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Streszczenie: W ciagu minionych kilku lat znacznie wzbogacita si¢ wiedza o ewolucji zawartosci jadrowe-
go DNA. U okrytozalazkowych rozmiary genomu r6znig si¢ ponad 1000-krotnie. W odlegtej przesztosci
nastgpowala poliploidyzacja genomow. Znaczne réznice rozmiar6w genomow sa spowodowane gltownie
przez odmienna liczbg rund duplikacji u przodkow oraz przez inwazjg retroelementow. Liczba retroele-
mentdw jest dodatnio skorelowana z rozmiarami genomu. W wyniku podwajania liczby genéw nastgpo-
wata ich dywergencja (subfunkcjonalizacja), zatem duplikacja genoméw stata si¢ potezna sita napedowa
w ewolucji. Rozmiary genomu sa dodatnio skorelowane z czasem trwania cyklu zyciowego, cyklow
mitotycznych i mejotycznych oraz z objgtoscia jadra. Redukcja rozmiaréw genomow zachodzi u natural-
nych auto- i allopoliploidéw. W przeciwienstwie do gatunkéw z matym genomem, gatunki z duzymi
genomami, bogatymi w retroelementy charakteryzuja si¢ niskim potencjatem adaptacyjnym i obnizong
dywergencja, sa eliminowane ze $rodowisk o krancowych warunkach i zagrozone wyginigciem. Te
stwierdzenia wydaja si¢ wskazywac na ewolucyjna tendencje w kierunku redukcji rozmiaréw genomow.

Stowa kluczowe: ewolucja rozmiaréw genomow, podwojenie gendw i genomow, 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.
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1. WSTEP

Badania rozmiaré6w genomow jadrowych u Eukaryota staty si¢ mozliwe po
wprowadzeniu metod cytometrycznych pomiaru zawartosci DNA badz in situ, badz
na izolowanych jadrach. Jako pierwsze zostaly wprowadzone mikrodensytometryczne
metody in situ po zabarwieniu DNA metoda Feulgena, a nastgpnie — cytometrii
przeptywowej z zastosowaniem jader izolowanych. Poprawnemu przeprowadzeniu
badan przy uzyciu obu tych metod poswigcono wiele uwagi. Wiadomo, ze wyniki
uzyskane obiema metodami sa porownywalne [23], (ref. [35]). Ustalenie szczegotowe
postgpowania w metodzie cytometrii przeptywowej jest ciagle jeszcze tematem licznych
opracowan [5, 11, 34, 35]. Wyniki dotyczace rozmiaru genomu u roslin, tj. zawartosci
w nich DNA, wyrazone w pg lub liczba par zasad (pz) sa gromadzone w banku danych
— The Plant DNA C-values Database (www.rbg.kew.org.uk/cval/homepage.html);
ostatnie dane sa podane przez Bennetta i Leitcha [5]. Definicja pojecia 1C i 2C jest
szeroko dyskutowana, szczeg6lnie w odniesieniu do krolestwa roslin, wérdd ktorych,
glownie wsérod okrytozalazkowych, dominuja gatunki allopoliploidalne [17]. W niniejszym
artykule przyjeto, ze 1C to zawartos¢ DNA w niezreplikowanych komdrkach haploidal-
nych, 2C —w fazie G lub G, cyklu komorkowego.

Juz wkrotce po uzyskaniu szeregu danych dotyczacych zawartosci DNA w komor-
kach haploidalnych Iub diploidalnych okazalo sig, ze w krolestwie roslin, zwierzat i
grzybow brak jest spdjnosci migdzy poziomem rozwoju ewolucyjnego a rozmiarami
genomu. Zjawisko to nazwano paradoksem C DNA (ref. [37]). Polega ono na fakcie,
ze kodowanie biatek lub rRNA i tRNA nie jest jedyna funkcja DNA w genomie [8]. Co
prawda, porownanie 1C DNA u roslin ladowych: mszakow (0,53 pg), widtakow (3,81),
paprotnikéw i innych grup zaliczanych do Monilophyta (13,58 pg), nagozalazkowych
(16,99 pg) i okrytozalazkowych (6,30 pg) wskazuje, ze w krolestwie roslin prawidlowos¢
taka istnieje w wymienionych grupach do nagozalazkowych wtacznie, ale brak jej w
obrebie roslin okrytozalazkowych stojacych najwyzej w ewolucji. U roslin okrytoza-
lazkowych réznice w rozmiarach genomoéw sa przeszio 1000-krotne (od 0,11 pg do
127,40 pg), za$§ u mszakow — zaledwie 12-krotne (ref. [27]). U glondw natomiast
rozpigtos$¢ rozmiardw genomow jest 1300-krotna [15]. Uwzglednienie rozmiarow
genomow przy konstruowaniu dendrogramow opartych na danych taksonomicznych i
aktualnych pogladach na pokrewienstwa w obrebie danej grupy wykazato, ze wskutek
znacznej zmiennos$ci rozmiarow genomow nawet w obrebie rodzaju i gatunku (por.
rozdz. 5.) ta cecha jest mato przydatna w analizach filogenetycznych [27].

Podstawowym odkryciem, ktore stato si¢ punktem wyjscia do dalszych badan
wyjasniajacych paradoks C DNA i ewolucji rozmiaréw genomu, stato si¢ wykazanie
przez Flavellaiwsp. [12, 13] wysokiej dodatniej korelacji migdzy rozmiarami genomu
(w pg DNA) a zawartoscia sekwencji powtarzalnych (rowniez w pg DNA) oraz
stwierdzenie, ze w toku ewolucji, poczawszy od 200 milionow lat temu, genomy roslin
W znacznej mierze, a w mniejszym stopniu genomy zwierzat ulegaty kolejnym cyklom
poliploidyzacji (ref. [1]).
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Od 1998 r. istnieje migdzynarodowa grupa skupiona wokot badan genomu roslin
okrytozalazkowych, organizujaca co kilka lat warsztaty pod nazwa ,,Angiosperm
Genome Size Workshop™ [4]. Dzigki dziatalnosci tej grupy, badania ewolucji rozmiaréw
genomow u roslin sg intensywnie prowadzone, a uzyskiwane wyniki sa dyskutowane i
publikowane w kolejnych numerach Annals of Botany (ostatnio w nr 1, tom 95 w
2005 r.). Organizatorzy tej grupy wyrazili nadzieje, ze ,,... increased knowledge and
understanding of genome size will contribute to holistic genomic studies in both
plants and animals in the next decade” [4]. Redakcja Postgpow Biologii Komorki
zamieszcza zatem obok siebie artykuty dotyczace krolestwa roslin i krélestwa zwierzat.

Rola poliploidyzacji i udziat sekwencji powtarzalnych ze szczegdInym uwzglednieniem
ruchomych elementéw w ewolucji rozmiarow genomu u roslin okrytozalazkowych
zostang omowione ponizej. Ze wzgledu na w miarg dobrze poznana strukturg genomu
u roslin uprawnych i u modelowego gatunku Arabidopsis thaliana (rzodkiewnik) z
jednym z najmniejszych genomow (1C DNA =0,2 pg= 157 Mpz), gtdwnie tych roslin
dotycza przedstawiane wyniki.

2. POLIPLOIDYZACJA I EWOLUCJA GENOMU

Poliploidyzacja genoméw jadrowych w toku ewolucji przebiegala z wigksza
czestotliwoscia u roslin niz u zwierzat, wérod ktorych dobrze udokumentowane przyktady
odnosza si¢ do kregowcow i owadow (ref. [2]). Wsrdd roslin okrytozalazkowych
poliploidyzacji ulegto 70-80% gatunkow. Nie wszystkie ulegaly takiej samej liczbie rund
poliploidyzacji; ich liczba w ciagu 200 miliondw lat przypuszczalnie wyniostaod 2 do 5
(ref. [28]), a najstarsze — paleopoliploidy — powstaly wiele setek milionow lat temu.
Duplikacja genomu miata miejsce nawet u gatunkow zyjacych wspotczesnie z tak matym
genomem jak Arabidopsis thaliana (rzodkiewnik) i Oryza sativa (ryz). Duplikacja
genomu powoduje istotne skutki zardbwno na poziomie molekularnym, jak i genotypowym.
Skutkiem poliploidyzacji byta przebudowa genomu, duplikacje segmentalne i czg$ciowa
utrata lub modyfikacja sekwencji kodujacych, za$ u allopoliploidéw — translokacje
miedzygenomowe (por. rozdz. 5.). W $wietle danych z zakresu molekularnej analizy
genomow mozna przyjaé, ze jedna runda podwojenia genomow miata miejsce po
dywergencji dwulisciennych, a druga — po dywergencji rodzajow Arabidopsis 1 Brassica
z ich wspoélnego przodka — zapewne Gossypium (bawela) (ref. [1]).

Brak wszystkich podwojonych gendw we wspolczesnych genomach, ktorych przodkowie
ulegli poliploidyzacji, jest objasniany przez utrateg niektorych powtorzonych sekwencji (por.
rozdz. 3.14.). Zréznicowana eliminacja powtorzonych sekwencji — zaréwno kodujacych,
jak 1 niekodujacych — po poliploidyzacji jest przyczyna istnienia wsrdd spokrewnionych
gatunkow licznych odchylen w kolinearnosci gendw (ang. co-linearity of genes), tj. w
liniowym utoZeniu gendw w tym samym chromosomie. Taka sytuacja wystepuje u zboz.
Skumulowany efekt obu procesow, tj. podwojenia genomu i utraty genéw doprowadzit do
powstania wspotczesnych genomow u roslin okrytozalazkowych, u ktorych istnieje
syntenia z tylko czg§ciowym sprzgzeniem genow (ref. [1]).
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3. GENY W GENOMACH PODWOJONYCH
W TOKU EWOLUCJI

W wyniku poliploidyzacji w odlegtej przesztosci nastgpowato podwojenie liczby
genow. Podczas ewolucji sekwencje kodujace moga by¢ utracone, zmutowane lub
ulec wyciszeniu.

Fakt, ze zduplikowane geny sa zachowywane w sposdb nieprzypadkowy, sugeruje,
ze poliploidyzacja dostarcza materiatu genetycznego umozliwiajacego adaptacj¢ poprzez
dywergencje (por. rozdz. 6.). U Arabidopsis co najmniej potowa genow powstatych
w wyniku niedawnej poliploidyzacji (tj. ok. 5 milionéw lat temu) ma odmienny wzor
ekspresji. Geny takie ulegty funkcjonalnemu zréznicowaniu, a w konsekwencji nastapita
dywersyfikacja szlakow metabolicznych i dywersyfikacja ewolucyjna [1].

Czestym wynikiem modyfikacji podwojonych gendw jest ich tzw. subfunkcjonalizacja;
jest to proces zwany DDC (ang. Duplicate, Degenerate, Complement), podczas
ktorego w wyniku mutacji nastepuje czgSciowa utrata funkcji (ref. [22, 41]). Geny
regulatorowe, jak. np. czynniki transkrypcyjne, sa uznawane za dobry przyktad
funkcjonalnej i regulatorowej dywersyfikacji w rodzinach zduplikowanych genéw. U
Arabidopsis thaliana powielone geny uczestnicza w reakcjach obronnych przeciwko
pasozytom ro$linozernym, transdukcji sygnatow i regulacji ekspresji (ref. [32]).

Dobrym przyktadem loso6w podwojonych genow, ktore ulegty subfunkcjonalizacji, jest
rodzina gendw z kasety MADS, ktore sa zaangazowane w kontrolg procesow kwitnienia.
W toku ewolucji te geny zwielokrotnione wskutek kolejnych rund poliploidyzacji uleghy
daleko posunigtej specjalizacji (subfunkcjonalizacja), kontrolujac inicjacjg merystemu
kwiatowego, poszczegdlne etapy rozwoju kwiatow i jego czgsci stuzacych rozmnazaniu
ptciowemu, takich jak: preciki, zalazki i ich sktadniki (ref. [22, 32]).

Porownanie starych ewolucyjnie poliploidow, jak Arabidopsis, z niedawno naturalnie
powstalymi poliploidami bawelny i syntetycznymi poliploidami bawelny wykazato, ze ubytek
DNA lub zmiany w epigenetycznej regulacji podwojonych gendéw sa inicjowane
bezposrednio lub wkrotce po poliploidyzacji. Skutkiem poliploidyzacji moze by¢ genowo-
specyficzne lub regionalne wyciszanie genow indukowane epigenetycznie w wyniku
metylacji DNA i histonow, wmontowanie sekwencji kodujacych do nieaktywnej trans-
krypcyjnie, trwale skondensowanej heterochromatyny i aktywacja retroelementow lub
dziatanie iRNA [41], (ref. [1, 37]). W $wietle dotychczasowych danych obecnie przyjmuje
sig, ze wyciszanie pewnych gendw jest procesem sterowanym, dla innych — przypadko-
wym. Wyciszanie zduplikowanych genéw u poliploidow jest wyjasniane rozmaicie. Wydaje
sig, ze istotnym mechanizmem jest zachowanie odpowiedniej dawki genow [1]. Zjawisko
wyciszania podwojonych gendw jest istotnym elementem ewolucji poliploidow [1].
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4. UDZIAL SEKWENCJIPOWTARZALNYCH
W MODYFIKACJI ROZMIAROW GENOMOW

Wspomniane we Wstepie prace Flavella i jego zespotu [12, 13] wykazaty wielokrotnie
potwierdzalne istnienie korelacji migdzy rozmiarami genomu i ilo$cia sekwencji
powtarzalnych. Wkrotce okazato sig, ze przewazajaca liczba sekwencji powtarzalnych
to rozmaite kategorie ruchomych elementow, ktore zasiedlity genomy jadrowe Eukaryo-
ta. Wsrdd tych elementdw jedna z grup stanowia retrotranspozony dhugosci od 700 pz
do 15 kpz, oflankowane dtugimi powtoérzeniami terminalnymi — LTR-ami (ang. Long
Terminal Repeats, ref. [37, 40]). Ich udzial w genomach roslin okrytozalazkowych
jest znaczny; np. u kukurydzy stanowi az 70% (ref. [ 7]). Podane ponizej dane o udziale
sekwencji powtarzalnych w ewolucji rozmiarow genomoéw zostaty ograniczone do
retrotranspozonow z LTR-ami oraz do jednej grupy niekodujacych sekwencji (CNS),
poniewaz tym sekwencjom powtarzalnym poswigcono najwigcej uwagi w zwiazku z
ich udziatem w modyfikacji rozmiaréw genomow.

4.1. Retrotranspozony z dtugimi powtorzeniami terminalnymi (LTR)

Retrotranspozony z LTR-ami sa szczegolnie dogodnym obiektem badan udziatu i
przemian ruchomych elementéw, poniewaz sa one liczne i obecne we wszystkich
czesdciach genomu jadrowego (w heterochromatynie, regionach przycentromerowych
moga znajdowacé si¢ mi¢dzy genami lub by¢ przez nie otoczone). Zmiany zachodzace
w retrotranspozonach moga by¢ wykorzystane w rekonstrukcji tych elementéw u
gatunkoéw ancestralnych, z ktérych pochodza genomy zawierajace retrotranspozony z
LTR-ami we wspotczesnych populacjach. Retrotranspozony z LTR-ami maja charakte-
rystyczne cechy, ktore utatwiaja ich identyfikacjg i umozliwiaja wykrywanie mutacji.
Zmutowane retrotranspozony nie ulegaja eliminacji w wyniku naturalnej selekcji. Dzigki
przeprowadzeniu analizy mutacji mozna byto stwierdzi¢, ze u Arabidopsis i 6 gatunkéw
roslin uprawnych wiek tych retroelementéw wynosi ok. 3 miliony lat [7].

Zwigkszenie liczby retroelementéw w genomie — poza procesem poliploidyzacji —
odbywa si¢ poprzez ich amplifikacj¢. Amplifikacja jest uwarunkowana przej$ciem
retroelementow ze stanu nieaktywnego w aktywny i przyczynia si¢ do zwigkszenia
rozmiarow genomu. Redukcja liczby retroelementow z LTR-ami nastgpuje w wyniku
delecji. Delecje te powstaja w rezultacie nierownej homologicznej rekombinacji (ang.
unequal homologous recombination), tzn. procesu, podczas ktérego nie w peini
wymieniane sa odcinki DNA, oraz nieuprawnionej rekombinacji (ang. illegitimate
recombination), tj. wymiany odcinkéw niehomologicznych. Jednym z produktow
nieuprawnionej rekombinacji jest kolisty retrotranspozon, ktory zawiera tylko jeden
LTR; kolisty retrotranspozon zwykle jest degradowany i usuwany z genomu (ref. [6]).
U Arabidopsis w wyniku pojedynczej delecji moze nastapi¢ ubytek od 10 do 3766 pz
w obrebie wewngtrznej czesci retrotranspozonu z LTR-ami. Dhuzsze delecje —rzedu 1
kpz — nie sa powszechne. Wydaje si¢ zatem, ze akumulacja bardzo licznych, krotkich
delecji jest odpowiedzialna za fragmentacjg wigkszo$ci retrotranspozonow z LTR-ami.
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U ryzu $rednie rozmiary delecji byty rzedu 41 1 318 pz; przyjeto, ze ta droga zostato
usunigtych w ciagu minionych 5 miliondéw lat 190 Mpz [7]. Pétokres trwania retrotrans-
pozondéw z LTR-ami u ryzu jest krotszy niz 3 miliony lat, a jeszcze dawniej zostat
usunigty retrotranspozon z LTR-ami o dlugosci powyzej 194 Mpz. Amplifikacja i
usuwanie retroelementow trwa nadal (ref. [6], por. takze rozdz. 6.).

Chociaz mechanizmy molekularne decydujace o amplifikacji lub eliminacji
retrotranspozonow (szczegoétowo omowione w artykule przegladowym [7]) sa w znacznej
mierze poznane, dotad nie wiadomo, dlaczego w ewolucji jednych gatunkow nastgpuje
zwigkszenie rozmiar6w genomu poprzez zwigkszenie udziatu retroelementdw, u innych
—redukcja jego rozmiarow w wyniku delecji. Jest mozliwe, ze procesy te sa regulowane
przez czynniki srodowiskowe powodujace selekcje w odpowiednim kierunku (por.
rozdz. 6.).

4.2. Konserwatywne niekodujace sekwencje

W modelach ewolucji gendw w zwiazku z podwajaniem genomu (poliploidyzacja)
przewiduje sig, ze funkcjonalna dywergencja, czyli subfunkcjonalizacja zduplikowanych
genoéw (por. rozdz. 3.) jest spowodowana przez utrate elementow regulatorowych.
Domniemanymi elementami regulatorowymi sa konserwatywne niekodujace sekwencje
zwane CNS-ami (ang. Conserved Non-coding Sequences). Sa to krotkie odcinki
DNA zachowane migdzy gatunkami (dlatego konserwatywne). Znajduja sig¢ one gldwnie
powyzej regionu regulatorowego [28]. U roslin liczba CNS-6w i ich dtugos¢ sa znacznie
mniejsze niz u ssakow, co jest zwiazane z o wiele bardziej licznymi rundami poliploidyzacji.
Kolejne podwojenia genomoéw stanowia okazje do powstania subfunkcjonalizacji genow,
co potencjalnie powoduje utratg¢ CNS-6w przypadajacych na jeden gen. O stusznos$ci
tego twierdzenia $wiadczy porownanie liczby rodzin genowych, tj. zawierajacych geny
paralogiczne (pochodzace od wspdlnego przodka) u roslin i zwierzat. Tylko 35% genoéw
u Arabidopsis jest w pojedynczych kopiach; u cztowicka takie geny stanowia az 86%.
U Arabidopsis ponad 37% gendw nalezy do rodzin genowych sktadajacych si¢ z 5 lub
wigcej czlonkoéw; u cztowieka — zaledwie 1,4% (ref. [28]).

Paradoksalnie, subfunkcjonalizacja po duplikacji moze prowadzi¢ do wzglednie
prostych regiondow regulatorowych przypadajacych na jeden gen. U kukurydzy i ryzu
na jeden gen przypadaja $rednio trzy CNS-y, ale brak jest CNS-6w w 27% zbadanych
genow. Geny ssakéw maja Srednio 17,7 CNS-0w. Dhugos¢ CNS-6w w obrebie genow
ortologicznych (mimo odmiennej sekwencji DNA kodujacych biatka o takiej samej
funkcji fizjologicznej) u roslin wynosi ponizej 12 pz, przy czym zaden z poznanych
dotad nie byl dtuzszy niz 60 pz. U ssakow dtugos¢ CNS-6w zawiera si¢ w granicach od
60 dp 100 pz (ref. [28]). Wzgledna prostota regionéw regulatorowych u roslin mogtaby
odzwierciedla¢ roznice w ztozonosci zarowno samych organizmow, jak i ich rozwoju.

Przytoczone dane wskazuja, ze u roslin jednym z procesow przyczyniajacych sig¢ do
zmniejszania rozmiarow genomu moglaby by¢ redukcja liczby i dtugosci CNS-ow.
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5.ZMIENNOSC I EWOLUCJA GENOMOW I ICH ROZMIAROW
WSROD SPOKREWNIONYCH GATUNKOW I RODZAJOW

Opisane wyzej przemiany spowodowane bezposrednio przez poliploidyzacje¢ oraz
inwazje¢ ruchomych elementdw i ich modyfikacje powoduja przebudowg (rearanzacje)
genomow, ktorej skutkiem moga by¢ zmiany rozmiaréw genomow, gtownie w wyniku
amplifikacji i delecji ruchomych elementoéw (odpowiednio zwigkszenie lub zmniejszenie
zawartosci DNA). Rosliny stanowia niezwykle dogodny obiekt do badan zmienno$ci
genomu. W poréwnaniu z analogicznie ztozonymi organizmami, jakimi sa ssaki, u roslin
nastepuja liczniejsze procesy powodujace zwigkszenie, jak i zmniejszenie genomu oraz
jego przebudowe [7].

Zmienno$¢ rozmiardw genomu w obrgbie gatunku byta wielokrotnie opisywana.
Nasuwa si¢ pytanie, czy roznice, szczegdlnie nieistotne statystycznie, nie sg artefaktem,
bowiem wyniki §wiadczace o takich modyfikacjach bywaja kwestionowane. Stwierdzane
roznice, czesto przypisywane odmianom uprawnym lub kojarzone z ré6znicami genotypo-
wymi, moga by¢ powodowane przez stosowanie niewtasciwych metod i standardow
stuzacych do oznaczania bezwzglednej zawartosci C DNA. Rezultaty krytycznej analizy
kilku takich wynikow uzyskanych w obrgbie gatunku dowodza, ze poza btgdami
metodycznymi stwierdzane roznice nie byly istotne statystycznie [16]. Natomiast
znaczne roznice (nawet blisko dwukrotne) wartosci 1C DNA w grupie osobnikow
zaliczanych do tego samego gatunku sg interpretowane jako dowdd przynaleznosci tak
roézniacych sig roslin do rozmaitych podgatunkéw; za argument dodatkowy uwaza sig
roéznice w morfologii i preferowanych siedliskach. Postuluje si¢ zatem, aby wewnatrz-
gatunkowe réznice rozmiarow genoméw konfrontowac z cechami morfologicznymi
[33]. Przy rozwazaniu réznic w zawartosci C DNA nalezy wzia¢ pod uwagg roznice
w warunkach srodowiskowych (por. rozdz. 6.). Wydaja si¢ nie budzi¢ watpliwosci te
wyniki badan, w ktérych wykazano zwiazek miedzy zwigkszeniem/zmniejszeniem
rozmiaro6w genomow a amplifikacja/ubytkiem roznego rodzaju sekwencji powtarzalnych
(ref. [36]). Obecnos¢ chromosomu/ow B w istotny sposob wplywa na rozmiary genomu
oraz zgodnie z teorig nukleotypowa (por. nizej) powoduje wydtuzenie czasu trwania
cyklu komorkowego (ref. [30]).

Wyniki sekwencjonowania DNA sklonowanych w BAC fragmentow chromosomow
wskazuja na istnienie w niektorych chromosomach segmentalnych duplikacji i na
obecnos¢ tandemowych rodzin gendw [6]. Typowe rearanzacje chromosomow w toku
ewolucji genomow to translokacje oraz inwersje, powodujace rdéznice w strukturze
chromosoméw u spokrewnionych taksondw, jak np. w rodzajach Lycopersicon
(pomidor), Solanum (ziemniak) i Gossypium (bawelna). Niewiele dotad wiadomo o
zwiazku migdzy skutkami genotypowymi rearanzacji chromosomow i procesem specjacji
[9]. Allopoliploidy, do ktérych naleza liczne gatunki uprawne, ale i dziko rosnace, s od
dawna obiektem licznych badan cytogenetycznych i molekularnych. Rearanzacja
genomow u allopoliploidéw moze nastgpowac, przynajmniej czgsciowo, w wyniku
aktywacji retroelementow [10]. Ostatnio szczego6lnie dobrze zostalty poznane zmiany
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w genomach gatunkow allopoliploidanych w poréwnaniu z domniemanymi gatunkami
ancestralnymi z zastosowaniem metod z zakresu cytogenetyki molekularnej — GISH
(ang. Genomic In Situ Hybridization) 1 FISH (ang. Fluorescence In Situ Hybridiza-
tion).

Metoda GISH umozliwia odr6znienie u allopoliploidow chromosomoéw i ich fragmen-
tow pochodzacych z poszczegdlnych diploidalnych genoméw ancestralnych. W ten
sposob wykazano u niektorych gatunkéw allopoliploidalnych zboz istnienie translokacji
migdzy genomami ancestralnymi (ref. [36]). W przypadku matych chromosoméw u
rodzaju Brassica istnienia tego procesu nie mozna byto udowodni¢ [29]. Allotetra-
ploidalny gatunek Nicotiana tabacum (tyton, 2n = 4x = 48, genom TS) powstat 5—6
milionéw lat temu ze skrzyzowania dwoch gatunkéw diploidalnych: N. sylvestris (2n =
2x =24, genom S) 1 N. tomentosiformis (2n = 2x = 24, genom T). Takie pochodzenie
N. tabacum zostato potwierdzone przez rezultaty wspotczesnych krzyzowek. Wyniki
GISH nie tylko pozwolily na odr6éznienie chromosomoéw z genomu S i T, ale rowniez
wykazaly translokacje T/S 1 S/T [14]. Ciekawy przypadek modyfikacji chromosoméw
zostal stwierdzony u naturalnego heksaploida Chenopodium album (komosa biala,
zwana takze lebioda, 2n = 6x = 54), u ktorego chromosomy sa krotsze — 1,0-2,6 um niz
u diploida (2n = 2x = 18) — 1,4-2,7 pm. Sonda w metodzie GISH z DNA diploidow
dawata silne sygnaty hybrydyzacyjne tylko u 18 chromosoméw dtuzszych; krotsze
wykazywaty znacznie stabsze sygnaty [26].

U wymienionych gatunkéw allotetraploidalnych i u naturalnych poliploidow
Chenopodium album przeprowadzono metoda FISH badania poréwnawcze z zastoso-
waniem jako sond 45S rDNA lub 25S rDNA oraz 5S rtDNA w odniesieniu do diploidow
ancestralnych badz naturalnego diploida. U allotetraploidow Brassica wykazano m.in.
modyfikacje liczby loci 5S rDNA lub 45S rDNA w porownaniu z ancestralnymi
diploidami. U allotetraploidow ma miejsce badZz zmniejszenie liczby loci 5S TDNA (B.
Jjuncea — gorczyca etiopska, B. napus — w zalezno$ci od odmiany — rzepak lub brukiew)
lub ich liczba stanowi sume /oci u gatunkoéw ancestralnych (B. carinata — gorczyca),
natomiast liczba loci 25S rDNA ulega badz zmniejszeniu (B. juncea, B. carinata),
badz zwigkszeniu (B. napus) lub nie ulega zmianom. Réznice liczby loci u tego samego
gatunku zaleza od odmiany [18, 20, 21]. Niektore geny kodujace 45S rDNA staja si¢ u
allotetraploidow Brassica nieaktywne transkrypcyjnie [ 19]. U naturalnego allopoliploida
Arabidopsis suecica zachodzi wyciszanie gendow rRNA pochodzacych z genomu
jednego z diploidalnych gatunkéw ancestralnych — Arabidopsis thaliana (ref. [10]).
U allotetraploida Nicotiana tabacum (genom ST, por. wyzej) w poroéwnaniu z diploidami
ancestralnymi (N. sylvestris — genom S 1 N. tomentosiformis) nastgpuje eliminacja
45S rDNA pochodzacego z genomu S, w ktorym u diploida sygnat po FISH jest stabszy
niz w genomie diploida z genomem T. Znaczne r6éznice w genomach diploidow
ancestralnych dotycza 5S rDNA. W genomach S dlugos¢ jednostki powtarzalnej wynosi
431 pz, a liczba kopii — 900. W genomach T jednostka powtarzalna sktada si¢ z 644 pz
i jest powtdrzona 400 razy. U allotetraploida N. tabacum liczba kopii 5S rDNA jest
zmienna w zalezno$ci od odmiany: im wigksza liczba kopii pochodzi z genomu S, tym
mniejsza liczba kopii jest z genomu T i odwrotnie, ale zawsze liczba kopii jest wigksza
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od sumy tych kopii u diploidéw ancestralnych [14]. U wspomnianych wyzej naturalnych
poliploidow Chenopodium album nastepuje wyrazna redukcja liczby loci kodujacych
rRNA. U diploida (2n = 18) jest jedna para chromosomow z 25S rDNA i dwie pary z
5S rDNA; tetraploid (2n = 4x = 36) ma jedna par¢ chromosomow z 25S rDNA i trzy
pary chromosomow z loci 5S rDNA, u heksaploida (2n = 54) s dwie pary chromosomow
z 25S tDNA i cztery pary z 5S rDNA [26].

Poznanie rozmiaréw genomow u auto- i allopoliploidow umozliwito rozpatrywanie
tej cechy genomu jako skutku poliploidyzacji. U indukowanego kolchicyna autotetraploida
Sorghum versicolor zawarto§¢ 2C DNA — 6,67 pg — przewyzsza ponad dwukrotnie
(réwniez po uwzglednieniu SE) rozmiar genomu u roslin diploidalnych — 3,25 pg [37].
U naturalnego heksaploida Chenopodium album (2n = 54) w poréwnaniu z diploidem
(2n=18) zawarto$¢ 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 (takze po uwzglednieniu SE) niz moznaby oczekiwaé na
podstawie zsumowania diploidalnych genomoéw 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]). Jedna z przyczyn redukcji rozmiarow
genomu u poliploidow, stwierdzona u Chenopodium album, ale niepowszechna u rodzaju
Brassica, mogltby by¢ ubytek gendw kodujacych rRNA (por. wyzej, takze skrocenie
czeséci chromosomoéw u komosy biatej).

Szczegotowe analizy ewolucji rozmiaréw genomow wsrod spokrewnionych gatunkow
byly przeprowadzane z uwzglednieniem liczby i rozmiaréw chromosomow przez
porownanie sekwencji ITS (ang. Internal Transcribed Sequences — wewngtrzne,
transkrybowane sekwencje w genie 45S rRNA, usytuowane u ro$lin migdzy genem
kodujacym 18S rRNA a 5,8S rRNA oraz migdzy 5,8 S rRNA 125S rRNA). Na podstawie
tych wilasciwosci dla poszczegoélnych gatunkow sa konstruowane dendrogramy, z
ktérych wyciaga si¢ wnioski o kierunku ewolucji rozmiar6w genomow w obrebie
badanego rodzaju. Wielu autoréw jest zdania, ze ewolucja zmierza ku redukcji rozmiaréw
genomu. Tak jest np. w obrebie rodzaju Sorghum [38]. Jednak w grupie spokrewnionych
gatunkow innych rodzajow modyfikacje rozmiarow genomoéw wykazuja tendencje
zarowno ku jego redukciji, jak i zwigkszeniu. Taka sytuacja jest wrod licznych gatunkow
bawelny (ref. [38]) oraz w rodzinie Brassicaceae, w ktorej wszystkie zbadane pod
tym wzgledem gatunki charakteryzuja si¢ matym genomem (1C od 0,2 do maksymalnie
0,710 pg u gatunkow diploidalnych) [24]. Wiele gatunkow nalezacych do tej rodziny to
allopoliploidy. Przyjeto, ze przodek w tej rodzinie ma najmniejszy hipotetyczny genom
(1C = 0,2 pg). W rodzaju Arabidopsis, jesli przyjmie si¢ jako podstawg do analizy
zmian w rozmiarach genomu zawarto$¢ DNA przypadajaca na 1x chromosoméw (aby
omina¢ roznice wynikajace z poliploidyzacji), nastgpuje zwigkszenie tej wartosci w
poréwnaniu z diploidalnym gatunkiem wyjsciowym — A. thaliana [24]. Natomiast u
rodzaju Brassica nastgpowato zmniejszenie genomu (przyktady podane wyzej [24]).

Bennett juz w 1972 r. [3] wykazat u okrytozalazkowych roslin zielnych istnienie
dodatniej korelacji migdzy rozmiarami genomu a czasem trwania cyklu zyciowego,
cyklu komorkowego i mejozy, masa nasion, rozmiarami jadra i komorki (ta ostatnia
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zalezno$¢ nie zawsze byta potwierdzana, por. [8]). Gatunki jednoroczne, a szczeg6lnie
efemerydy, u ktorych cykl zyciowy trwa zaledwie kilka tygodni, maja najmniejsze
genomy, znacznie mniejsze niz gatunki dwu- i wieloletnie. Koncepcja Bennetta,
dotyczaca rdwniez wielu innych zaleznosci cech roslin od rozmiaru genomu, zostata
nazwana teorig nukleotypowa. Jest ona stale uzupetniana przez nowe dowody §wiad-
czace o jej stusznosci (por. [25]) 1 jest powszechnie akceptowana. Np. u australijskich
gatunkow Sorghum rdznice w rozmiarach genomow migdzy gatunkami jednorocznymi
i wieloletnimi sa dosy¢ znaczne: u jednorocznych srednia 2C wynosi 2,89 pg, u wielolet-
nich—7,73 pg [37]. Wsrod chwastow, szybko rosnace i rozwijajace si¢ gatunki (dlatego
uwazane za agresywne) maja mniejsze genomy niz spokrewnione gatunki niebedace
chwastami.

Rozmiar genomu, poprzez tempo podzialow komorkowych i wielkos¢ komorek, wptywa
namorfologig lisci i intensywno$¢ fotosyntezy. Stwierdzono istnienie negatywnej korelacji
migdzy rozmiarami genomu a wskaznikiem nazwanym SLA (ang. Specific Leaf Area,
tj. zalezno$¢ miedzy powierzchnia i masa lisci). Niski SLA charakteryzuje gatunki z duzym
genomem. U takich gatunkow jest nizsza intensywnos¢ fotosyntezy [25]. Te wyniki
odzwierciedlaja odpowiadajaca im prawidtowos¢ stwierdzong u ptakow i ssakow, u ktorych
tempo metabolizmu jest negatywnie skorelowane z rozmiarami genomu (ref. [25, 43]).

Rosliny z duzymi genomami wydaja si¢ by¢ ograniczone w procesie specjacji. W
obrebie rodzaju istnieja mniej liczne gatunki niz wérdd rodzajow z matym genomem.
Stwierdzono nawet negatywna korelacj¢ migdzy Srednimi rozmiarami genomoéw a liczba
gatunkéw w obregbie rodzaju [42]. Ostatnio wykazano jednak, ze u 761 rodzajow
zbadanych pod tym wzgledem istnieje zaledwie staba negatywna korelacja miedzy
rozmiarami genomu a liczba gatunkéw w danym rodzaju. Autorzy tych badan [25]
podkreslaja, ze w tego typu analizach istnieje potencijalne zrodto btedu, poniewaz niewiele
wiadomo o rozmiarach genomu u gatunkow ancestralnych oraz w obrgbie rodzaju nie
jest mozliwe uwzglednienie wszystkich gatunkdéw przynaleznych do badanego rodzaju.
Mimo tych zastrzezen, przyjeta jest sugestia, ze w procesie specjacji duze genomy sa
ograniczone w ewolucji ze wzgledu na nikte lub bardzo wolne tempo dywersyfikacji;
gatunki z bardzo duzymi genomami cechuja si¢ mniejszymi zdolnosciami przystosowaw-
czymi niz gatunki z matymi genomami [25] (por. rozdz. 6.).

Na podstawie przytoczonych danych mozna uznac, ze skoro tempo rozwoju i czas
trwania cyklu zyciowego oraz zdolnos$ci przystosowawcze zaleza, przynajmniej cz¢s-
ciowo, od rozmiaru genomu, w ewolucji nastgpuje selekcja w kierunku przyspieszenia
rozwoju rownolegle z redukcja rozmiarow genoméow [16,25].

6. UDZIAL. CZYNNIKOW SROD,OWISKOWY,CH
W MODYFIKACJI ROZMIAROW GENOMOW

Nawet przy bardzo krytycznej ocenie wiarygodnosci wynikéw badan dotyczacych
rozmiar6w genomu (por. rozdz. 5.), trzeba wziaé pod uwage wiele danych wskazujacych
na istnienie wewnatrzgatunkowej zmiennosci tej jego cechy. Modyfikacje wielkosci
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genomu moga by¢ wynikiem czynnikdéw srodowiskowych, a w szczegdlnosci klimatu,
w jakim rozwijaja sig¢ rosliny (ref. [31]). Nalezy jednak zaznaczy¢, ze zmiany te, tj.
zwigkszenie/zmniejszenie rozmiaré6w genomu w podobnych warunkach nie zawsze
zmierzaja w tym samym kierunku. Badano modyfikacje wielkosci genomow u tych
samych gatunkow w zaleznosci od wysokosci n.p.m., szerokosci geograficznej i
temperatury.

Negatywna korelacj¢ migdzy wielkoscig genomu 1 wysoko$cia n.p.m. stwierdzono
w europejskich populacjach traw: Festuca arundinacea (kostrzewa trzcinowa),
Dactylis glomerata (kupkdéwka pospolita) i uprawnych odmian Zea mays (kukurydza).
Wiyniki te sa komentowane jako efekt przewagi selekcyjnej roslin z malym genomem
w ekstremalnych warunkach i krotkim okresie wegetacji, jakie panuja na duzych
wysokosciach (ref. [31]). Jednak w obrgbie 23 populacji Zea mays uzyskano inne
wyniki: rosliny ze Srednimi rozmiarami genomu wystgpuja na Srednich wysokosciach,
a gatunki z malym genomem — zar6wno na poziomie morza, jak i na wysokosci 2440 m
(ref. [25]).

W badaniach zalezno$ci miedzy szerokoscia geograficzna a wielkoScia genomu
stwierdzono znaczne réznice rozmiaréw genomu u kukurydzy w klimacie tropikalnym:;
odkad kukurydza zostata zaadaptowana jako roslina uprawna w Ameryce Potnocnej,
wielko$¢ genomu stata si¢ czynnikiem selekcyjnym, co doprowadzito do wprowadzenia
do upraw wylacznie odmian z najmniejszym genomem w najbardziej wysunigtych na
poinoc obszarach tego kontynentu, tj. w Kanadzie (ref. [7]). Ta tendencja wydaje si¢
miec¢ charakter powszechny, sugeruje si¢ bowiem, ze gatunki okrytozalazkowe z duzym
genomem sa stopniowo eliminowane z szerokosci potnocnej (ref. [25]).

W rozwazaniach na temat zaleznosci miedzy wysoko$cia n.p.m. i szerokoscia geogra-
ficzna a rozmiarami genomow nalezy wzia¢ pod uwagg temperature. Po uwzglednieniu
tego czynnika okazuje sig, ze gatunki z matym genomem moga istnie¢ na kazdej wysokosci
n.p.m. i szeroko$ci geograficznej, ale gatunki z najwickszymi genomami bywaja
eliminowane z warunkow ekstremalnych. Ponadto stwierdzono, ze gatunki z duzymi
genomami nie wystepuja w warunkach z krotkimi sezonami wegetacyjnymi [25].

Chociaz na podstawie wiedzy o roli sekwencji powtarzalnych, a szczegolnie dobrze
poznanych pod tym wzgledem retrotranspozonéw z LTR-ami (por. podrozdz. 4.1.)
powszechnie przyjmuje si¢, ze modyfikacje rozmiaréw genomu sa powodowane przez
delecje (zmniejszenie rozmiaru) lub amplifikacje (zwigkszenie) tych retroelementow,
mato jest dotad bezposrednich dowodéw na trafnos¢ tego pogladu w odpowiedzi roslin
na warunki §rodowiska. U dzikiego gatunku jeczmienia Hordeum spontaneum
wykazano trzykrotne zmniejszenie liczby kopii retrotranspozonéw z LTR-ami w
warunkach suszy i znacznej wysokosci n.p.m.; redukcja ta przebiegata zgodnie z
mechanizmami opisanymi wyzej (por. podrozdz. 4.1.) (ref. [31]).

O ograniczonej zdolnosci adaptacyjnej gatunkow roslin z duzymi genomami §wiadcza
wyniki badan dotyczacych rozmiarow genoméw u gatunkow zagrozonych wyginigciem
(na podstawie World Conservation and Monitoring Centre — UNEP-WCMC, odpo-
wiednik Czerwonej Ksiggi w Polsce) wyrdzniona zostata podgrupa gatunkow zagrozo-
nych wyginigciem w skali globalnej oraz podgrupa zagrozona w skali lokalne;j. Z catej
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grupy gatunkéw poddanych analizie wytaczono poliploidy i gatunki nie do§¢ dobrze pod
tym wzgledem poznane. Wykazano istnienie korelacji migdzy rozmiarami genomow a
skala zagrozenia wyginigciem. Najmniejszym genomem charakteryzuja si¢ gatunki
niezagrozone, posrednimi rozmiarami — zagrozone tylko lokalnie, natomiast gatunki z
najwickszym genomem stanowity podgrupg zagrozonych w skali globalnej. Wsrod
gatunkow starannie zweryfikowanych jako poliploidy, korelacja ta przedstawia sig
odwrotnie: poziom ploidalnosci jest negatywnie skorelowany z zagrozeniem wyginigciem
[42].

Przytoczone wyniki sugeruja, ze warunki srodowiskowe moga stanowi¢ czynniki
powodujace eliminacje gatunkow z duzym genomem, uposledzonych pod wzgledem
zdolnosci adaptacyjnych, co przyczynia sig do postgpujacej dominacji gatunkow z matymi
genomami. Zdolnosci przystosowawcze poliploidéw (zapewne gtownie allopoliploidow)
doprowadzily do ich dominacji we wspotczesnej florze roslin okrytozalazkowych.

7. PERSPEKTYWY

Najnowsze opracowania dotyczace organizacji genomow roslin w zdecydowanej
wigkszos$ci, co oczywiste, opieraja si¢ na szczegdtowych analizach dwoch catkowicie
zsekwencjonowanych genomow: Arabidopsis thaliana 1 Oryza sativa [39, 44]. Oba
naleza do grupy gatunkow z matymi genomami: Arabidopsis thaliana — 140 Mpz, za$
Oryza sativa—400 Mpz; ich rozmiary zdecydowanie odbiegaja od usrednionej wielkoSci
genomow roslin okrytozalazkowych ocenionej na 5600 Mpz. Trudno uznac je zatem za
reprezentatywne dla krolestwa roslin, co nie zmienia faktu, ze szereg zaobserwowanych
unich cech, takich jak segmentalne duplikacje znacznych czgéci genomow czy wysoki
poziom amplifikacji retroelementow, wydaja si¢ by¢ zjawiskami powszechnymi wsrod
ro$lin okrytozalazkowych (por. rozdz. 2., 4.1.15.).

Opracowane strategie i techniki sekwencjonowania stwarzaja realne szanse poznania
w najblizszym czasie genomu modelowego gatunku reprezentujacego grupg o duzych
genomach — Zea mays (Maize Genomics Project). Genom kukurydzy jest pod wzgledem
rozmiaréw (2400-2700 Mpz) zblizony do wielkosci genomdw ssakow (1400-3700 Mpz),
co stwarza szersze podstawy do analiz poréwnawczych. Juz obecna wiedza o nim
wskazuje na kilka charakterystycznych cech, takich jak allotetraploidalna segmentalnos¢
czy ogromna, znacznie wyzsza niz u Arabidopsis thaliana obfito$¢ wysoce konserwa-
tywnych elementéw powtarzalnych (ok. 80% genomu kukurydzy i ponizej 20% u
rzodkiewnika), bedaca efektem szczegdlnie intensywnych amplifikacji zachodzacych
w okresie ostatnich kilku milionéw lat. Nawet niepetne dane o sekwencjach genomu
kukurydzy dowodza istnienia retroelementow reprezentujacych setki czy nawet tysiace
ich rodzin, a geny stanowia u tego gatunku mate wyspy w morzu retrotranspozonow z
LTR-ami. Tego rodzaju organizacja genomu jest znacznie blizsza wigkszosci roslin
okrytozalazkowych niz typ istniejacy u Arabidopsis thaliana i Oryza sativa. Charakte-
rystyka genomu kukurydzy dotyczy tez m.in. rozmieszczenia 5-metylocytozyny.
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Wigkszos¢ powtarzalnych elementow jest u tego gatunku, podobnie jak u ssakow, wysoce
zmetylowana, podczas gdy geny, przeciwnie niz u ssakow, wydaja si¢ by¢ gtownie
niezmetylowane, nawet w tych tkankach, w ktérych nie ulegaja ekspres;ji.

Mimo iz genom kukurydzy jest 6 lub 7 razy wigkszy niz ryzu, a blisko 20 razy wickszy
niz rzodkiewnika, jest on znacznie mniejszy od genoméw kilku waznych gatunkow
uprawnych, np. jeczmienia — 5000 Mpz, pszenicy — 17000 Mpz, ale rozmiary genomu
kukurydzy otwieraja wigksze mozliwosci analiz porownawczych z genomami zwierzgcymi.

Nadzieje na szybkie poznanie pelnej sekwencji genomu Zea mays wynikaja z
doswiadczen wyniesionych z realizacji Human Genome Project 1 zwiazane sa z
integracja kilku najbardziej efektywnych strategii i technik sekwencyjnych, jak WGS
(whole-genome shotgun), GE (gene-enrichement) i BAC (bacterial artificial
chromosome clones). Beda one nastgpnie wykorzystane w analizach najwigkszych
genomow roslinnych. Nie ulega watpliwosci, ze uzyskane ta droga informacje wypetnia
liczne luki w aktualnej wiedzy na temat ewolucji rozmiaréw genomow u roslin

okrytozalazkowych.

8. WNIOSKI

Na podstawie wigkszosci dotad uzyskanych danych mozna przyja¢, ze ewolucja
rozmiardw genomow u roslin okrytozalazkowych zmierza ku ich redukcji mimo licznych
rund poliploidyzacji, jakiej ulegaty one w odleglej przesztosci. Na taka tendencje wskazuje
szereg dowodow z biologii molekularnej, cytologii i cytogenetyki molekularnej, fizjologii
oraz ekologii.

Podwojone sekwencje kodujace moga by¢ eliminowane, wyciszane lub ulec
subfunkcjonalizacji, dzigki czemu nastgpuje dywersyfikacja szlakow metabolicznych
oraz zdolnosci do adaptacji.

O wielko$ci genomu decyduje gltéwnie zawartos¢ rozmaitego rodzaju sekwencji
powtarzalnych. Inwazja retroelementéw oraz ich liczba, dlugos¢ i modyfikacje sa
uznawane za czynniki regulujace rozmiary genomu. Amplifikacja retroelementow
powoduje zwigkszenie rozmiaru genomu, zas delecje — jego zmniejszenie. U naturalnych
auto- i allopoliploidow rozmiary genomu sa mniejsze niz suma wielkosci genomow
ancestralnych, czemu moze towarzyszy¢ redukcja liczby /oci kodujacych rRNA.

W poréwnaniu z matymi genomami, najwigksze wykazuja wolne tempo dywersy-
fikacji i sa ograniczone ewolucyjnie wskutek mniejszych zdolno$ci przystosowawczych.
Diploidalne gatunki z duzymi genomami sa bardziej narazone na wyginigcie niz diploidalne
gatunki z malymi genomami. Gatunki z matymi genomami moga istnie¢ w Srodowiskach
o0 duzej zmienno$ci warunkow klimatycznych i krancowo niekorzystnych dla wegetacji,
poniewaz charakteryzuja si¢ one krotkim cyklem zyciowym i wigkszg intensywnoscia
fotosyntezy. W obrebie tego samego rodzaju gatunki jednoroczne i efemerydy maja
mniejsze genomy niz byliny.
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