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Streszczenie: W ci¹gu minionych kilku lat znacznie wzbogaci³a siê wiedza o ewolucji zawarto�ci j¹drowe-
go DNA. U okrytozal¹¿kowych rozmiary genomu ró¿ni¹ siê ponad 1000-krotnie. W odleg³ej przesz³o�ci
nastêpowa³a poliploidyzacja genomów. Znaczne ró¿nice rozmiarów genomów s¹ spowodowane g³ównie
przez odmienn¹ liczbê rund duplikacji u przodków oraz przez inwazjê retroelementów. Liczba retroele-
mentów jest dodatnio skorelowana z rozmiarami genomu. W wyniku podwajania liczby genów nastêpo-
wa³a ich dywergencja (subfunkcjonalizacja), zatem duplikacja genomów sta³a siê potê¿n¹ si³¹ napêdow¹
w ewolucji. Rozmiary genomu s¹ dodatnio skorelowane z czasem trwania cyklu ¿yciowego, cyklów
mitotycznych i mejotycznych oraz z objêto�ci¹ j¹dra. Redukcja rozmiarów genomów zachodzi u natural-
nych auto- i allopoliploidów. W przeciwieñstwie do gatunków z ma³ym genomem, gatunki z du¿ymi
genomami, bogatymi w retroelementy charakteryzuj¹ siê niskim potencja³em adaptacyjnym i obni¿on¹
dywergencj¹, s¹ eliminowane ze �rodowisk o krañcowych warunkach i  zagro¿one wyginiêciem. Te
stwierdzenia wydaj¹ siê wskazywaæ na ewolucyjn¹ tendencjê w kierunku redukcji rozmiarów genomów.

S³owa kluczowe: ewolucja rozmiarów genomów, podwojenie genów i genomów, retroelementy, adaptacja.

Summary: Our understanding of the evolution of DNA content in angiosperm plants has improved in
recent years. Genomes in angiosperms vary in DNA content over 1000-fold. Variations in plant genome
size are primarily due to differences in ancestral polyploidy and the periodic burst in activity of retroele-
ments. Genomic data show a strong correlation between the size of genome and the amount of retroele-
ments. Gene duplication have contributed to the functional divergence of the duplicates, and have become
a strong evolutionary force. Genome size also correlates with the span of life cycle, duration of mitotic and
meiotic cycles, and nuclear volumes. Reduction of genome size occurs in natural auto- and allopolyploids.
Species with large genomes saturated with retroelements do not adapt well and are underrepresented in
extreme environments. These species tend to diverge slowly and hence are threatened with extinction over
time. The above findings provide basis for evolutionary trends to reduce nuclear genome size in plants.

Key words: genome size evolution, gene and genome duplication, retroelements, adaptation.
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1. WSTÊP

Badania rozmiarów genomów j¹drowych u Eukaryota sta³y siê mo¿liwe po
wprowadzeniu metod cytometrycznych pomiaru zawarto�ci DNA b¹d�  in situ, b¹d�
na izolowanych j¹drach. Jako pierwsze zosta³y wprowadzone mikrodensytometryczne
metody in situ po zabarwieniu DNA metod¹ Feulgena, a nastêpnie � cytometrii
przep³ywowej z zastosowaniem j¹der izolowanych. Poprawnemu przeprowadzeniu
badañ przy u¿yciu obu tych metod po�wiêcono wiele uwagi. Wiadomo, ¿e wyniki
uzyskane obiema metodami s¹ porównywalne [23], (ref. [35]). Ustalenie szczegó³owe
postêpowania w metodzie cytometrii przep³ywowej jest ci¹gle jeszcze tematem licznych
opracowañ [5, 11, 34, 35]. Wyniki dotycz¹ce rozmiaru genomu u ro�lin, tj. zawarto�ci
w nich DNA, wyra¿one w pg lub liczb¹ par zasad (pz) s¹ gromadzone w banku danych
� The Plant DNA C-values Database (www.rbg.kew.org.uk/cval/homepage.html);
ostatnie dane s¹ podane przez Bennetta i Leitcha [5]. Definicja pojêcia 1C i 2C jest
szeroko dyskutowana, szczególnie w odniesieniu do królestwa ro�lin, w�ród których,
g³ównie w�ród okrytozal¹¿kowych, dominuj¹ gatunki allopoliploidalne [17]. W niniejszym
artykule przyjêto, ¿e 1C to zawarto�æ DNA w niezreplikowanych komórkach haploidal-
nych, 2C � w fazie G

0
 lub G

1
 cyklu komórkowego.

Ju¿ wkrótce po uzyskaniu szeregu danych dotycz¹cych zawarto�ci DNA w komór-
kach haploidalnych lub diploidalnych okaza³o siê, ¿e w królestwie ro�lin, zwierz¹t i
grzybów brak jest spójno�ci miêdzy poziomem rozwoju ewolucyjnego a rozmiarami
genomu. Zjawisko to nazwano paradoksem C DNA (ref. [37]). Polega ono na fakcie,
¿e kodowanie bia³ek lub rRNA i tRNA nie jest jedyn¹ funkcj¹ DNA w genomie [8]. Co
prawda, porównanie 1C DNA u ro�lin l¹dowych: mszaków (0,53 pg), wid³aków (3,81),
paprotników i innych grup zaliczanych do Monilophyta (13,58 pg), nagozal¹¿kowych
(16,99 pg) i okrytozal¹¿kowych (6,30 pg) wskazuje, ¿e w królestwie ro�lin prawid³owo�æ
taka istnieje w wymienionych grupach do nagozal¹¿kowych w³¹cznie, ale brak jej w
obrêbie ro�lin okrytozal¹¿kowych stoj¹cych najwy¿ej w ewolucji. U ro�lin okrytoza-
l¹¿kowych ró¿nice w rozmiarach genomów s¹ przesz³o 1000-krotne (od 0,11 pg do
127,40 pg), za� u mszaków � zaledwie 12-krotne (ref. [27]). U glonów natomiast
rozpiêto�æ rozmiarów genomów jest 1300-krotna [15]. Uwzglêdnienie rozmiarów
genomów przy konstruowaniu dendrogramów opartych na danych taksonomicznych i
aktualnych pogl¹dach na pokrewieñstwa w obrêbie danej grupy wykaza³o, ¿e wskutek
znacznej zmienno�ci rozmiarów genomów nawet w obrêbie rodzaju i gatunku (por.
rozdz. 5.) ta cecha jest ma³o przydatna w analizach filogenetycznych [27].

Podstawowym odkryciem, które sta³o siê punktem wyj�cia do dalszych badañ
wyja�niaj¹cych paradoks C DNA i ewolucji rozmiarów genomu, sta³o siê wykazanie
przez Flavella i wsp. [12, 13] wysokiej dodatniej korelacji miêdzy rozmiarami genomu
(w pg DNA) a zawarto�ci¹ sekwencji powtarzalnych (równie¿ w pg DNA) oraz
stwierdzenie, ¿e w toku ewolucji, pocz¹wszy od 200 milionów lat temu, genomy ro�lin
w znacznej mierze, a w mniejszym stopniu genomy zwierz¹t ulega³y kolejnym cyklom
poliploidyzacji (ref. [1]).
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Od 1998 r. istnieje miêdzynarodowa grupa skupiona wokó³ badañ genomu ro�lin
okrytozal¹¿kowych, organizuj¹ca co kilka lat warsztaty pod nazw¹ �Angiosperm
Genome Size Workshop� [4]. Dziêki dzia³alno�ci tej grupy, badania ewolucji rozmiarów
genomów u ro�lin s¹ intensywnie prowadzone, a uzyskiwane wyniki s¹ dyskutowane i
publikowane w kolejnych numerach Annals of Botany (ostatnio w nr 1, tom 95 w
2005 r.). Organizatorzy tej grupy wyrazili nadziejê, ¿e �� increased knowledge and
understanding of genome size will contribute to holistic genomic studies in both
plants and animals in the next decade� [4]. Redakcja Postêpów  Biologii Komórki
zamieszcza zatem obok siebie artyku³y dotycz¹ce królestwa ro�lin i królestwa zwierz¹t.

Rola poliploidyzacji i udzia³ sekwencji powtarzalnych ze szczególnym uwzglêdnieniem
ruchomych elementów w ewolucji rozmiarów genomu u ro�lin okrytozal¹¿kowych
zostan¹ omówione poni¿ej. Ze wzglêdu na w miarê dobrze poznan¹ strukturê genomu
u ro�lin uprawnych i u modelowego gatunku Arabidopsis thaliana (rzodkiewnik) z
jednym z najmniejszych genomów (1C DNA = 0,2  pg = 157 Mpz), g³ównie tych ro�lin
dotycz¹ przedstawiane wyniki.

2. POLIPLOIDYZACJA  I  EWOLUCJA GENOMU

Poliploidyzacja genomów j¹drowych w toku ewolucji przebiega³a z  wiêksz¹
czêstotliwo�ci¹ u ro�lin ni¿ u zwierz¹t, w�ród których  dobrze udokumentowane przyk³ady
odnosz¹ siê do krêgowców i owadów (ref. [2]). W�ród ro�lin okrytozal¹¿kowych
poliploidyzacji uleg³o 70�80% gatunków. Nie wszystkie ulega³y takiej samej liczbie rund
poliploidyzacji; ich liczba w ci¹gu 200 milionów lat przypuszczalnie wynios³a od 2 do 5
(ref. [28]), a najstarsze � paleopoliploidy � powsta³y wiele setek milionów lat temu.
Duplikacja genomu mia³a miejsce nawet u gatunków ¿yj¹cych wspó³cze�nie z tak ma³ym
genomem jak Arabidopsis thaliana (rzodkiewnik) i Oryza sativa (ry¿). Duplikacja
genomu powoduje istotne skutki zarówno na poziomie molekularnym, jak i genotypowym.
Skutkiem poliploidyzacji by³a przebudowa genomu, duplikacje segmentalne i czê�ciowa
utrata lub modyfikacja sekwencji koduj¹cych, za� u allopoliploidów � translokacje
miêdzygenomowe (por. rozdz. 5.). W �wietle danych z zakresu molekularnej analizy
genomów mo¿na przyj¹æ, ¿e jedna runda podwojenia genomów mia³a miejsce po
dywergencji dwuli�ciennych, a druga � po dywergencji rodzajów Arabidopsis  i Brassica
z ich wspólnego przodka � zapewne Gossypium (bawe³na) (ref. [1]).

Brak wszystkich podwojonych genów we wspó³czesnych genomach, których przodkowie
ulegli poliploidyzacji, jest obja�niany przez utratê niektórych powtórzonych sekwencji (por.
rozdz. 3. i 4.). Zró¿nicowana eliminacja powtórzonych sekwencji � zarówno koduj¹cych,
jak i niekoduj¹cych � po poliploidyzacji jest przyczyn¹ istnienia w�ród spokrewnionych
gatunków licznych odchyleñ w kolinearno�ci genów (ang. co-linearity of genes), tj. w
liniowym u³o¿eniu genów w tym samym chromosomie. Taka sytuacja wystêpuje u zbó¿.
Skumulowany efekt obu procesów, tj. podwojenia genomu i utraty genów doprowadzi³ do
powstania wspó³czesnych genomów u ro�lin okrytozal¹¿kowych, u których istnieje
syntenia z tylko czê�ciowym sprzê¿eniem genów (ref. [1]).
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3.  GENY W GENOMACH PODWOJONYCH
W TOKU EWOLUCJI

W wyniku poliploidyzacji w odleg³ej przesz³o�ci nastêpowa³o podwojenie liczby
genów. Podczas ewolucji sekwencje koduj¹ce mog¹ byæ utracone, zmutowane lub
ulec wyciszeniu.

Fakt, ¿e zduplikowane geny s¹ zachowywane w sposób nieprzypadkowy, sugeruje,
¿e poliploidyzacja dostarcza materia³u genetycznego umo¿liwiaj¹cego adaptacjê poprzez
dywergencjê (por. rozdz. 6.). U Arabidopsis co najmniej po³owa genów powsta³ych
w wyniku niedawnej poliploidyzacji (tj. ok. 5 milionów lat temu) ma odmienny wzór
ekspresji. Geny takie uleg³y funkcjonalnemu zró¿nicowaniu, a w konsekwencji nast¹pi³a
dywersyfikacja szlaków metabolicznych i dywersyfikacja ewolucyjna [1].

Czêstym wynikiem modyfikacji podwojonych genów jest ich tzw. subfunkcjonalizacja;
jest to proces zwany DDC (ang. Duplicate, Degenerate, Complement), podczas
którego w wyniku mutacji nastêpuje czê�ciowa utrata funkcji (ref. [22, 41]).  Geny
regulatorowe, jak. np. czynniki transkrypcyjne, s¹ uznawane za dobry przyk³ad
funkcjonalnej i regulatorowej dywersyfikacji w rodzinach zduplikowanych genów. U
Arabidopsis thaliana powielone geny uczestnicz¹ w reakcjach obronnych przeciwko
paso¿ytom ro�lino¿ernym, transdukcji sygna³ów i regulacji ekspresji (ref. [32]).

Dobrym przyk³adem losów podwojonych genów, które uleg³y subfunkcjonalizacji, jest
rodzina genów z kasety MADS, które s¹ zaanga¿owane w kontrolê procesów kwitnienia.
W toku ewolucji te geny zwielokrotnione wskutek kolejnych rund poliploidyzacji uleg³y
daleko posuniêtej specjalizacji (subfunkcjonalizacja), kontroluj¹c inicjacjê merystemu
kwiatowego, poszczególne etapy rozwoju kwiatów i jego czê�ci s³u¿¹cych rozmna¿aniu
p³ciowemu, takich  jak:  prêciki, zal¹¿ki i ich sk³adniki (ref. [22, 32]).

Porównanie starych ewolucyjnie poliploidów, jak Arabidopsis, z niedawno naturalnie
powsta³ymi poliploidami bawe³ny i syntetycznymi poliploidami bawe³ny wykaza³o, ¿e ubytek
DNA lub zmiany w epigenetycznej regulacji podwojonych genów s¹ inicjowane
bezpo�rednio lub wkrótce po poliploidyzacji. Skutkiem poliploidyzacji mo¿e byæ genowo-
specyficzne lub regionalne wyciszanie genów indukowane epigenetycznie w wyniku
metylacji DNA i histonów, wmontowanie sekwencji koduj¹cych do nieaktywnej trans-
krypcyjnie, trwale skondensowanej heterochromatyny i aktywacja retroelementów lub
dzia³anie iRNA [41], (ref.  [1, 37]). W �wietle dotychczasowych danych obecnie przyjmuje
siê, ¿e wyciszanie pewnych genów jest procesem sterowanym, dla innych � przypadko-
wym. Wyciszanie zduplikowanych genów u poliploidów jest wyja�niane rozmaicie. Wydaje
siê, ¿e istotnym mechanizmem jest zachowanie odpowiedniej dawki genów [1]. Zjawisko
wyciszania podwojonych genów jest istotnym elementem ewolucji poliploidów [1].
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4. UDZIA£ SEKWENCJI POWTARZALNYCH
W MODYFIKACJI  ROZMIARÓW GENOMÓW

Wspomniane we Wstêpie prace Flavella i jego zespo³u [12, 13] wykaza³y wielokrotnie
potwierdzalne istnienie korelacji miêdzy rozmiarami genomu i ilo�ci¹ sekwencji
powtarzalnych. Wkrótce okaza³o siê, ¿e przewa¿aj¹ca liczba sekwencji powtarzalnych
to rozmaite kategorie ruchomych elementów, które zasiedli³y genomy j¹drowe Eukaryo-
ta. W�ród tych elementów jedn¹ z grup stanowi¹ retrotranspozony d³ugo�ci od 700 pz
do 15 kpz, oflankowane d³ugimi powtórzeniami terminalnymi � LTR-ami (ang. Long
Terminal Repeats, ref. [37, 40]). Ich udzia³ w genomach ro�lin okrytozal¹¿kowych
jest znaczny; np. u kukurydzy stanowi a¿ 70% (ref. [7]). Podane poni¿ej dane o udziale
sekwencji powtarzalnych w ewolucji rozmiarów genomów zosta³y ograniczone do
retrotranspozonów z LTR-ami oraz do jednej grupy niekoduj¹cych sekwencji (CNS),
poniewa¿ tym sekwencjom powtarzalnym po�wiêcono najwiêcej uwagi w zwi¹zku z
ich udzia³em w modyfikacji rozmiarów genomów.

4.1.  Retrotranspozony z d³ugimi powtórzeniami terminalnymi (LTR)

Retrotranspozony z LTR-ami s¹ szczególnie dogodnym obiektem badañ udzia³u i
przemian ruchomych elementów, poniewa¿ s¹ one liczne i obecne we wszystkich
czê�ciach genomu j¹drowego (w heterochromatynie, regionach przycentromerowych
mog¹ znajdowaæ siê miêdzy genami lub byæ przez nie otoczone). Zmiany zachodz¹ce
w retrotranspozonach mog¹ byæ wykorzystane w rekonstrukcji tych elementów u
gatunków ancestralnych, z których pochodz¹ genomy zawieraj¹ce retrotranspozony z
LTR-ami we wspó³czesnych populacjach. Retrotranspozony z LTR-ami maj¹ charakte-
rystyczne cechy, które u³atwiaj¹ ich identyfikacjê i umo¿liwiaj¹ wykrywanie mutacji.
Zmutowane retrotranspozony nie ulegaj¹ eliminacji w wyniku naturalnej selekcji. Dziêki
przeprowadzeniu analizy mutacji mo¿na by³o stwierdziæ, ¿e u Arabidopsis i 6 gatunków
ro�lin uprawnych wiek tych retroelementów wynosi ok. 3 miliony lat [7].

Zwiêkszenie liczby retroelementów w genomie � poza procesem poliploidyzacji �
odbywa siê poprzez ich amplifikacjê. Amplifikacja jest uwarunkowana przej�ciem
retroelementów ze stanu nieaktywnego w aktywny i przyczynia siê do zwiêkszenia
rozmiarów genomu. Redukcja liczby retroelementów z LTR-ami nastêpuje w wyniku
delecji. Delecje te powstaj¹ w rezultacie nierównej homologicznej rekombinacji (ang.
unequal homologous recombination), tzn. procesu, podczas którego nie w pe³ni
wymieniane s¹ odcinki DNA, oraz nieuprawnionej rekombinacji (ang. illegitimate
recombination), tj. wymiany odcinków niehomologicznych. Jednym z produktów
nieuprawnionej rekombinacji jest kolisty retrotranspozon, który zawiera tylko jeden
LTR; kolisty retrotranspozon zwykle jest degradowany i usuwany z genomu (ref. [6]).
U Arabidopsis w wyniku pojedynczej delecji mo¿e nast¹piæ ubytek od 10 do 3766 pz
w obrêbie wewnêtrznej czê�ci retrotranspozonu z LTR-ami. D³u¿sze delecje � rzêdu 1
kpz � nie s¹ powszechne. Wydaje siê zatem, ¿e akumulacja bardzo licznych, krótkich
delecji jest odpowiedzialna za fragmentacjê wiêkszo�ci retrotranspozonów z LTR-ami.
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U ry¿u �rednie rozmiary delecji by³y rzêdu 41 i 318 pz; przyjêto, ¿e t¹ drog¹ zosta³o
usuniêtych w ci¹gu minionych 5 milionów lat 190 Mpz [7]. Pó³okres trwania retrotrans-
pozonów z LTR-ami  u ry¿u jest krótszy ni¿ 3 miliony lat, a jeszcze dawniej zosta³
usuniêty retrotranspozon z LTR-ami o d³ugo�ci powy¿ej 194 Mpz. Amplifikacja i
usuwanie retroelementów trwa nadal (ref. [6], por. tak¿e rozdz. 6.).

Chocia¿ mechanizmy molekularne decyduj¹ce o amplifikacji lub eliminacji
retrotranspozonów (szczegó³owo omówione w artykule przegl¹dowym [7]) s¹ w znacznej
mierze poznane, dot¹d nie wiadomo, dlaczego w ewolucji jednych gatunków nastêpuje
zwiêkszenie rozmiarów genomu poprzez zwiêkszenie udzia³u retroelementów, u innych
� redukcja jego rozmiarów w wyniku delecji. Jest mo¿liwe, ¿e procesy te s¹ regulowane
przez czynniki �rodowiskowe powoduj¹ce selekcjê  w odpowiednim kierunku (por.
rozdz. 6.).

4.2. Konserwatywne niekoduj¹ce sekwencje

W modelach ewolucji genów w zwi¹zku z podwajaniem genomu (poliploidyzacj¹)
przewiduje siê, ¿e funkcjonalna dywergencja, czyli subfunkcjonalizacja zduplikowanych
genów (por. rozdz. 3.) jest spowodowana przez utratê elementów regulatorowych.
Domniemanymi elementami regulatorowymi s¹ konserwatywne niekoduj¹ce sekwencje
zwane CNS-ami (ang. Conserved Non-coding Sequences). S¹ to krótkie odcinki
DNA zachowane miêdzy gatunkami (dlatego konserwatywne). Znajduj¹ siê one g³ównie
powy¿ej regionu regulatorowego [28]. U ro�lin liczba CNS-ów i ich d³ugo�æ s¹ znacznie
mniejsze ni¿ u ssaków, co jest zwi¹zane z o wiele bardziej licznymi rundami poliploidyzacji.
Kolejne podwojenia genomów stanowi¹ okazjê do powstania subfunkcjonalizacji genów,
co potencjalnie powoduje utratê CNS-ów  przypadaj¹cych na jeden gen. O s³uszno�ci
tego twierdzenia �wiadczy porównanie liczby rodzin genowych, tj. zawieraj¹cych geny
paralogiczne (pochodz¹ce od wspólnego przodka) u ro�lin i zwierz¹t. Tylko 35% genów
u Arabidopsis jest w pojedynczych kopiach; u cz³owieka takie geny stanowi¹ a¿ 86%.
U Arabidopsis ponad 37% genów nale¿y do rodzin genowych sk³adaj¹cych siê z 5 lub
wiêcej cz³onków; u cz³owieka � zaledwie 1,4% (ref. [28]).

Paradoksalnie, subfunkcjonalizacja po duplikacji mo¿e prowadziæ do wzglêdnie
prostych regionów regulatorowych przypadaj¹cych na jeden gen. U kukurydzy i ry¿u
na jeden gen przypadaj¹ �rednio trzy CNS-y, ale brak jest CNS-ów w 27% zbadanych
genów. Geny ssaków maj¹ �rednio 17,7 CNS-ów. D³ugo�æ CNS-ów w obrêbie genów
ortologicznych (mimo odmiennej sekwencji DNA koduj¹cych bia³ka o takiej samej
funkcji fizjologicznej) u ro�lin wynosi poni¿ej 12 pz, przy czym ¿aden z poznanych
dot¹d nie by³ d³u¿szy ni¿ 60 pz. U ssaków d³ugo�æ CNS-ów zawiera siê w granicach od
60 dp 100 pz (ref. [28]). Wzglêdna prostota regionów regulatorowych u ro�lin mog³aby
odzwierciedlaæ ró¿nice w z³o¿ono�ci zarówno samych organizmów, jak i ich rozwoju.

Przytoczone dane wskazuj¹, ¿e u ro�lin jednym z procesów przyczyniaj¹cych siê do
zmniejszania rozmiarów genomu mog³aby byæ redukcja liczby i d³ugo�ci CNS-ów.
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5. ZMIENNO�Æ I EWOLUCJA GENOMÓW I ICH ROZMIARÓW
W�RÓD SPOKREWNIONYCH GATUNKÓW I RODZAJÓW

Opisane wy¿ej przemiany spowodowane bezpo�rednio przez poliploidyzacjê oraz
inwazjê ruchomych elementów i ich modyfikacje powoduj¹ przebudowê (rearan¿acjê)
genomów, której skutkiem mog¹ byæ zmiany rozmiarów genomów, g³ównie w wyniku
amplifikacji i delecji ruchomych elementów (odpowiednio zwiêkszenie lub zmniejszenie
zawarto�ci DNA). Ro�liny stanowi¹ niezwykle dogodny obiekt do badañ zmienno�ci
genomu. W porównaniu z analogicznie z³o¿onymi organizmami, jakimi s¹ ssaki, u ro�lin
nastêpuj¹ liczniejsze procesy powoduj¹ce zwiêkszenie, jak i zmniejszenie genomu oraz
jego przebudowê [7].

Zmienno�æ rozmiarów genomu w obrêbie gatunku by³a wielokrotnie opisywana.
Nasuwa siê pytanie, czy ró¿nice, szczególnie nieistotne statystycznie, nie s¹ artefaktem,
bowiem wyniki �wiadcz¹ce o takich modyfikacjach bywaj¹ kwestionowane. Stwierdzane
ró¿nice, czêsto przypisywane odmianom uprawnym lub kojarzone z ró¿nicami genotypo-
wymi, mog¹ byæ powodowane przez stosowanie niew³a�ciwych metod i standardów
s³u¿¹cych do oznaczania bezwzglêdnej zawarto�ci C DNA. Rezultaty krytycznej analizy
kilku takich wyników uzyskanych w obrêbie gatunku dowodz¹, ¿e poza b³êdami
metodycznymi stwierdzane ró¿nice nie by³y istotne statystycznie [16]. Natomiast
znaczne ró¿nice (nawet blisko dwukrotne) warto�ci 1C DNA w grupie osobników
zaliczanych do tego samego gatunku s¹ interpretowane jako dowód przynale¿no�ci tak
ró¿ni¹cych siê ro�lin do rozmaitych podgatunków; za argument dodatkowy uwa¿a siê
ró¿nice w morfologii i preferowanych siedliskach. Postuluje siê zatem, aby wewn¹trz-
gatunkowe ró¿nice rozmiarów genomów konfrontowaæ z cechami morfologicznymi
[33]. Przy rozwa¿aniu ró¿nic w zawarto�ci C DNA nale¿y wzi¹æ pod uwagê ró¿nice
w warunkach �rodowiskowych (por. rozdz. 6.). Wydaj¹ siê nie budziæ w¹tpliwo�ci te
wyniki badañ, w których wykazano zwi¹zek miêdzy zwiêkszeniem/zmniejszeniem
rozmiarów genomów a amplifikacj¹/ubytkiem ró¿nego rodzaju sekwencji powtarzalnych
(ref. [36]). Obecno�æ chromosomu/ów B w istotny sposób wp³ywa na rozmiary genomu
oraz zgodnie z teori¹ nukleotypow¹ (por. ni¿ej) powoduje wyd³u¿enie czasu trwania
cyklu komórkowego (ref. [30]).

Wyniki sekwencjonowania DNA sklonowanych w BAC fragmentów chromosomów
wskazuj¹ na istnienie w niektórych chromosomach segmentalnych duplikacji i na
obecno�æ tandemowych rodzin genów [6]. Typowe rearan¿acje chromosomów w toku
ewolucji genomów to translokacje oraz inwersje, powoduj¹ce ró¿nice w strukturze
chromosomów u spokrewnionych taksonów, jak np. w rodzajach Lycopersicon
(pomidor), Solanum (ziemniak) i Gossypium (bawe³na). Niewiele dot¹d wiadomo o
zwi¹zku miêdzy skutkami genotypowymi rearan¿acji chromosomów i procesem specjacji
[9]. Allopoliploidy, do których nale¿¹ liczne gatunki uprawne, ale i dziko rosn¹ce, s¹ od
dawna obiektem licznych badañ cytogenetycznych i molekularnych. Rearan¿acja
genomów u allopoliploidów mo¿e nastêpowaæ, przynajmniej czê�ciowo, w wyniku
aktywacji retroelementów [10]. Ostatnio szczególnie dobrze zosta³y poznane zmiany
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w genomach gatunków allopoliploidanych w porównaniu z domniemanymi gatunkami
ancestralnymi z zastosowaniem metod z zakresu cytogenetyki molekularnej � GISH
(ang. Genomic In Situ Hybridization) i FISH (ang. Fluorescence In Situ Hybridiza-
tion).

Metoda GISH umo¿liwia odró¿nienie u allopoliploidów chromosomów i ich fragmen-
tów pochodz¹cych z poszczególnych diploidalnych genomów ancestralnych. W ten
sposób wykazano u niektórych gatunków allopoliploidalnych zbó¿ istnienie translokacji
miêdzy genomami ancestralnymi (ref. [36]). W przypadku ma³ych chromosomów u
rodzaju Brassica istnienia tego procesu nie mo¿na by³o udowodniæ [29]. Allotetra-
ploidalny gatunek Nicotiana tabacum (tytoñ, 2n = 4x = 48, genom TS) powsta³ 5�6
milionów lat temu ze skrzy¿owania dwóch gatunków diploidalnych: N. sylvestris (2n =
2x = 24, genom S) i N. tomentosiformis (2n = 2x = 24, genom T). Takie pochodzenie
N. tabacum zosta³o potwierdzone przez rezultaty wspó³czesnych krzy¿ówek. Wyniki
GISH nie tylko pozwoli³y na odró¿nienie chromosomów z genomu S i T, ale równie¿
wykaza³y translokacje T/S i S/T [14]. Ciekawy przypadek modyfikacji chromosomów
zosta³ stwierdzony u naturalnego heksaploida Chenopodium album (komosa bia³a,
zwana tak¿e lebiod¹, 2n = 6x = 54), u którego chromosomy s¹ krótsze � 1,0�2,6 µm ni¿
u diploida (2n = 2x = 18) � 1,4�2,7 µm. Sonda w metodzie GISH z DNA diploidów
dawa³a silne sygna³y hybrydyzacyjne tylko u 18 chromosomów d³u¿szych; krótsze
wykazywa³y znacznie s³absze sygna³y [26].

U wymienionych gatunków allotetraploidalnych i u naturalnych poliploidów
Chenopodium album przeprowadzono metod¹ FISH badania porównawcze z zastoso-
waniem jako sond 45S rDNA lub 25S rDNA oraz 5S rDNA w odniesieniu do diploidów
ancestralnych b¹d� naturalnego diploida. U allotetraploidów Brassica wykazano m.in.
modyfikacje liczby loci  5S rDNA lub 45S rDNA w porównaniu z ancestralnymi
diploidami. U allotetraploidów ma miejsce b¹d� zmniejszenie liczby loci 5S rDNA (B.
juncea � gorczyca etiopska, B. napus � w zale¿no�ci od odmiany � rzepak lub brukiew)
lub ich liczba stanowi sumê loci u gatunków ancestralnych (B. carinata � gorczyca),
natomiast liczba loci 25S rDNA ulega b¹d� zmniejszeniu (B. juncea, B. carinata),
b¹d� zwiêkszeniu (B. napus) lub nie ulega zmianom. Ró¿nice liczby loci u tego samego
gatunku zale¿¹ od odmiany [18, 20, 21]. Niektóre geny koduj¹ce 45S rDNA staj¹ siê u
allotetraploidów Brassica nieaktywne transkrypcyjnie [19]. U naturalnego allopoliploida
Arabidopsis suecica zachodzi wyciszanie genów rRNA pochodz¹cych z genomu
jednego z diploidalnych gatunków ancestralnych � Arabidopsis thaliana (ref. [10]).
U allotetraploida Nicotiana tabacum (genom ST, por. wy¿ej) w porównaniu z diploidami
ancestralnymi (N. sylvestris � genom S i N. tomentosiformis) nastêpuje eliminacja
45S rDNA pochodz¹cego z genomu S, w którym u diploida sygna³ po FISH jest s³abszy
ni¿ w genomie diploida z genomem T. Znaczne ró¿nice w genomach diploidów
ancestralnych dotycz¹ 5S rDNA. W genomach S d³ugo�æ jednostki powtarzalnej wynosi
431 pz, a liczba kopii � 900. W genomach T jednostka powtarzalna sk³ada siê z 644 pz
i jest powtórzona 400 razy. U allotetraploida N. tabacum liczba kopii 5S rDNA jest
zmienna w zale¿no�ci od odmiany: im wiêksza liczba kopii pochodzi z genomu S, tym
mniejsza liczba kopii jest z genomu T i odwrotnie, ale zawsze liczba kopii jest wiêksza
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od sumy tych kopii u diploidów ancestralnych [14]. U wspomnianych wy¿ej naturalnych
poliploidów Chenopodium album nastêpuje wyra�na redukcja liczby loci koduj¹cych
rRNA. U diploida (2n = 18) jest jedna para chromosomów z 25S rDNA i dwie pary z
5S rDNA; tetraploid (2n = 4x = 36) ma jedn¹ parê chromosomów z 25S rDNA i trzy
pary chromosomów z loci 5S rDNA, u heksaploida (2n = 54) s¹ dwie pary chromosomów
z 25S rDNA i cztery pary z 5S rDNA [26].

Poznanie rozmiarów genomów u auto- i allopoliploidów umo¿liwi³o rozpatrywanie
tej cechy genomu jako skutku poliploidyzacji. U indukowanego kolchicyn¹ autotetraploida
Sorghum versicolor zawarto�æ 2C DNA � 6,67 pg � przewy¿sza ponad dwukrotnie
(równie¿ po uwzglêdnieniu SE) rozmiar genomu u ro�lin diploidalnych � 3,25 pg [37].
U naturalnego heksaploida Chenopodium album (2n = 54) w porównaniu z diploidem
(2n = 18) zawarto�æ 2C DNA wynosi zaledwie 3,85 pg (zamiast oczekiwanego 5,4 pg)
[26]. Podobnie u allotetraploida Brassica carinata (genom BBCC) 1C DNA wynosi
1,308 pg i jest mniejszy (tak¿e po uwzglêdnieniu SE) ni¿ mo¿naby oczekiwaæ na
podstawie zsumowania diploidalnych genomów ancestralnych: Brassica nigra (gorczy-
ca czarna, genom BB) � 1C DNA = 0,647 pg i B. oleracea (kapusta warzywna,
genom CC) � 1C DNA = 0,710 pg (ref. [24]). Jedn¹ z przyczyn redukcji rozmiarów
genomu u poliploidów, stwierdzon¹ u Chenopodium album, ale niepowszechn¹ u rodzaju
Brassica, móg³by byæ ubytek genów koduj¹cych rRNA (por. wy¿ej, tak¿e skrócenie
czê�ci chromosomów u komosy bia³ej).

Szczegó³owe analizy ewolucji rozmiarów genomów w�ród spokrewnionych gatunków
by³y przeprowadzane z uwzglêdnieniem liczby i rozmiarów chromosomów przez
porównanie sekwencji ITS (ang. Internal Transcribed Sequences � wewnêtrzne,
transkrybowane sekwencje w genie 45S rRNA, usytuowane u ro�lin miêdzy genem
koduj¹cym 18S rRNA a 5,8S rRNA oraz miêdzy 5,8 S rRNA i 25S rRNA). Na podstawie
tych w³a�ciwo�ci dla poszczególnych gatunków s¹ konstruowane dendrogramy, z
których wyci¹ga siê wnioski o kierunku ewolucji rozmiarów genomów w obrêbie
badanego rodzaju. Wielu autorów jest zdania, ¿e ewolucja zmierza ku redukcji rozmiarów
genomu. Tak jest np. w obrêbie rodzaju Sorghum [38]. Jednak w grupie spokrewnionych
gatunków innych rodzajów modyfikacje rozmiarów genomów wykazuj¹ tendencjê
zarówno ku jego redukcji, jak i zwiêkszeniu. Taka sytuacja jest w�ród licznych gatunków
bawe³ny (ref. [38]) oraz w rodzinie Brassicaceae, w której wszystkie zbadane pod
tym wzglêdem gatunki charakteryzuj¹ siê ma³ym genomem (1C od 0,2 do maksymalnie
0,710 pg u gatunków diploidalnych) [24]. Wiele gatunków nale¿¹cych do tej rodziny to
allopoliploidy. Przyjêto, ¿e przodek w tej rodzinie ma najmniejszy hipotetyczny genom
(1C = 0,2 pg). W rodzaju Arabidopsis, je�li przyjmie siê jako podstawê do analizy
zmian w rozmiarach genomu zawarto�æ DNA przypadaj¹c¹ na 1x chromosomów (aby
omin¹æ ró¿nice wynikaj¹ce z poliploidyzacji), nastêpuje zwiêkszenie tej warto�ci w
porównaniu z diploidalnym gatunkiem wyj�ciowym � A. thaliana [24]. Natomiast u
rodzaju Brassica nastêpowa³o zmniejszenie genomu (przyk³ady podane wy¿ej [24]).

Bennett ju¿ w 1972 r. [3] wykaza³ u okrytozal¹¿kowych ro�lin zielnych istnienie
dodatniej korelacji miêdzy rozmiarami genomu a czasem trwania cyklu ¿yciowego,
cyklu komórkowego i mejozy, mas¹ nasion, rozmiarami j¹dra i komórki (ta ostatnia
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zale¿no�æ nie zawsze by³a potwierdzana, por. [8]). Gatunki jednoroczne, a szczególnie
efemerydy, u których cykl ¿yciowy trwa zaledwie kilka tygodni, maj¹ najmniejsze
genomy, znacznie mniejsze ni¿ gatunki dwu- i wieloletnie. Koncepcja Bennetta,
dotycz¹ca równie¿ wielu innych zale¿no�ci cech ro�lin od rozmiaru genomu, zosta³a
nazwana teori¹ nukleotypow¹. Jest ona stale uzupe³niana przez nowe dowody �wiad-
cz¹ce o jej s³uszno�ci (por. [25]) i jest powszechnie akceptowana. Np. u australijskich
gatunków Sorghum ró¿nice w rozmiarach genomów miêdzy gatunkami jednorocznymi
i wieloletnimi s¹ dosyæ znaczne: u jednorocznych �rednia 2C wynosi 2,89 pg, u wielolet-
nich � 7,73 pg [37]. W�ród chwastów, szybko rosn¹ce i rozwijaj¹ce siê gatunki (dlatego
uwa¿ane za agresywne) maj¹ mniejsze genomy ni¿ spokrewnione gatunki niebêd¹ce
chwastami.

Rozmiar genomu, poprzez tempo podzia³ów komórkowych i wielko�æ komórek, wp³ywa
na morfologiê li�ci i intensywno�æ fotosyntezy. Stwierdzono istnienie negatywnej korelacji
miêdzy rozmiarami genomu a wska�nikiem nazwanym SLA (ang. Specific Leaf Area,
tj. zale¿no�æ miêdzy powierzchni¹ i mas¹ li�ci). Niski SLA charakteryzuje gatunki z du¿ym
genomem. U takich gatunków jest ni¿sza intensywno�æ fotosyntezy [25]. Te wyniki
odzwierciedlaj¹ odpowiadaj¹c¹ im prawid³owo�æ stwierdzon¹ u ptaków i ssaków, u których
tempo metabolizmu jest negatywnie skorelowane z rozmiarami genomu (ref. [25, 43]).

Ro�liny z du¿ymi genomami wydaj¹ siê byæ ograniczone w procesie specjacji. W
obrêbie rodzaju istniej¹ mniej liczne gatunki ni¿ w�ród rodzajów z ma³ym genomem.
Stwierdzono nawet negatywn¹ korelacjê miêdzy �rednimi rozmiarami genomów a liczb¹
gatunków w obrêbie rodzaju [42]. Ostatnio wykazano jednak, ¿e u 761 rodzajów
zbadanych pod tym wzglêdem istnieje zaledwie s³aba negatywna korelacja miêdzy
rozmiarami genomu a liczb¹ gatunków w danym rodzaju. Autorzy tych badañ [25]
podkre�laj¹, ¿e w tego typu analizach istnieje potencjalne �ród³o b³êdu, poniewa¿ niewiele
wiadomo o rozmiarach genomu u gatunków ancestralnych oraz w obrêbie rodzaju nie
jest mo¿liwe uwzglêdnienie wszystkich gatunków przynale¿nych do badanego rodzaju.
Mimo tych zastrze¿eñ, przyjêta jest sugestia, ¿e w procesie specjacji du¿e genomy s¹
ograniczone w ewolucji ze wzglêdu na nik³e lub bardzo wolne tempo dywersyfikacji;
gatunki z bardzo du¿ymi genomami cechuj¹ siê mniejszymi zdolno�ciami przystosowaw-
czymi ni¿ gatunki z ma³ymi genomami [25] (por. rozdz.  6.).

Na podstawie przytoczonych danych mo¿na uznaæ, ¿e skoro tempo rozwoju i czas
trwania cyklu ¿yciowego oraz zdolno�ci przystosowawcze zale¿¹, przynajmniej czê�-
ciowo, od rozmiaru genomu, w ewolucji nastêpuje selekcja w kierunku przyspieszenia
rozwoju równolegle z redukcj¹ rozmiarów genomów [16,25].

6. UDZIA£ CZYNNIKÓW �RODOWISKOWYCH
W MODYFIKACJI ROZMIARÓW GENOMÓW

Nawet przy bardzo krytycznej ocenie wiarygodno�ci wyników badañ dotycz¹cych
rozmiarów genomu (por. rozdz. 5.), trzeba wzi¹æ pod uwagê wiele danych wskazuj¹cych
na istnienie wewn¹trzgatunkowej zmienno�ci tej jego cechy. Modyfikacje wielko�ci
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genomu mog¹ byæ wynikiem czynników �rodowiskowych, a w szczególno�ci klimatu,
w jakim rozwijaj¹ siê ro�liny (ref. [31]). Nale¿y jednak zaznaczyæ, ¿e zmiany te, tj.
zwiêkszenie/zmniejszenie rozmiarów genomu w podobnych warunkach nie zawsze
zmierzaj¹ w tym samym kierunku. Badano modyfikacje wielko�ci genomów u tych
samych gatunków w zale¿no�ci od wysoko�ci n.p.m., szeroko�ci geograficznej i
temperatury.

Negatywn¹ korelacjê miêdzy wielko�ci¹ genomu i wysoko�ci¹ n.p.m. stwierdzono
w europejskich populacjach traw: Festuca arundinacea (kostrzewa trzcinowa),
Dactylis glomerata (kupkówka pospolita) i uprawnych odmian Zea mays (kukurydza).
Wyniki te s¹ komentowane jako efekt przewagi selekcyjnej ro�lin z ma³ym genomem
w ekstremalnych warunkach i krótkim okresie wegetacji, jakie panuj¹ na du¿ych
wysoko�ciach (ref. [31]). Jednak w obrêbie 23 populacji Zea mays uzyskano inne
wyniki: ro�liny ze �rednimi rozmiarami genomu wystêpuj¹ na �rednich wysoko�ciach,
a gatunki z ma³ym genomem � zarówno na poziomie morza, jak i na wysoko�ci 2440 m
(ref. [25]).

W badaniach zale¿no�ci miêdzy szeroko�ci¹ geograficzn¹ a wielko�ci¹ genomu
stwierdzono znaczne ró¿nice rozmiarów genomu u kukurydzy w klimacie tropikalnym;
odk¹d kukurydza zosta³a zaadaptowana jako ro�lina uprawna w Ameryce Pó³nocnej,
wielko�æ genomu sta³a siê czynnikiem selekcyjnym, co doprowadzi³o do wprowadzenia
do upraw wy³¹cznie odmian z najmniejszym genomem w najbardziej wysuniêtych na
pó³noc obszarach tego kontynentu, tj. w Kanadzie (ref. [7]). Ta tendencja wydaje siê
mieæ charakter powszechny, sugeruje siê bowiem, ¿e gatunki okrytozal¹¿kowe z du¿ym
genomem s¹ stopniowo eliminowane z szeroko�ci pó³nocnej (ref. [25]).

W rozwa¿aniach na temat zale¿no�ci miêdzy wysoko�ci¹ n.p.m. i szeroko�ci¹ geogra-
ficzn¹ a rozmiarami genomów nale¿y wzi¹æ pod uwagê temperaturê. Po uwzglêdnieniu
tego czynnika okazuje siê, ¿e gatunki z ma³ym genomem mog¹ istnieæ na ka¿dej wysoko�ci
n.p.m. i szeroko�ci geograficznej, ale gatunki z najwiêkszymi genomami bywaj¹
eliminowane z warunków ekstremalnych. Ponadto stwierdzono, ¿e gatunki z du¿ymi
genomami nie wystêpuj¹ w warunkach z krótkimi sezonami wegetacyjnymi [25].

Chocia¿ na podstawie wiedzy o roli sekwencji powtarzalnych, a szczególnie dobrze
poznanych pod tym wzglêdem retrotranspozonów z LTR-ami (por. podrozdz. 4.1.)
powszechnie przyjmuje siê, ¿e modyfikacje rozmiarów genomu s¹ powodowane przez
delecje (zmniejszenie rozmiaru) lub amplifikacje (zwiêkszenie) tych retroelementów,
ma³o jest dot¹d bezpo�rednich dowodów na trafno�æ tego pogl¹du w odpowiedzi ro�lin
na warunki �rodowiska. U dzikiego gatunku jêczmienia Hordeum spontaneum
wykazano trzykrotne zmniejszenie liczby kopii retrotranspozonów z LTR-ami w
warunkach suszy i znacznej wysoko�ci n.p.m.; redukcja ta przebiega³a zgodnie z
mechanizmami opisanymi wy¿ej (por. podrozdz. 4.1.) (ref. [31]).

O ograniczonej zdolno�ci adaptacyjnej gatunków ro�lin z du¿ymi genomami �wiadcz¹
wyniki badañ dotycz¹cych rozmiarów genomów u gatunków zagro¿onych wyginiêciem
(na podstawie World Conservation and Monitoring Centre � UNEP-WCMC, odpo-
wiednik Czerwonej Ksiêgi w Polsce) wyró¿niona zosta³a podgrupa gatunków zagro¿o-
nych wyginiêciem w skali globalnej oraz podgrupa zagro¿ona w skali lokalnej. Z ca³ej



748 M. J. OLSZEWSKA, T. SAKOWICZ

grupy gatunków poddanych analizie wy³¹czono poliploidy i gatunki nie do�æ dobrze pod
tym wzglêdem poznane. Wykazano istnienie korelacji miêdzy rozmiarami genomów a
skal¹ zagro¿enia wyginiêciem. Najmniejszym genomem charakteryzuj¹ siê gatunki
niezagro¿one, po�rednimi rozmiarami � zagro¿one tylko lokalnie, natomiast gatunki z
najwiêkszym genomem stanowi³y podgrupê zagro¿onych w skali globalnej. W�ród
gatunków starannie zweryfikowanych jako poliploidy, korelacja ta przedstawia siê
odwrotnie: poziom ploidalno�ci jest negatywnie skorelowany z zagro¿eniem wyginiêciem
[42].

Przytoczone wyniki sugeruj¹, ¿e warunki �rodowiskowe mog¹ stanowiæ czynniki
powoduj¹ce eliminacjê gatunków z du¿ym genomem, upo�ledzonych pod wzglêdem
zdolno�ci adaptacyjnych, co przyczynia siê do postêpuj¹cej dominacji gatunków z ma³ymi
genomami. Zdolno�ci przystosowawcze poliploidów (zapewne g³ównie allopoliploidów)
doprowadzi³y do ich dominacji we wspó³czesnej florze ro�lin okrytozal¹¿kowych.

7.  PERSPEKTYWY

Najnowsze opracowania dotycz¹ce organizacji genomów ro�lin w zdecydowanej
wiêkszo�ci, co oczywiste, opieraj¹ siê na szczegó³owych analizach dwóch ca³kowicie
zsekwencjonowanych genomów: Arabidopsis thaliana i Oryza sativa [39, 44]. Oba
nale¿¹ do grupy gatunków z ma³ymi genomami: Arabidopsis thaliana � 140 Mpz, za�
Oryza sativa � 400 Mpz;  ich rozmiary zdecydowanie odbiegaj¹ od u�rednionej wielko�ci
genomów ro�lin okrytozal¹¿kowych ocenionej na 5600 Mpz. Trudno uznaæ je zatem za
reprezentatywne dla królestwa ro�lin, co nie zmienia faktu, ¿e szereg zaobserwowanych
u nich cech, takich  jak segmentalne duplikacje znacznych czê�ci genomów czy wysoki
poziom amplifikacji retroelementów, wydaj¹ siê byæ zjawiskami powszechnymi w�ród
ro�lin okrytozal¹¿kowych (por. rozdz. 2., 4.1. i 5.).

Opracowane strategie i techniki sekwencjonowania stwarzaj¹ realne szanse poznania
w najbli¿szym czasie genomu modelowego gatunku reprezentuj¹cego grupê o du¿ych
genomach � Zea mays (Maize Genomics Project). Genom kukurydzy jest pod wzglêdem
rozmiarów (2400�2700 Mpz) zbli¿ony do wielko�ci genomów ssaków (1400�3700 Mpz),
co stwarza szersze podstawy do analiz porównawczych. Ju¿ obecna wiedza o nim
wskazuje na kilka charakterystycznych cech, takich jak allotetraploidalna segmentalno�æ
czy ogromna, znacznie wy¿sza ni¿ u Arabidopsis thaliana obfito�æ wysoce konserwa-
tywnych elementów powtarzalnych (ok. 80% genomu kukurydzy i poni¿ej 20% u
rzodkiewnika), bêd¹ca efektem szczególnie intensywnych amplifikacji zachodz¹cych
w okresie ostatnich kilku milionów lat. Nawet niepe³ne dane o sekwencjach genomu
kukurydzy dowodz¹ istnienia retroelementów reprezentuj¹cych setki czy nawet tysi¹ce
ich rodzin, a geny stanowi¹ u tego gatunku ma³e wyspy w morzu retrotranspozonów z
LTR-ami. Tego rodzaju organizacja genomu jest znacznie bli¿sza wiêkszo�ci ro�lin
okrytozal¹¿kowych ni¿ typ istniej¹cy u Arabidopsis thaliana i Oryza sativa. Charakte-
rystyka genomu kukurydzy dotyczy te¿ m.in. rozmieszczenia 5-metylocytozyny.
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Wiêkszo�æ powtarzalnych elementów jest u tego gatunku, podobnie jak u ssaków, wysoce
zmetylowana, podczas gdy geny, przeciwnie ni¿ u ssaków, wydaj¹ siê byæ g³ównie
niezmetylowane, nawet w tych tkankach, w których nie ulegaj¹ ekspresji.

Mimo i¿ genom kukurydzy jest 6 lub 7 razy wiêkszy ni¿ ry¿u, a blisko 20 razy wiêkszy
ni¿ rzodkiewnika, jest on znacznie mniejszy od genomów kilku wa¿nych gatunków
uprawnych, np. jêczmienia � 5000 Mpz, pszenicy � 17000 Mpz, ale rozmiary genomu
kukurydzy otwieraj¹ wiêksze mo¿liwo�ci analiz porównawczych z genomami zwierzêcymi.

Nadzieje na szybkie poznanie pe³nej sekwencji genomu Zea mays wynikaj¹ z
do�wiadczeñ wyniesionych z realizacji Human Genome Project i zwi¹zane s¹ z
integracj¹ kilku najbardziej efektywnych strategii i technik sekwencyjnych, jak WGS
(whole-genome shotgun), GE (gene-enrichement) i BAC (bacterial artificial
chromosome clones). Bêd¹ one nastêpnie wykorzystane w analizach najwiêkszych
genomów ro�linnych. Nie ulega w¹tpliwo�ci, ¿e uzyskane t¹ drog¹ informacje wype³ni¹
liczne luki w aktualnej wiedzy na temat ewolucji rozmiarów genomów u ro�lin
okrytozal¹¿kowych.

8. WNIOSKI

Na podstawie wiêkszo�ci dot¹d uzyskanych danych mo¿na przyj¹æ, ¿e ewolucja
rozmiarów genomów u ro�lin okrytozal¹¿kowych zmierza ku ich redukcji mimo licznych
rund poliploidyzacji, jakiej ulega³y one w odleg³ej przesz³o�ci. Na tak¹ tendencjê wskazuje
szereg dowodów z biologii molekularnej, cytologii i cytogenetyki molekularnej, fizjologii
oraz ekologii.

Podwojone sekwencje koduj¹ce mog¹ byæ eliminowane, wyciszane lub ulec
subfunkcjonalizacji, dziêki czemu nastêpuje dywersyfikacja szlaków metabolicznych
oraz zdolno�ci do adaptacji.

O wielko�ci genomu decyduje g³ównie zawarto�æ rozmaitego rodzaju sekwencji
powtarzalnych. Inwazja retroelementów oraz ich liczba, d³ugo�æ i modyfikacje s¹
uznawane za czynniki reguluj¹ce rozmiary genomu. Amplifikacja retroelementów
powoduje zwiêkszenie rozmiaru genomu, za� delecje � jego zmniejszenie. U naturalnych
auto- i allopoliploidów rozmiary genomu s¹ mniejsze ni¿ suma wielko�ci genomów
ancestralnych, czemu mo¿e towarzyszyæ redukcja liczby loci koduj¹cych rRNA.

W porównaniu z ma³ymi genomami, najwiêksze wykazuj¹ wolne tempo dywersy-
fikacji i s¹ ograniczone ewolucyjnie wskutek mniejszych zdolno�ci przystosowawczych.
Diploidalne gatunki z du¿ymi genomami s¹ bardziej nara¿one na wyginiêcie ni¿ diploidalne
gatunki z ma³ymi genomami. Gatunki z ma³ymi genomami mog¹ istnieæ w �rodowiskach
o du¿ej zmienno�ci warunków klimatycznych i krañcowo niekorzystnych dla wegetacji,
poniewa¿ charakteryzuj¹ siê one krótkim cyklem ¿yciowym i wiêksz¹ intensywno�ci¹
fotosyntezy. W obrêbie tego samego rodzaju gatunki jednoroczne i efemerydy maj¹
mniejsze genomy  ni¿ byliny.
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