się ty­
pów koniugacyjnych są podobni morfologicz­
nie, ale różni fizjologicznie. Interesującym pro­
blemem jest powstanie kontaktu między part­
nerami koniugacji i koordynacja zjawisk płcio-

mniej intensywnie, w rodzajach Dileptus i Tetra­
hy mena (G ó r t z  i współaut. 1999). Łączenie się 
reaktywnych osobników w parki jest specjalną 
formą rozpoznawania komórkowego i powoduje 
kolejne zmiany. Zetknięcie się osobników o uzu­
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pełniających się typach koniugacyjnych u Para­
mecium spp. nie jest powodowane przez cząste­
czki sygnałowe, to jest feromony lub gamony, 
znane u innych orzęsków. Istotną rolę odgrywa 
tu stan jonowy błon (M o r c h io  i C rippa  F ra n c e -  
SCHI 1996). Po osiągnięciu przez komórki doj­
rzałości, syntetyzowane jest białko zwane „ma­
ting”, które migruje (z grupami naładowanymi 
dodatnio) w kierunku błon strony brzusznej, 
potem rozprzestrzenia się na rzęski. Aktywność 
tych substancji ujawnia się wtedy, gdy komórki 
są w okresie dojrzałości płciowej cyklu klonal- 
nego i w fazie stacjonarnej klonu. Ujawnienie 
się aktywności substancji prowadzących do 
płciowej reakcji jest związane z pojawieniem się 
hydrofobowości na końcu brzusznych rzęsek 
(H iw a tash i i K ita m u ra  1985). T r i e l l i  i współaut. 
(1997) uważają, że u Paramecium primaurelia 
cząsteczki pokrewne systemowi cholinergiczne- 
mu, obecne na powierzchni komórek dojrzałych 
do koniugacji, odgrywają rolę w tworzeniu par. 
U Paramecium współdziałanie komórkowe jest 
widoczne jako wspomniana już aglutynacja 
osobników.

U Tetrahymena jedna z lektyn (konkana- 
walina A) hamuje tworzenie par, wiążąc się z 
powierzchnią komórek tworzących parki przez 
receptory znajdujące się na powierzchni i sku­
pione wokół połączenia koniugacyjnego (C asc i i 
H u fn a g e l  1988). W tym rodzaju dla zaistnienia 
koniugacji w kolejnych jej fazach muszą być 
spełnione określone warunki. Komórki będące 
w logarytnicznej fazie wzrostu muszą być gło­
dzone, aby nastąpiły zmiany potrzebne do za­
istnienia procesu płciowego. Fizyczny kontakt 
osobników reprezentujących uzupełniające się 
typy koniugacyjne (u.t.k.), prowadzi do stadium 
stymulacji i do tworzenia parek. Z kolei, nastę­
pują zmiany w górnej części komórki (wyginają 
się, są wydłużone i stępione). Komórki u.t.k. 
tworzą parki luźno połączone przednimi końca­
mi. Potem powstaje połączenie koniugacyjne 
(B ru n s  i B r u s s a r d  1974).

Związki sygnałowe, feromony, istnieją u in­
nych orzęsków, np. u Euplotes. U Euplotes octo- 
carinatus, mającego 10 typów koniugacyjnych, 
feromony nie tylko indukują koniugację, ale 
również funkcjonują jako chemoatraktanty 
(K uh lm ann  i współaut. 1997) przed zaczęciem 
koniugacji (Ryc. 9). Dojrzałe komórki dziesięciu 
typów koniugacyjnych odpowiadają na wszy­
stkie feromony z wyjątkiem tych, które same 
wydzielają. Mają receptory feromonowe nie re­
agujące na własny feromon danego typu koniu­
gacyjnego. Pierwszym orzęskiem, u którego wy­
izolowano feromony, była Blepharisma japoni- 
cum (H o n d a  i M iyak e  1975), a potem wyizolowa­
no je u Euplotes raikoui (Lu p o r in i i współaut.

1983). Ostatnio wykazano, że feromony u orzę­
sków mogą funkcjonować jako specyficzne dla 
typu koniugacyjnego sygnały, służące dla roz­
poznawania komórkowego. Feromony Euplotes 
raikoui determinowane są przez serię alleli w 
pojedynczym locus (Lu porin i 1999). U Blepha­
risma i Euplotes proces aglutynacji reaktyw­
nych osobników jest poprzedzony okresem 
oczekiwania.

Należy podkreślić, że koniugacja występuje 
u wszystkich orzęsków, nawet u najbardziej 
prymitywnych, co sugeruje, że proces ten jest 
tak stary jak same orzęski. Koniugacja zapew­
nia tworzenie nowych rekombinacji, zwiększe­
nie zmienności i żywotności populacji, powsta­
nie przewagi selekcyjnej. Zaczyna też nowy cykl 
życiowy osobników. Jej rolą jest odmłodzenie 
populacji przez reorganizację aparatu jądrowe­
go, bo stare makrojądro ulegające rozpadowi 
akumuluje zmutowane geny. Gatunki Parame­
cium starzeją się i giną, jeśli nie przejdą auto- 
gamii lub koniugacji (P r e e r  1986).

Innym procesem płciowym występującym u 
orzęsków jest autogamia. W jej trakcie rekon­
strukcja aparatu jądrowego zachodzi w poje­
dynczym osobniku. Mają miejsce dwa podziały 
mejotyczne i jeden mitotyczny mikrojąder, a 
powstałe dwa pronukleusy zlewają się. Z kolei, 
zachodzą podziały powstałego jądra diploidal- 
nego i różnicowanie produktów podziału jąder 
na makrojądra i mikrojądra. Autogamia prowa­
dzi do homozygotyczności we wszystkich pa­
rach alleli (por. P r a j e r  i K o ś c iu s z k o  1998).

U orzęsków może zachodzić także cytoga- 
mia, która jest autogamią występującą u part­
nerów koniugacji. Nie ma wtedy wzajemnej wy­
miany pronukleusów wędrujących, a proces 
ten, podobnie jak autogamia, prowadzi do 
homozygotyczności. W przebiegu koniugacji 
zdarzają się zaburzenia polegające na braku 
zlania się nowoprzybyłego pronukleusa wędru­
jącego z pronukleusem stacjonarnym.

Innym procesem jest regeneracja makroją­
dra, kiedy to jest ono odtwarzane z fragmentów 
starego. Czasem wskutek zaburzenia koniuga­
cji nie rozwija się nowe makrojądro, a wtedy 
stare nadal funkcjonuje.

Istnieje też proces koniugacji w obrębie klo­
nu zwany „selfing”. Odmienne są mechanizmy 
tego procesu u Paramecium i TetrahymencL U 
Paramecium polega on na zmianie kontroli 
transkrypcji w odpowiednim locus w stadium 
wegetatywnym. Zachodzi represja międzyalleli- 
czna, to jest represja i odblokowanie allelu. U 
Tetrahymena zachodzi natomiast swobodne 
sortowanie alleli w trakcie podziału, a „selfing” 
ma miejsce przed ukończeniem tego procesu 
(N an n ey  1980).
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Proces dojrzewania makrojąder po proce­
sach płciowych, czyli rozwój poliploidalnych so­
matycznych jąder, jest skomplikowany i może 
być przykładem swoistej inżynierii genetycznej, 
zwłaszcza u Euplotes, Stylonychia i Oxytricha 
należących do Polyhymenophorea (gromada), 
Spirotrichia (podgromada). Po wymianie pronu- 
kleusów i utworzeniu synkarionu, w trakcie 
rozwoju zawiązków makrojąder, powstają chro­
mosomy politeniczne. Następuje eliminacja du­
żej części chromatyny i druga poliploidyzacja. 
W ich dojrzałym makrojądrze występują chro­
mosomy o wymiarach genów. Powstają one w 
wyniku fragmentacji chromosomów i eliminacji 
z nich około 95% DNA oraz po dodaniu telome- 
rów (telomeiy są kompleksami złożonymi z biał­
ka i DNA, stabilizują końce chromosomów) z 
charakterystycznymi powtórkami C4A4 i G4T4 
( P r e s c o t t  1993). Powstałe krótkie chromosomy 
przechodzą liczne replikacje, np. u Oxytricha 
nova występuje 1000 kopii 2000 różnych ge­
nów. Delecje i destrukcje niekodującego DNA są 
tak intensywne, że powstają tysiące krótkich 
cząsteczek DNA mających pojedyncze geny lub 
jednostki transkrypcji ( P r e s c o t t  1996). Makro- 
jądro Paramecium czy Tetrahymena, należą­
cych do Oligohymenophorea (gromada), prze­
chodzi mniejsze zmiany w trakcie swego rozwo­
ju. Mają tu miejsce wycięcia niekodujących se­
kwencji, które dzielą mikrojądrowe chromoso­
my, oraz dodawanie telomerów z charaktery­
stycznymi powtórkami C4A2 i G4T2 (G a l l
1984). U Paramecium aurelia spp. w czasie 
dojrzewania makrojądra zachodzi amplifikacja 
(zwielokrotnienie) i przetasowanie mikrojądro- 
wego genomu, z fragmentacją chromosomów 
(M e y e r  i D u h a r c o u r t  1996).

U wszystkich zbadanych orzęsków, w czasie 
przekształcenia mikrojądra w makrojądro po 
koniugacji, pewne fragmenty mikrojądrowych 
chromosomów są wycinane, inne zachowywa­
ne, jednak z pewnymi przetasowaniami i zmia­
nami. Ten proces może być powiązany z wyjąt­
kowymi cechami makrojąder orzęsków, które 
aktywnie traskrybują i dzielą się bez kondensa­
cji chromosomów (Y a o  1996). Zawsze są doda­
wane telomery ( P r e e r  1989). Mikrojądrowy ge­
nom zawiera niekodujące sekwencje, usuwane 
w czasie rozwoju mikrojądra w makrojądro po 
koniugacji ( P r e s c o t t  1996). Powstałe „chromo­
somy” makrojądra segregują losowo w czasie 
wegetatywnego wzrostu; u Tetrahymena ma­
krojądro przejawia ploidalność 45C (45-cio 
krotność haploidalnego genomu), u Parame­
cium zawartość makrojądra odpowiada 800 ha- 
ploidalnym genomom mikrojądra. W rodzaju 
Paramecium genomy makrojądro we zawierają 
fragmenty DNA różnej długości, np. u P. bursa-

ria — do 300 par zasad, P. caudatum— do 750 
par zasad, a w zespole gatunków P. aurelia, P. 
multimicronucleatum i P. jenningsi zawierają 
cząsteczki DNA o długości 1400 do 2000 par 
zasad (P o te k h in  i R au tian  1999). Makrojądro 
Tetrahymena zawiera peryferyjnie zlokalizowa­
ne jąderka, które mają 18000 kopii genów na 
duże i małe rybosomalne RNA, istniejące jako 
pozachromosomowe palindromowe cząsteczki 
(Y a o  1996). W mikrojądrze Tetrahymena ther- 
mophila w chromosomie występuje pojedyncza 
kopia genu rRNA (Yao i Gall 1977, cyt. za Go- 
r o v s k y  1986); mikrojądro nie zawiera też jąde- 
rek ani pozachromosomowych zwielokrotnio­
nych kopii (Y ao  1996).

DNA w mikro- i makrojądrze orzęsków jest 
zorganizowane w nukleosomy w powiązaniu z 
pięcioma typami histonów (G o r o v s k y  1986). 
Geny tych organizmów, podobnie jak innych 
organizmów eukariotycznych, są podzielone na 
eksony i introny. Po transkrypcji takich podzie­
lonych genów musi zajść samoskładanie, czyli 
wycięcie intronów z transkryptu. Introny prze­
rywające pre-mRNA, występujące w jądrze or­
ganizmów eukariotycznych, są usuwane przez 
kompleks rybonukleinowo-białkowy, zwany 
„spliceosome”. Inne introny, zwane grupami I i 
II, zawierają konserwatywne wtórne struktury 
RNA, które mają aktywne miejsca dla swego 
własnego składania. Cząsteczki RNA działające 
jak enzymy, zostały nazwane rybozymami (Ba- 
r in g a  1993). W rybozymach intronów I i II gru­
py, RNA funkcjonuje zarówno w katalizie, jak i 
dla zachowania informacji. Takie samowycina- 
jące się introny mogą być „żywymi skamielina­
mi”. Grupa I intronów o takich specyficznych 
właściwościach, występuje u Protista, a wśród 
nich u orzęsków w jądrowym rRNA (B h a tta ch a - 

r y a  1998).
Bardzo interesującym procesem jest „samo­

składanie” pre-rRNA u Tetrahymena thermophi- 
la. C e c h  (1987) odkrył, że wycinanie intronów 
rRNA zachodzi u tego gatunku in vivo bez udzia­
łu białek enzymatycznych i źródła energii z 
zewnątrz. Funkcję enzymu pełni intron, reszta 
guanozyny jest przyłączana do granicy ek- 
son/intron. Intron, z kolei, jest uwalniany jako 
kolista cząsteczka; eksony są połączone. Nastę­
puje seria trans-estryfikacji i dlatego nie jest 
potrzebna energia z zewnątrz, np. z ATP. Gu- 
anozyna spełnia rolę akceptora fosforanu w 
pierwszej transestryfikacji. Intron jest centrum 
katalitycznym, a jego aktywność wynika z Ii-go 
i III-cio rzędowej struktury (M c c o n n e l l  i współ- 
aut. 1993).

Locus rRNA znajdujący się w mikrojądrze 
Tetrahymena thermophila, podczas przekształ­
cania mikrojądra w makrojądro po koniugacji,
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przechodzi skomplikowane przemiany. Jest on 
cięty na 200 odcinków, do nich dodawane są 
telomeiy, a sekwencje flankujące i zewnętrzne 
są wycinane. Następuje zwielokrotnienie tych 
odcinków do 10000 kopii (Kapler  1993), które 
mają formę wolnych, izolowanych palindro- 
mów. Nie ulega amplifikacji tRNA i 5S rRNA 
(Yao  i współaut. 1978). U Paramecium zachodzą 
podobne zmiany w locus rRNA w mikrojądrze 
przekształcanym po koniugacji w makrojądro 
— ma miejsce dodawanie telomerów (G illey i 
współaut. 1988).

Uniwersalne kodony „stop” organizmów 
eukariotycznych u orzęsków pełnią inną rolę. U 
Paramecium, Tetrahymena, Stylonychia i Oxy- 
tricha kodony UAA i UAG są używane do trans­
lacji glutaminy, a jedynym kodonem „stop” jest 
kodon UGA. Jednak u Euplotes kodon UGA 
używany jest do kodowania cysteiny, a kodo­
nem „stop” u Euplotes i Blepharisma jest UAA. 
Te różnice w znaczeniu kodonów mogą odzwier­
ciedlać ewolucyjne powiązania orzęsków (L lan g  
i H eckm ann 1993).

Pierwotniaki, ze względu na wielkie bogac­
two form, sa dobrym materiałem do badań nad 
ewolucją i różnorodnością zjawisk płciowych.

Można u nich obserwować różne stadia ewolucji 
mitozy, mejozy, poliploidyzacji i politenizacji 
chromosomów. Niektóre cechy podziałów, mito- 
tycznego i mejotycznego, są typowe tylko dla 
orzęsków np. wrzeciono wewnątrzpodziałowe. 
Pierwotniaki mogą być cennym materiałem w 
wielu dziedzinach badań biologicznych.

Autorki pragną podziękować wszystkim, 
którzy umożliwili wykorzystanie zamieszczo­
nych ilustracji oraz wydawnictwom, które zez­
woliły na ich reprodukowanie:

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

— dr dr K. Hiwitashi i A. Kitamura, fotogra­
fie 5 i 6a, b pochodzą z artykułu „Fertilization 
in Paramecium” zamieszczonego w książce Bio­
logy of Fertilization, tom 1, str. 57-85, wydanej 
w 1985 r. przez Academic Press, Inc.

— dr H.-W. Kuhlmannowi za fotografię nr 9 
pochodzącą z artykułu H.-D. Górtza i współaut. 
„Intra-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.

REPRODUCTION AND SEXUAL PHENOMENA IN PROTOZOA

Sum m ary

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 a long chain of reactions 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).

LITERATURA

A nderson O. R., 1987. Reproduction. [W:] Comparative proto­
zoology. Ecology, Physiology, Life History. Spinger-Ver­
lag, Berlin, str. 375-392.

A ufderheide K. J., Daggett P.-M., Nerad T. A., 1983. Par­
amecium sonneborni n. sp., a new member o f the Par­
amecium aurelia species complex. J. Protozool. 30, 
128-131.

Baringa M., 1993. Ribozymes: killing the messenger. Science 
262,1512-1514.

B hattacharya D., 1998. The origin and evolution o f Protist 
group I introns. Protist 149, 113-122.

B odenbender J., ProhaskaA., Janker F., H ipke H ., C leffmann 
G., 1992. DNA elimination and its relation to quantities 
in the macronucleus o f Tetrahymena Development. 
Genetics 13, 103-110.

B runs P. J., B russard T. B., 1974. Positive selection fo r  
mating with functional heterokaryons in Tetrahymena 
pyriformis. Genetics 78, 831-841.

Ca s c iR. J., H ufnagel L. A., 1988. Cellpairing during mating 
in Tetrahymena: I. Does phagocytosis or a cell surface 
receptor participate in Con A block? J. Protozool. 35, 
424-430.

Ce c h T. R., 1987. The chemistry o f self-splicing RNA andRNA 
enzymes. Science 236, 1532-1539.

Cleveland L. R., 1950. Hormone-induced sexual cycles of 
flagellates. II. Gametogenesis, fertilization and one-divi­
sion meiosis in Oxymonas. J. Morphol. 86, 185-214.

C zapik A., 1980. Podstawy Protozoologii PWN, Warszawa.
F okin S., 1997. Morplogical diversity o f the micronuclei in 

Paramecium. Arch. Protistenkd. 148, 375-387.



Rozmnażanie i zjawiska płciowe u pierwotniaków 535

Gall G. T., 1984. Ciliates come o f age. Nature 310, 453-454
G illey D., P reer J. R., A ufderheide K. J., Polisky B., 1988. 

Autonomous replication and addition o f telomere-like 
sequences to DNA microinjected into Paramecium te- 
traurelia micronuclei. Mol. Cell. Biol. 8, 4765-4772.

Gorovsky M. A., 1986. Ciliate chromatin and histones. [W:] 
The molecular biology o f ciliated protozoa. Gall G. T. 
(red.). Academic Press, Orlando, str. 227-261.

GOrtz H.-D., K uhlmann H.-W., M ollenbeck M ., T iedtke A., 
Kusch J., Schmidt H. J., M iyake A., 1999. Intra- and 
intercellular communication systems in Ciliates. Natur- 
wissenchaften 86, 422^434.

Grell K. G., 1967. Sexual reproduction in Protozoa. [W]: 
Research in Protozoology. T. T. Chen (red.) Pergamon 
Press, Oxford, 2, 147-213.

Grell K. G., 1973. Protozoology. Springer-Verlag, Berlin.
Ha r e m a k iT., S ugai T., T akahashi M., 1995. The vegetative 

micronucleus has a critical role in maintenance o f cortical 
structure in Tetrahymena thermophila. Cell Structure 
and Function 20, 239-244.

H iwatashi K., K itam uraA., 1985. Fertilization in Paramecium. 
[W:l Biology o f fertilization. M e t z C.B., M onroy A. (red.). 
Academic Press, New York, str. 57-85.

Honda H., M iyake A., 1975. Taxis to a conjugation-inducing 
substance in the ciliate Blepharisma. Nature 257, 678- 
679.

Kapler  G. H., 1993. Developmentally regulated precessing 
and replication o f the Tetrahymena rRNA minichromo­
some. Current Opinion in Genetics and Development 
3, 730-735.

Kovaleva V. G., Raikov J. B., M iyake A., 1997. Fine structure 
o f conjugation o f the ciliate Blepharisma japonicum. II 
Changes o f meiotic and ameiotic micronuclei and devel­
opment o f meiotic and ameiotic macronuclear anlagen. 
Arch. Protistenkd. 148, 351-363.

Kuhlmann H.-W., B runen-N ieweler C., H eckmann K., 1997. 
Pheromenes o f the ciliate Euplotes octocarinatus not only 
induce conjugation but also function as chemoattrac- 
tants. J. Exp. Zool. 277, 38-48.

L iang A., H eckmann K., 1993. Blepharisma uses UAA as a 
termination codon. Naturwissenschaften 80, 22-226.

Luporini P., 1999. Signalling in Euplotes raikovi. [W:] Book 
o f Abstracts o f 3rd European Congress o f Protistology, 
9th European Conference on Ciliate Biology, Helsingor, 
Hansen P. J., Fe n c h e lT. (red.), str. 44.

Luporini P., M iceli C., 1985. Mating pheromones. [W:] The 
Molecular Biology o f Ciliated Protozoa. Gall J.G. (red.), 
Academic Press, Orlando, str. 263-299.

Luporini P., M iceli C., Ortenzi C., 1983. Evidence that the 
ciliate Euplotes raikovi releases mating inducing factors 
(gamones). J. Exp. Zool. 226, 1-9.

M cC onnellT. S., C ec h T. R., H erschlag D., 1993. Guanosine 
binding to the Tetrahymena ribozyme: thermodynamic 
counpling with Oligonucleotide binding. Proc. Natl. 
Acad. Sci. USA 90, 8362-8366.

M eyer E., D uharcourt S., 1996. Epigenetic regulation of 
programmed genomic rearrangements in Paramecium 
aurelia. J. Eukaryot. Microbiol. 43, 453-461.

M ikami K., 1996. Repetitive micronuclear divisions in the 
absence o f the macronucleus during conjugation o f Par­
amecium caudatum. 43, 43-48.

M orchio R., C rippa Franceschi T., 1996. Interactions be­
tween complementary mating types o f Paramecium 
aurelia: a molecular model. Rivista di Biologia/ Biology 
Forum 89, 109-124.

Nakajim aY., M ikami K., 1998. Indispensable function o f the 
germ nucleus fo r postconjugational stomatogenesis in 
Paramecium caudatum: evidence against its genic func­
tion shown by hypohaploid micronuclei. Developmental 
Genetics 23, 142-150.

Nanney D. L., 1980. Experimental Ciliatology. John Wiley 
and Sons, Inc., New York.

N elsen E. M., W illiams N. E., Y i H., K usak J., Frankel J.,
1994. „Fenestrin” and conjugation in Tetrahymena ther­
mophila. J. Eukaryot. Microbiol. 41, 483^495.

N ilsson J. R., 1999a. On macronuclear „subnuclei” and 
„amitosis" in Tetrahymena pyriformis GL. [W:] Book o f 
Abstracts o f 3rd European Congress o f Protistology, 9th 
European Conference on Ciliate Biology, Helsingor, Han ­
sen P. J., Fe n c h e lT. (red.), str. 55.

N ilsson J. R., 1999b. On macronuclear division in Tetra­
hymena pyriformis GL. Book o f Abstracts o f 3rd Euro­
pean Congress o f Protistology, 9th European Conference 
on Ciliate Biology, Helsingor,. Hansen P. J., Fenchel T. 
(red.), str. 55.

N u m a taO., Fujiu K., Go n d a K., 1999. Macronuclear division 
and cytokinesis in Tetrahymena. [W:] Book o f Abstracts 
o f 3rd European Congress o f Protistology, 9th European 
Conference on Ciliate Biology, Helsingor,. Hansen P.J., 
Fenchel T.(red.). Helsingor, str. 56.

O rias E., 1986. Ciliate conjugation. [W:] The Molecular Biol­
ogy o f Protozoa. Gall J.G. (red.), Academic Press, Or­
lando, str. 45-83.

P otekhin A., Rautian M., 1999. Molecular composition of the 
macronuclear genome o f six Paramecium species. [W:] 
Book o f Abstracts o f 3rd European Congress o f Protisto­
logy, 9th European Conference on Ciliate Biology, Hel­
singor. Hansen P. J., Fe n c h e lT. (red.), str. 61.

Prajer M., Kościuszko H. 1998. The role o f nuclear and 
cytoplasmic factors in the regulation o f the interautoga- 
mous interval (LAI) in the Paramecium aurelia species 
complex. Folia biol. (Kraków) 46, 1-6.

Preer  J. R. Jr., 1986. Surface antigens o f Paramecium. [W:] 
The molecular Biology o f Ciliated Protozoa. G all J.G. 
(red.). Academic Press, Orlando, str. 301-339.

P reer J.R. Jr., 1989. Update on the molecular genetics o f 
Paramecium. J . Protozool. 36, 182-184.

Prescott D. M., 1993. Restructuring o f DNA sequence in the 
germline genome o f Oxytricha. Current Opinion in 
Genetics and Development 3, 725-729.

Prescott T.M., 1996. Ciliate Genome Rearrangement Sym­
posium- Introductory remarks. J. Eukaryot. Microbiol. 
43, 431.

Przyboś E., 1986a. Species structure in Ciliates. Folia biol. 
(Kraków) 34, 103-132.

P rzyboś E., 1986b. Chromosomes in Paramecium jenningsi 
(Diller and Earl, 1958): A serial section study. Folia biol. 
(Kraków) 34, 133-160.

P rzyboś E., Komala Z., Kościuszko H., 1979. Karyological 
studies o f strain 324 o f Paramecium triaurelia. Folia 
biol. (Kraków) 27, 355-359.

Przyboś E., 1996. Orzęski jako modelowe organizmy w 
badaniach specjacyjnych, genetycznych i biologii ko­
mórki. Kosmos 45, 25-42.

Raikov  I. B., 1982. The Protozoan Nucleus: Morphology and 
Evolution. Springer Verlag. New York.

Raikov  1. B., 1995. Meiosis inProtists: Recent advances and 
persisting problems. Europ. J. Protistol. 31, 1-7.

S eravin L. N., G oodkov A., 1984. The main types and forms 
o f agamic cell fusion in protozoa. Citologia 26, 123-132.

S leigh M. A., 1989. Reproduction and sex. [W]: Protozoa and 
Other Protists. Cambridge University Press, Cambridge, 
New York, Port Chester, Melbourne, Sydney, str. 70-96.

S o nnebo rnT. M., 1937. Sex, sex inheritance, and sex deter­
mination in Paramecium aurelia. Proc. Nat. Acad. Sci, 
Wash. 23, 378-395.

S onneborn T. M. 1957. Breeding systems, reproductive 
methods, and species problems in Protozoa. [W:] The 
Species Problem. Mayr  E. (red.). AAAS. Washington, str. 
155-324.

T rielli F., Politi H.. Falugi C., Delmonte Corrado  M. U., 
1997. Presence o f molecules related to the cholinergic 
system in Paramecium primaurelia (Protista, Ciliophora)



536 H alina Kościuszko i Ew a  P rzyboś

and. possible role in mating pair formation: an ex­
perimental study. J. Exp. Zool., 279, 633-638.

Y ang X., T akahashi M., 1999. Disturbance o f the determina­
tion o f germinal and somatic nuclei by heat shock in 
Paramecium caudatum J. Eukaryot. Microbiol. 46, 49- 
55.

Y ao M.-C., 1996. Programmed DNA deletions in Tetrahyme- 
na: mechanisms and implications. Trends Genet. 12, 
26-30.

Y ao M.-C., B lackburn E., Gall J.G., 1978. Amplification of 
the rRNA genes in Tetrahymena. Cold Spring Harbor 
Symp. Quant. Biol. 43, 1293-12.


