STRESZCZENIE

trakcie wczesnej gametogenezy zwierzat pojawiaja sie nietypowe podzialy mitotyczne

komérek plciowych, ktére nie kornicza sie pelna cytokineza. W konsekwencji potomne
komorki nie sa kompletnie rozdzielone ale pozostaja przez pewien czas polaczone zmodyfi-
kowanymi pierScieniami zaciskowymi zwanymi stabilnymi mostkami miedzykomérkowy-
mi. Mostki te to na tyle szerokie pasma cytoplazmy (od 0,2 pm do 20 pm), ze mozliwa jest
wymiana zaré6wno produktow genowych jak i organelli pomiedzy polaczonymi komdrka-
mi. Takie syncytialne twory nazywamy zespolami (cystami) komérek plciowych. Zespoly
wystepuja powszechnie w trakcie spermatogenezy zwierzat laczac z soba meskie komorki
plciowe az do ich przeksztalcenia w plemniki. W linii zefiskiej (oogeneza) zespoly moga sie
w ogole nie formowadé, powstaja na bardzo krotki czas (do poczatku mejozy) lub na dluzej
(do zaawansowanej oogenezy). Pomimo uniwersalnego mechanizmu powstawania zespo-
16w (niepelna cytokineza) obserwujemy duza réznorodnosé w ich organizacji przestrzennej
i funkcjonowaniu. Niniejszy artykul przedstawia podstawowe fakty zwiazane z powstawa-
niem i funkcjonowaniem zespoléw komérek piciowych w linii meskiej i zenskiej.

WSTEP CZYLI CO TO SA ZESPOLY KOMOREK PECIOWYCH

W czasie gametogenezy komoérki linii plciowej wpierw przechodza liczne
podzialy mitotyczne, pézniej podzialy mejotyczne i znaczaco zmieniaja swoja
morfologie i wlasciwosci cytochemiczne by finalnie sta¢ sie bardzo wyspecjali-
zowanymi komérkami rozrodczymi (gametami) [1]. W $wiecie zwierzat wielo-
komoérkowych proces formowania sie gamet (gametogeneza) zachodzi zazwy-
czaj w wyspecjalizowanych narzadach czyli gonadach, rzadko, np. u gabek,
pewnych parzydetkowcow, wirkéw bezjelitowych, niektérych wieloszczetéw
mamy do czynienia z tzw. gametogeneza rozproszona - dyfuzyjna, gdzie nie
formuja sie gonady [1,2]. Intrygujacym jest fakt, iz w wiekszosci przypadkow
komérki plciowe przechodzace proces formowania nie funkcjonujg jako indy-
widualne komérki, ale jako zespoly komérek polaczonych bezposrednio z soba
szerokimi kanatami cytoplazmatycznymi (Ryc. 1, 2, 3) [3-11]. Przeczy to naszym
szkolnym, schematycznym wyobrazeniom o procesach spermatogenezy i ooge-
nezy, gdzie kazda komorka plciowa przedstawiana jest jako struktura funkcjo-
nujaca indywidualnie a fakt ich polaczenia w zespoly jest zazwyczaj pomijany.
Czym sa zespoly komorek plciowych (ZKP)? Jaka jest ich rola? Jak powstaja,
jak wygladaja i funkcjonuja? Oto gléwne pytania na ktére Czytelnik znajdzie
w niniejszym opracowaniu odpowiedzi. Ze wzgledu na ograniczona objetos¢
pracy nie beda to jednak odpowiedzi w pelni wyczerpujace a zainteresowanego
Czytelnika odsylamy do opracowar bardziej szczegétowych [3-12].

Czym sa ZKP (zwane takze cystami, gronami, grupami izogenicznymi czy
gniazdami)? Sa to komorki linii plciowej, ktére przechodza proces gametoge-
nezy (lub przynajmniej cze$¢ tego procesu) jako komoérki polaczone wyspe-
gjalizowanymi potaczeniami miedzykomoérkowymi (Ryec. 1, 2, 3). Polaczenia
te nazywamy stabilnymi mostkami miedzykomérkowymi (SMM) i maja one
postac relatywnie szerokich (o $rednicy od 0,2 pm do nawet 20 pm) kanaléw
cytoplazmatycznych przez ktére moze zachodzi¢ wymiana cytoplazmy wraz
z jej zawartoscia, czyli np. wymiana makroczasteczek i organelli [3,4,13,5-12].
SMM nie sa trwale i ulegaja zamknieciu badz to wraz z koricem gametogenezy
badz znaczaco wczesniej (np. wraz z wejsciem komorek piciowych w proces
mejozy). Dzieki istnieniu takich szerokich kanaléw komunikacyjnych i wymia-
nie zawartoéci cytoplazmy mozna uznaé, ze polaczone z sobg komorki tworza
funkcjonalne syncytium (Ryc. 1). Tak wiec warunkiem koniecznym by powstaty
ZKP jest istnienie miedzy nimi szerokich kanaléw cytoplazmatycznych w for-
mie SMM. Stabilne mostki miedzykomoérkowe to niezamkniete przez pewien
czas pierscienie zaciskowe, czyli struktury odpowiadajace za rozdzielenie sie
komoérek (cytokineze) w koricowej fazie podzialu komoérkowego [3-5,14]. Jesli
pod koniec cytokinezy pierécieni zaciskowy nie ulegnie demontazowi i nie za-
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Rycina 1. Schemat przedstawia r6znorodnosc organizacji przestrzennej zespotow
komorek plciowych w czasie gametogenezy zwierzat. A) Komorka gonialna. B)
U niektérych zwierzat (np. w czasie oogenezy u mieczakoéw) komorki plciowe
dzielg sie catkowicie, zespoty sie nie formujg. C) Praktycznie u wszystkich zwie-
1Zat w czasie spermatogenezy oraz u licznych w czasie oogenezy (np. wiekszos¢
owadow, pierscienice, liczne kregowce) komorki gonialne nie dzielg sie kom-
pletnie, cytokineza jest niepetna i komoérki potomne zostaja potaczone kanatem
cytoplazmatycznym zwanym stabilnym mostkiem miedzykomorkowym (strzat-
ki). D) Powszechnie w czasie spermatogenezy oraz w czasie oogenezy pewnych
owadow, skorupiakéw i wieloszczetow kolejne podzialy komorek gonialnych
prowadza do powstania zespotu liniowego (faricuch komorek). Strzatki wskazuja
jeden z mostkéw. E) U pewnych owadéw i ssakow w czasie oogenezy tworza
sie zespoly liniowe z rozgalezieniami. Miejsce rozgatezienia zespotu (komoérka
z wiecej niz dwoma mostkami) zaznaczono gwiazdka, strzatki wskazuja jeden
z mostkéw. F) U licznych owadow (obie plcie) i plazéw (oogeneza) tworzg sie
zespoly rozgatezione. Komorki maja tyle mostkow ile razy sie podzielity. Jeden z
mostkow wskazuja strzatki. G) W czasie spermatogenezy plazificow, mieczakow
i pierscienic oraz w oogenezie siodetkowcow tworzg sie zespoly z centralng masg
cytoplazmy (cytofor, Cy). Strzatki wskazuja jeden z mostkow.

mknie sie do korica lecz zostanie ustabilizowany przez bial-
ka cytoszkieletu (molekularne szczegéty na temat formowa-
nia sie SMM zawarte sa w np. [3-5]) to tworza one obrzeza
stabilnego i szerokiego kanalu cytoplazmatycznego wcigz
taczacego nieoddzielone do korica komoérki potomne. Co
wazne, takie zmodyfikowane podzialy moga odbywac sie
raz za razem co znaczaco zwieksza liczbe potaczonych ko-
morek. W ten sposéb kolejne pokolenia komérek piciowych
pozostaja z soba potaczone za pomoca SMM i w takich to
zespolach przechodza one wspdlnie proces gametogenezy
[3-10]. Warto zaznaczy¢, iz niepelne cytokinezy prowadza-
ce do powstania SMM zachodza takze w pewnych tkankach
somatycznych np. obserwowano je w czasie bruzdkowania
katamarnicy Loligo pealei czy w komorkach folikularnych
obecnych w jajnikach muszki owocowej [15,16]. Niepelne
cytokinezy sa takze charakterystyczne dla wielu typéw ko-
moérek nowotworowych [17,18], a inng odmiane niepelnej
cytokinezy obserwuje sie w np. prawidlowych komérkach
watroby szczura [19].

Zespoty komoérek plciowych obserwuje sie powszechnie
W czasie spermatogenezy wiekszosci zwierzat (Ryc. 2, 3)
[20-23], co wiecej takze wsréd roslin wykazano istnienie
szerokich polaczeri cytoplazmatycznych pomiedzy np. ko-
moérkami macierzystymi pylku (temat ten wykracza poza
ramy opracowania, literatura dostepna w [24]). Od gabek
po ssaki (w tym czlowiek), spermatogonia, spermatocyty i
spermatydy nie wystepuja indywidualnie ale wtasnie sa z
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Rycina 2. Przykladowe obrazy zespoléw komoérkowych uzyskane za pomocg
mikroskopu $wietlnego. A) Fragment jajnika muszki owocowej, D. melanogaster
z wyraznie widocznymi trzema zespolami. Strzatki wskazuja na jadra komorek
plciowych. KP - komérki piciowe, KO - komérki odzywcze, O - oocyt. Kazdy
zespél liczy 16 komérek, nie wszystkie sa widoczne. B) Zeriski zespol komérek
plciowych pobrany z jamy ciala skaposzczeta Chaetogaster diaphanus. Widocz-
ny jest wzrastajacy oocyt (O), komoérki odzywceze (KO) i cytofor (Cy). Strzatki
wskazuja jadra komorkowe a krotkie strzatki jaderka, groty strzatek wskazuja
krawedzie mostka miedzykomorkowego. Zespo6t liczy ok. 30 komorek, wiekszosé
nie jest widoczna. C) Przekr6j przez zenski zespot Ch. diaphanus. Widoczne sa
komorki odzywcze (KO), niewielki fragment oocytu (O) i cytofor (Cy). Strzatka
wskazuje jadro komoérki odzywczej, groty strzatek wskazuja krawedzie mostkow
miedzykomérkowych. D) Fragment przekroju przez jadro skgposzczeta Grania
postclitellochaeta. Przerywang linig zaznaczony jest zespot z widocznymi cztere-
ma synchronicznie dzielgcymi si¢ spermatogoniami. Podwdjne strzatki wskazuja
plytki metafazowe. E) Przekréj przez jadro skaposzczeta Insulodrilus bifidus. Wi-
doczne sg liczne zespoty. Wszystkie komoérki w danym zespole sa w tej samej
fazie spermatogenezy. Jeden z zespolow laczacy wydluzajace sie spermatydy
otoczony jest linig przerywana. Cy - cytofor, Sg - spermatogonia, St - sperma-
tydy, podwdéjne strzatki wskazuja synchronicznie dzielgce sie spermatogonia w
jednym z zespoléw. A-B) obrazy preparatow catosciowych uzyskanych za pomo-
cg kontrastu interferencyjnego Nomarskiego, C-E) skrawki poélcienkie barwione
blekitem metylenowym.

soba potaczone w ZKP. Liczne badania nad procesem ooge-
nezy wykazaly natomiast, ze w linii zeriskiej obserwuje sie
mniej wiecej réwnie powszechnie oba stany. Oogonia moga
dzieli¢ sie z pelna cytokineza a oocyty sa komérkami indy-
widualnymi (Ryc. 1) i w wielu grupach zwierzat (np. nie-
ktére owady, pajeczaki, mieczaki, szkartupnie, liczne pier-
Scienice - wieloszczety) nie zaobserwowano do tej pory for-
mowania ZKP [2,25-31]. Z drugiej strony u takich zwierzat
jak liczne owady, pewne skorupiaki, wrotki, liczne nicienie,
mszywioly, niesporczaki, ogonice, czes¢ pierscienic - sio-
detkowce, liczne kregowce w tym ssaki wykazano, ze oogo-
nia przechodza podzialy mitotyczne, ktére nie konicza sie
pelnymi cytokinezami co prowadzi do powstania zeriskich
ZKP (Ryec. 1, 2, 3) [2,6,12,25,32-36]. By skomplikowa¢ spra-
we okazuje sie, iz w czasie oogenezy niektérych zwierzat
(niektére owady, liczne kregowce) oogonia tworza zespo-
ty, ktére bardzo szybko rozpadaja sie (ich czas trwania to
czesto kilka dni) i péZniej oocyty funkcjonuja juz wylacznie
jako komérki indywidualne [10,25,37,38]. Fakt istnienia ta-
kich zespotéw tatwo przeoczyé, szczegblnie u ssakow gdzie
formowanie zeniskich zespotéw odbywa sie we wczesnym
rozwoju zarodkowym, przed narodzinami ([10,38]; patrz
rozdzial: ,Funkcjonowanie zeniskich ZKP”).
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Rycina 3. A-D. Zespoly komérek plciowych pierscienic analizowane za pomo-
cg mikroskopii fluorescencyjnej. A-B - zespot Zenski wazonkowca bialego, En-
chytraeus albidus. Widoczne sa komorki odzywcze (KO) i oocyt (O). C-D) Meski
zesp6l ztozony z wydluzajacych sie spermatyd (St) wypreparowany z worka na-
siennego dzdzownicy Lumbicus terrestris. W obu przypadkach pierwsze zdjecie
(A i C) pokazuje zespoly z widocznym DNA w jadrach komérek piciowych (bar-
wienie odczynnikiem DAPI - niebieski sygnat) oraz widocznymi w tle mostkami
miedzykomoérkowymi bogatymi w F-aktyne (barwienie rodaming sprzezong z
falloidyng - czerwony sygnat). Zdjecia B i D pokazuja ten sam zespoét z widocz-
nym jedynie sygnalem czerwonym wskazujacym na duza koncentracje F-akty-
ny. Groty strzalek wskazuja na mostki miedzykomérkowe widoczne w postaci
pierscieni. E) Dwa meskie zespoly L. ferrestris barwione przyzyciowo odczynni-
kami Hoechst 33342 (znakuje DNA - niebieski sygnat) i Tubulin Tracker Green
(znakuje mikrotubule - zielony sygnatl). Komoérki w zespole ze spermatogoniami
dzielg sie synchronicznie, widoczne sa wrzeciona podziatowe (krétkie strzatki) i
plytki metafazowe (PM). Komérki drugiego zespolu to wydluzajace si¢ sperma-
tydy (St), wyraznie widoczne sa mikrotubule zawarte w formujacych sie witkach
(strzalki). F-H) Fragmenty zespoléw zwizualizowane w transmisyjnym mikro-
skopie elektronowym. F-G) Fragmenty zenskiego zespotu Ch. diaphanus. Widocz-
ne sa fragmenty oocytu (O), komorki odzywczej (KO) i cytoforu (Cy) oraz mostki
miedzykomorkowe (ich krawedzie znaczg podwdjne strzatki). W obrebie mostka
widoczne sa mitochondria (M) i cysterny retikulum endoplazmatycznego (ER).
J - fragment jadra komoérki odzywczej. H) Fragment zespotu z jadra skaposzczeta
G. postclitellochaeta. Widoczna p6zna spermatyda (St) polgczona mostkiem (po-
dwdjne strzatki) z cytoforem (Cy). M - mitochondrium.

Powszechne wystepowanie ZKP w czasie spermatogene-
zy zwierzat, obecnosc¢ zenskich zespotéw w licznych gru-
pach bezkregowcow i kregowcow, wspélny i konserwatyw-
ny mechanizm powstawania zespoléw (niepelne cytokine-
zy) sklania naukowcéw do twierdzenia, ze ZKP powstaty
bardzo wczesnie w ewolucji zwierzat wielokomérkowych
i ich formowanie sie nalezalo by uznac za ceche pierwotna
gametogenezy [3,7,25]. Jak zobaczymy dalej, w toku ewo-
lucji ZKP, przy wykorzystaniu mechanizmu czasowej blo-
kady cytokinezy uzyskaly zaskakujaco duza réznorodnosé
morfologiczna i funkcjonalna. Jest to kolejny przykiad pla-
stycznego wykorzystania do réznych celéw mechanizmu,
ktéry prawdopodobnie powstat tylko raz w toku ewolugji.
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Na zakoriczenie Wstepu jeszcze jedna wazna uwaga.
Wiedza szczegdélowa na temat molekularnych mechani-
zmow postawania i funkcjonowania ZKP pochodzi z badan
takich gatunkéw modelowych jak muszka owocowa Dro-
sophila melanogaster (przeglad w np. [3-6,8,39,40]) i mysz
domowa Mus musculus [10,13,38]. Mniej informacji dostep-
nych jest na ten temat dla innych gatunkéw modelowych
takich jak nicienn Caenorhabditis elegans [34,41,42] czy zaba
szponiasta Xenopus laevis [6,37]. W przypadku innych zwie-
rzat wiedza na temat powstawania i funkcjonowania ZKP
jest zwykle fragmentaryczna.

FORMOWANIE I ARCHITEKTURA ZESPOLOW

Jak juz wspomniano, ZKP stanowia syncytia skladaja-
ce sie z polaczonych w jedna grupe komoérek piciowych.
Sposéb w jaki dzielg si¢ komoérki w czasie formowania ze-
spotu, czyli lokalizacja centrioli i co za tym idzie orientacja
wrzeciona podzialowego i pierscienia zaciskowego wptywa
bezposrednio na wzajemne przestrzenne utozenie komérek
i jego architekture (organizacje przestrzenna) (Ryc. 4, 5).
Dodatkowo, opis architektury zespoléw komplikuje fakt,
ze w wielu przypadkach dochodzi do istotnych zmian ich
organizacji w czasie powstawania czy funkcjonowania
zespoldéw, takich jak np. rozpad pierwotnego zespolu na
mniejsze (patrz rozdzial: Funkcjonowanie zenskich ZKP).
W niniejszym opracowaniu, bioragc pod uwage rézne uloze-
nie w przestrzeni polaczonych komorek, wyrézniono cztery
podstawowe typy architektoniczne ZKP: zespoly liniowe,
zespoly liniowe z rozgaltezieniami, zespoty rozgatezione i
zespoly z centralng masg cytoplazmy (Ryc. 1). Inni autorzy
preferuja odmienng klasyfikacje np. odrebnie wymieniajg
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Rycina 4. Formowanie si¢ zespotow liniowych i zespotow liniowych z rozgatezie-
niami. A) komérka gonialna. A”) Niepelny podzial komorki gonialnej, tworzy sie
zespol dwukomorkowy (B). Czarne strzatki wskazujg plytke metafazowa czyli
plaszczyzne niepetnego podziatu a strzatki czerwone jedng z centrioli. Czarne
cienkie strzatki wskazuja jeden z mostkow. Przerywane strzatki wskazuja ko-
morki potomne jednego, wybranego podziatu. B’) podzial zespotu dwukomor-
kowego. Jesli wszystkie plaszczyzny podzialow ustawione sg prostopadle do
dlugiej osi zespotu powstaje zesp6t liniowy (C). C') Kolejne podziaty wedlug
tego schematu prowadza do powstawania coraz dtuzszego lanicucha komoérek
(D). W niektorych zespotach liniowych (E) nie wszystkie ptaszczyzny podziatéw
ukladaja sie prostopadle do dtugiej osi zespotu, niektore komérki mogg sie takze
nie dzieli¢ (E") i w konsekwencji tworzg sie zespoly liniowe z rozgalezieniami.
Gwiazdka wskazuje na miejsce rozgalezienia zespotu tj. komorke z wiecej niz
dwoma mostkami.
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Rycina 5. Formowanie si¢ zespoléw rozgalezionych i z centralng masa cytopla-
zmy. W tworzeniu zespolu rozgalezionego (A-E) istotng funkcje pelni material
fuzomalny (oznaczony na czerwono), do ktérego kotwiczy jedna z centrioli
(czerwone strzatki) kazdego wrzeciona podzialowego. Czarne strzatki wskazuja
na plaszczyzne podziatu, cienkie strzatki wskazuja wybrany mostek w kazdym
zespole. A) komoérka gonialna i jej pierwszy podzial (A”). B) Zespét dwukomoérko-
wy ijego podziat (B"). C) Zespoét czterokomérkowy i jego podziat (C'). D) zespol
o$miokomodrkowy i jego podzial (D"). E) Zespot szesnastokomérkowy. Gwiazd-
kami zaznaczono dwie komorki, ktore przeszly cztery podziaty - majg one cztery
mostki. Pozostate komérki majg takze tyle mostkoéw, ile podzialow przeszty. W
czasie formowania zespoléw z centralng masa cytoplazmy (F-I) centriole (czer-
wone strzatki) sg odsuniete od istniejacego mostka (cienkie strzatki) tak, iz plasz-
czyzna podziatu (czarne strzalki) biegnie prostopadle do srodka zespotu. F i F)
komorka gonialna i jej pierwszy podzial. G i G') zespét dwukomoérkowy i jego
podzial. Hi H’) Zespot czterokomoérkowy ijego podziat. Cy - zawigzek wspodlnej
cytoplazmy (cytofor) zlokalizowany jest w centrum zespotu. I) Zesp6t osmioko-
morkowy. Cytofor (Cy) zwieksza swoja objetos¢ dzieki naptywowi cytoplazmy
z komorek zespotu.

zespoly dwukomoérkowe, a zespoly liniowe z rozgalezienia-
mi traktuja jako modyfikacje zespoléw liniowych [32,43].
Te cztery podstawowe formy ZKP znalezZé mozna zaréw-
no w gonadach meskich (jadrach), jak i zeriskich (jajnikach)
[12,25]. Ponadto odrebnie oméwione zostang przyklady
zespoléw, o bardziej skomplikowanej organizacji, ktére nie
dadza sie tak prosto klasyfikowac.

Zanim przedstawiony zostanie przeglad organizacji ze-
spolow nalezy zwréci¢ uwage na liczbe potaczonych komo-
rek. Najczesciej podzialy koniczace sie niepetnymi mitozami
sg synchroniczne tj. wszystkie polaczone juz komorki sa w
tej samej fazie cyklu komoérkowego (Ryc. 2D, 3E, 4, 5). Skut-
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kiem tego liczba komoérek w zespole wynosi zazwyczaj 2",
gdzie n to liczba synchronicznych podzialéw (zaré6wno mi-
toz jak i mejozy) [44]. Liczba komérek w zespotach jest cze-
sto specyficzna gatunkowo, a takze w obrebie wyzszych jed-
nostek taksonomicznych jak rodzaj czy rodzina [12,25,44].
Czesto jednak zdarzaja sie odstepstwa od tej reguly i liczba
komérek nie jest rowna 2" (np. liczne owady czy niespor-
czaki [25,32], kolejne przyktady ponizej), powodem moze
by¢ asynchronia podziatéw, rozpadniecie sie wigkszego ze-
spolu na mniejsze fragmenty czy degeneracja pojedynczych
komorek [12,44].

ZESPOLY LINIOWE

ZKP o najprostszej architekturze, taczace od dwu do na-
wet kilkuset komorek to zespoly gdzie komérki utozone sa
liniowo jedna za druga tworzac taricuch (Ryc. 1, 4). Taki typ
organizacji zespolu nazywamy liniowym. Nalezy zauwa-
zy¢, ze zespoly liniowe nie tworza w gonadach taricuchéw
ulozonych w linii prostej, ale zwykle sg przestrzennie moc-
no powyginane czy poplatane. Uklad komoérek w formie
taficucha wynika z faktu, ze wszystkie komorki posiadaja
po dwa mostki miedzykomoérkowe, za pomoca ktérych
tacza sie z komérkami sasiednimi. Jedynie komoérki umiej-
scowione na koricach zespotu maja po jednym mostku mie-
dzykomoérkowym (Ryc. 1, 4) [3,25]. Liniowy uktad komérek
powstaje poniewaz wrzeciona podzialowe ulozone sa réw-
nolegle do dlugiej osi zespotu, centriole sg zlokalizowane
w poblizu istniejacych juz mostkéw (wyjatkiem jest pierw-
szy podzial) a pierécienr zaciskowy i SMM formuja sie w ten
sposob, ze kazda komoérka potomna otrzymuje dwa mostki
- jeden ,stary” (wczedniej istniejacy) a drugi to ten Swie-
zo uformowany - ,nowy” (Ryc. 4). Komoérki skrajne wcigz
maja jeden mostek (,nowy”, Ryc. 4).

Zespoly liniowe opisano w czasie oogenezy w kilku
grupach bezkregowcéw takich jak pierécienice, owady czy
skorupiaki. I tak, u wieloszczeta Diopatra cuprea w takich ze-
spolach wystepuje 30-40 komorek [45,46], u widlogonkow
(owady bezskrzydle) obserwowano maksymalnie 36 pota-
czonych laricuchowo komoérek [47] a u skorupiaka Artemia
salina uwaza sie, ze taki taricuch tworzony jest maksymalnie
z 32 komorek [48]. Przede wszystkim jednak liniowe ZKP
obserwuje sie w czasie spermatogenezy zwierzat bezkre-
gowych i kregowych, gdzie tworza dlugie faricuchy pota-
czonych ze sobg komérek na kolejnych etapach spermato-
genezy (a wiec diploidalnych spermatogonii, a nastepnie
przechodzacych mejoze spermatocytéw i haploidalnych
spermatyd). Zespoly takie sa szeroko rozpowszechnione i
dobrze opisane u kregowcéw (szczegodlnie u ssakéw) i moga
zawierac setki, a nawet tysigce meskich komoérek piciowych
(Ryc. 6A) [3,20,49]. U ssakéw, analizowanych gléwnie na
przykladzie myszy i szczura, proces formowania zespoléw
obejmuje od dziewieciu do jedenastu synchronicznych po-
dzialéw spermatogoniow oraz dwa podzialy mejotyczne.
Proces ten teoretycznie powinien prowadzi¢ wiec do 1a-
czenia w laricuchy tysiecy komorek i przy zalozeniu pelnej
synchronii podzialéw zespoly te powinny mieé np. 2048 ko-
morek (dziewieé mitoz i dwa podziaty mejotyczne = 21). W
praktyce jednak, w zespotach obserwowano do 650 komo-
rek [3]. Podobnie u ryby danio pregowanego (Danio rerio)
spermatogonia dziela sie synchronicznie 9 razy i po dwéch
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Rycina 6. Schematy organizacji meskich i zeriskich zespotéw komorek piciowych
u wybranych gatunkéw, tj. myszy (A, B), muszki owocowej (C, D), wazonkowca
biatego (E, F) oraz przyktad zespolu o nietypowej organizacji opisanego u nie-
sporczaka Milnesium tardigradum (G). A) Meski liniowy zespét komoérek plcio-
wych myszy z widocznymi spermatydami (S) polaczonymi mostkami miedzyko-
morkowymi (strzatki). B) Zenski zespét liniowy z rozgatezieniami wystepujacy u
myszy, skladajacy sie z polaczonych mostkami miedzykomérkowymi (strzatki)
oocytéow (O). Uwaga: zespo6t taki bardzo szybko rozpada si¢ na pojedyncze ko-
morki, czes¢ z nich zdegeneruje, pozostate stang si¢ oocytami pierwotnymi. C)
Meski rozgaleziony zesp6t muszki owocowej zlozony z 16 identycznych i roz-
wijajgcych sie synchronicznie spermatogonii (S) potgczonych mostkami miedzy-
komorkowymi (strzatki). Uwaga: Komorki zespolu przechodza nastepnie dwa
podzialy mejotyczne, tak wigc finalnie zespot sktada sig z 64 spermatyd. D) Zeri-
ski rozgaleziony zespot muszki owocowej, zbudowany z jednego oocytu (O) i 15
komérek odzywezych (KO). Podobnie jak w meskim zespole liczba mostkow w
danej komorce (strzatki) wynika z liczby podzialow tej komérki. Uwaga: oocyt
jest jedng z dwoch komoérek w zespole z najwiekszg liczba mostkow (cztery). E)
Meski zespot wazonkowca z widoczng centralng masa cytoplazmy - cytoforem
(Cy) i synchronicznie rozwijajgcymi sie spermatydami (S). Kazda komorka po-
laczona jest z cytoforem za pomoca pojedynczego mostka (strzatki). F) Zenski
zesp6l wazonkoweca skladajacy sie z 15 komorek odzywczych (KO) i jednego
oocytu (O). Kazda z komérek posiada jeden mostek miedzykomorkowy (strzat-
ki) faczacy ja z centralnie potozonym cytoforem (Cy). G) Zeriski zespot komorek
plciowych niesporczaka M. tardigradum z widocznymi licznymi oocytami (O)
potaczonymi mostkami (strzalki) z czescig centralng zespolu. Czes¢ ta stanowia
cztery obszerne wielojadrzaste komorki odzywcze (KO).

kolejnych podziatach mejotycznych zespoty powinny teore-
tycznie liczy¢ tez 2048 komorek, a jak wykazaly obliczenia
w zespolach bylo ich tylko okoto 1360 [50]. Mniejsza liczba
komorek jest skutkiem tego, ze okoto 40% z nich ginie na
drodze dwoéch fal masowych apoptoz [50].
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ZESPOLY LINIOWE Z ROZGALEZIENIAMI

Odmiana liniowych ZKP sa tzw. zespoly liniowe z rozga-
tezieniami (Ryc. 1). Uklad ten powstaje na skutek takich po-
dziatéw komoérek utozonych dotychczas liniowo, w ktérych
tylko jedna z komoérek potomnych otrzymuje wszystkie
(dwa) dotychczasowe mostki a druga komérka potomna ma
tylko jeden mostek (ten ,nowy”, Ryc. 4). Taki wzér podzia-
téw prowadzi do powstania bocznych odgalezieri. Komorki
tworzace takie , miejsce rozgatezienia” zespotu maja wiecej
niz dwa SMM (Ryc. 4) [51]). Zespoly liniowe z dodatko-
wymi rozgalezieniami sa opisywane w jajnikach pewnych
owadow (sieciarek) i ssakoéw (np. myszy - patrz: Funkcjono-
wanie zeniskich ZKP, Ryc. 6B) i prawdopodobnie wystepuja
takze we wczesnej oogenezie cztowieka [11,38,51,52].

ZESPOLY ROZGALEZIONE

W gametogenezie wielu zwierzat, szczegélnie bezkrego-
wych, obserwuje sie z kolei tzw. rozgalezione ZKP. W takich
zespolach, poszczegodlne komorki tacza sie z sasiednimi ko-
moérkami za pomocg zazwyczaj wiecej niz dwéch mostkow
miedzykomoérkowych (Ryc. 1). Jedli w czasie tworzenia ze-
spotu, podziaty mitotyczne komérek zachodza synchronicz-
nie, a mostki sa dziedziczone w ten sposéb, ze jedna komor-
ka potomna otrzymuje wszystkie dotychczasowe mostki +
mostek ,nowy” a druga otrzymuje tylko jeden (,nowy”,
Ryc. 5) tak powstaly zespét staje sie ,maksymalnie rozgale-
ziony”. W takim zespole liczba rozgalezieri (mostkéw mie-
dzykomoérkowych) jaka posiada dana komoérka jest réowna
liczbie podzialéow jakie przeszia [25,37,39,53,54]. Liczne
badania molekularne nad mechanizmami niekompletnych
podziatéw generujacych maksymalnie rozgalezione zespo-
ty zostaly wykonane z wykorzystaniem muszki owocowej
[55]. Wykazano, ze taki uklad jest generowany dlatego, ze
jedna z centrioli jest niejako ,tapana” w poblizu istniejacego
juz SMM (wyjatkiem jest wiec pierwszy podzial) poprzez
oddzialywanie takich bialek jak cytoplazmatyczna dyneina
z materialem fuzomalnym (patrz nizej). W konsekwengji
tylko jedna z komérek potomnych (ta blizej érodka zespo-
tu) otrzymuje wszystkie mostki, ktére juz posiada, a nowy
mostek jest wspodlny dla obu komérek potomnych (Ryc. 5)
[39,53,55]. Materiat fuzomalny to specyficzna struktura ko-
morkowa wzbogacona w siateczke srédplazmatyczna i biat-
ka cytoszkieletu, ktéra pojawia sie w czasie formowania ze-
spoléw rozgalezionych. Fuzom ma kluczowe znaczenie w
formowaniu tych zespoléw, a w przypadku rozgalezionych
zespolow zenskich, bierze udzial w determinacji oocytu.
Omowienie genezy, sktadu molekularnego i roli tej struktu-
ry wychodzi poza obreb pracy, a zainteresowany Czytelnik
znajdzie kilka ogélnych opracowar na ten temat [7,56,57].

Rozgalezione ZKP wystepuja w obu liniach piciowych
licznych owadéw np. motyli czy muchéwek - w tym, jak juz
wspomniano, u muszki D. melanogaster (Ryc. 6C, D). Roz-
gatezione zespoly opisano takze u kregowcoéw, np. u zaby
szponiastej [11,25,37,39,52]. W zespotach rozgatezionych
ogoélna liczba potaczonych komoérek rézni sie w zaleznosci
od taksonu i dodatkowo czesto jest inna w zespotach zen-
skich i meskich tego samego gatunku. Przyktadowo, u mo-
tyli zeniskie ZKP zawieraja 8 komoérek, meskie zas po szesciu
synchronicznych mitozach, skladaja sie z 64 komoérek, a po
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mejozie w ten sposéb polaczonych jest 256 spermatyd (2°)
[3,21,39]. Dla kontrastu, u niesporczakéw, ktére takze maja
w linii zenskiej zespoly rozgatezione liczba komérek nie za-
wsze jest zgodna z regula 2" np. u gatunku Thulinius ruffoi
zespoly skladaja sie z r6znej liczby komorek oscylujacej wo-
kot 30 (maksymalnie 35) [43] natomiast u Hypsibius exem-
plaris w zespotach obserwowano od 21 do 27 komoérek [58].
Podobna sytuacja ma miejsce u mszyc i czerwcéw (owady
z rzedu pluskwiakow), gdzie liczba komorek w zespolach
moze sie znaczaco waha¢é (np. od 111 do 192), a dodatkowo
umszyc stwierdzono r6zna liczbe komoérek w pokoleniu zy-
worodnym i jajorodnym [59,60]. U samic muszki owocowej
i zaby szponiastej komorki plciowe formuja zespoty o mak-
symalnie rozgatezionej architekturze, sktadajace sie zawsze
z 16 komorek. W przypadku muszki owocowej 15 komoérek
réznicuje sie¢ w komoérki odzywecze, a tylko jedna w oocyt
(Ryc. 6D), natomiast u zaby szponiastej wszystkie 16 komo-
rek réznicuje si¢ w oocyty (patrz rozdzial: Funkcjonowanie
zenskich ZKP). W obu przypadkach rozgalezione zespoty
powstaja na skutek czterech synchronicznych podziatéw
mitotycznych i wykazuja charakterystyczna organizacje:
dwie komorki, zlokalizowane w centrum zespotu, posia-
dajg po cztery mostki miedzykomoérkowe, dwie komorki
posiadaja po trzy mostki, cztery komorki posiadaja po dwa
mostki, oraz osiem komérek zlokalizowanych na obwodzie
zespolu posiada po jednym mostku miedzykomérkowym
(zgodnie z regula: liczba mostkéw = liczba podzialow, jaka
przeszla dana komorka) (Ryc. 5E). U obydwu gatunkéw ze-
spoly te poczatkowo tworzg charakterystyczny uklad roze-
ty, w ktérym mostki miedzykomoérkowe sa zlokalizowane
w czesci centralnej zespolu, a komorki utozone sg koliécie
wokot tej centralnej strefy - za taka organizacje odpowiada
material fuzomalny [37,39,54,55]. U samcow D. melanogaster
synchronia podzialowa utrzymywana jest przez caly czas
trwania spermatogenezy, w zwiazku z czym, cztery kolejne
cykle mitoz i dwa kolejne podzialy mejotyczne powodu-
ja, ze finalnie meskie ZKP D. melanogaster 1acza ze soba 64
haploidalne spermatydy i dwie spermatydy maja az szes¢
SMM [3,21,61].

ZESPOLY Z CENTRALNA MASA CYTOPLAZMY

Odmienna architektura ZKP wystepuje w obu liniach
plciowych u takich pierécienic jak siodetkowce i szczetnice,
oraz u nicieni, roztoczy, a takze w linii meskiej niektérych
plazificéw i mieczakéw [12,21]. W ZKP obserwowanych w
czasie gametogenezy tych zwierzat, poszczegélne komor-
ki nie sa ze soba polaczone bezposrednio, lecz grupuja sie
wokot bezjadrowej masy cytoplazmy (Ryec. 1, 2, 3, 5, 6E, F).
Ta wspdlna dla catego zespotu cytoplazma (okreslana jako
rachis u nicieni, cytofor u pijawek, skaposzczetow i szczet-
nic, lub medula/rdzen u roztoczy), moze byé réznie wy-
ksztalcona i mie¢ odmienng forme (Ryc. 2, 3) [12,62-66]. I
tak centralna masa cytoplazmy moze wygladem przypomi-
nac dtugi i prosty rdzen, tak jak to obserwowano u nicienia
C. elegans [33,34], dluga i rozgaleziajaca sie drzewkowato
strukture, np. u skaposzczeta rurecznika mutowego Tubifex
tubifex [67], lub moze by¢ niewielka i prawie kulista masa,
np. u pijawki rybiej Piscicola geometra [68,69] i u skaposzcze-
ta wazonkowca bialego Enchytraeus albidus (Ryc. 6E, F) [70].
W obrebie takich zespotéw, kazda komorka plciowa pota-
czona jest ze wsp6lng masa cytoplazmy zawsze za pomoca
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tylko jednego SMM (Ryc. 1, 2, 3, 5, 6E, F). Za taka architek-
ture zespoléw znéw odpowiada specyficzny uktad centrio-
li i pierscienia zaciskowego w czasie kolejnych podziatow
(Ryc. 5). W tym przypadku zadna z centrioli nie lezy w po-
blizu juz istniejacego SMM, a bruzda podzialowa biegnie
prostopadle do plaszczyzny istniejacego mostka dzielac go
na dwa mostki potomne (Ryc. 5). W konsekwencji kazda
komorka zespotu niezaleznie od tego ile razy sie podzie-
lita zawsze posiada tylko jeden mostek. W obszarze gdzie
mostki ulegaja podzialom tworzy sie niewielka wspélna
przestrzen, ktéra z czasem dzieki kierunkowemu naptywo-
wi cytoplazmy z przylaczonych komoérek moze znacznie
powiekszy¢ rozmiary i sta¢ si¢ w pelni rozwinieta wspdlng
masa cytoplazmatyczna (Ryc. 5) [34,71].

Zetiskie ZKP z centralng masa cytoplazmy moga taczy¢
ze soba r6zng liczbe komérek, od 16 (wazonkowiec bialy),
okoto 30-60 (pijawka rybia), do nawet okoto 2000 (u ska-
poszczetéw takich jak rurecznik mulowy oraz pijawek z ro-
dziny Glossiphoniidae) [12]. W meskich ZKP wspdélna masa
cytoplazmatyczna réwniez moze przyjmowac rézny ksztalt,
np. diugiego cylindra - rachis u nicieni [64], lub mniej wiecej
sferycznej masy - cytofor u pierécienic (Ryc. 2E, 6E) [71-74],
a sam ksztalt i wielkos¢ cytoforu zazwyczaj zmieniaja sie
w trakcie kolejnych etapéw spermatogenezy. Liczba me-
skich komérek potaczonych ze wspdlng masa cytoplazmy
moze by¢ rézna, cho¢ dane na ten temat sg raczej fragmen-
taryczne. Przykladowo, u wielu siodetkowcéw (dzdzowni-
ce) 128 spermatyd tworzy takie zespoly co oznacza siedem
synchronicznych cykli podziatowych [21,75,76]. U pijawek
znane s3 tez przyklady zespotéw zawierajacych 256, 512 lub
1024 spermatydy [72,77,78].

ZESPOLY O INNE] ORGANIZAC]I

Przedstawiona powyzej klasyfikacja organizacji prze-
strzennej ZKP jest uproszczona i nie obejmuje wielu mniej
powszechnych, a bardziej skomplikowanych uktadéw opi-
sanych w literaturze. Zespoly takie znajdziemy m.in. u osto-
nicy Oikopleura dioica [79], niesporczakéw Milnesium tardi-
gradum [80] i Halechiniscus perfectus [81], czy u drapieznych
roztoczy (Astigmata) [82-85]. Pomimo tego, ze zespoly takie
znaczaco sie od siebie r6znig pod wzgledem morfologicz-
nym, ich wspdlna cecha jest obecnos¢ czesci syncytialnej, do
ktorej przytaczone sa rozwijajace sie oocyty. Te syncytialne
czesci przybieraja jednak réznorodne ksztalty i organizacje
przestrzenna. Istotne réznice sa widoczne réwniez w funk-
cjonowaniu takich zespotéw. Przykladowo, u niesporczaka
M. tardigradum cze$¢ syncytialng kazdego zespolu tworza
cztery wielojadrzaste komérki (liczba jader komérkowych
w ich obrebie waha sie¢ miedzy 12 a 74), ktére tworza ,,rdzert”
do ktérego przylaczone sa liczne oocyty (od 12 do 52, Ryc.
6G) [80]. Rowniez same komorki wielojadrzaste tacza sie ze
soba mostkami miedzykomérkowymi (Ryc. 6G) [32,80]. Z
kolei u ostonicy O. dioica zespét stanowi jedno syncytium,
zawierajace okoto 100 jader komoérkowych zatopionych we
wspolnej cytoplazmie. Jadra komoérkowe tworza tutaj dwie
populagje: jadra poliploidalne i jadra mejotyczne, wystepu-
jace w réwnych proporcjach. Blony komoérkowe oddziela-
jace poszczegéblne jadra mejotyczne od reszty syncytium
pojawiaja sie dopiero pdzniej, wraz z postepem oogenezy.
W efekcie tego, czes¢ z komorek mejotycznych rozwija sie
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w oocyty, ktére pozostaja w kontakcie syncytium, dzieki
utworzonym mostkom miedzykomérkowym. Syncytium
wraz z jadrami poliploidalnymi pelni tu funkcje komérek
odzyweczych [79,86,87].

FUNKCJONOWANIE ZENSKICH ZKP

Niezaleznie od architektury, funkcjonowanie zeriskich
ZKP jest skorelowane z losami rozwojowymi komoérek
plciowych, a tym samym z typem oogenezy (panoistyczna
vs. meroistyczna). W przypadku oogenezy panoistycznej (z
gr. pan = wszystko + oon = jajo) wszystkie oogonia (oprocz
degenerujacych) réznicuja sie w oocyty. Ponadto czesto nie
obserwuje sie w ogodle formowania zespoléw (np. liczne sta-
wonogi czy mieczaki) [2,25,26,28]. W nielicznych przypad-
kach np. u owadéw z rzedu widelnic [88] czy zaby szponia-
stej [37] zespoly formuja sie we wczesnej oogenezie (przed
mejoza) ale w miare postepu oogenezy rozpadaja sie szybko
na indywidualne komorki, z ktérych kazda rozwija sie da-
lej w oocyt. Tam gdzie zeniskie ZKP wystepuja dtuzej, do
czasu zaawansowanej oogenezy wykazano, zZe staja sie one
spolaryzowane. Polaryzacja ZKP polega na kierunkowym
transporcie makroczasteczek i organelli poprzez mostki
miedzykomoérkowe z niektérych komoérek w zespole do
oocytéw czyli przysztych komoérek jajowych. Taki spolary-
zowany transfer ma na celu wspieranie rozwoju wybranych
komoérek i przyspieszenie oogenezy (patrz rozdziat: Dlacze-
go komorki piciowe funkcjonuja w zespolach?). Polaryzacja
wigze sie wiec z réznicowaniem sie komoérek piciowych w
obrebie danego zespotu na dwie kategorie o odmiennych
losach: oocyty majace potencjal do rozwoju w komorki jajo-
we, oraz komorki pelniace funkcje wspierajace rozwdj tych
pierwszych zwane komoérkami odzywczymi badz trofocy-
tami [89,90]. Czesto zréznicowaniu loséw komérkowych
towarzyszy takze wyrazZne zréznicowanie morfologiczne i
funkcjonalne komoérek a taka oogeneze okresla sie jako me-
roistyczng (z gr. meros = czeé¢ + oon = jajo). W takich ze-
spotach oocyty kontynuuja oogeneze, gromadzg materiaty
zapasowe, otaczane sa ostonami jajowymi i wchodza w
kolejne etapy mejozy, a komorki odzywcze nie kontynuuja
mejozy, nie rosng tak znaczaco jak oocyty, ale za to sg cze-
sto komérkami poliploidalnymi. Gtéwna funkcja komoérek
odzywczych jest bowiem synteza, a nastepnie transport
makroczasteczek i organelli do oocytu (badZz oocytéw),
podczas gdy jadro komérkowe oocytu pozostaje czesto nie-
aktywne transkrypcyjnie [25,51,54,91-93]. Poliploidyzacja
jader komoérkowych w komorkach odzywczych jest charak-
terystyczna dla wielu owadoéw, przykladowo u D. melano-
gaster material genetyczny w komoérkach odzywczych jest
zwielokrotniany 12 razy, a u motyli 16 razy [25]. Z drugiej
strony, u innych zwierzat, np. u wspomnianego wczesniej
wazonkowca bialego, komérki odzywcze nie ulegaja poli-
ploidyzacji. U tego gatunku, ploidia komérek wystepuje na
poziomie 4 C, co jest wynikiem replikacji DNA w fazie S
cyklu komérkowego, zachodzacej przed rozpoczeciem me-
jozy (tutaj wszystkie komérki w 16-komérkowym zespole
rozpoczynaja profaze I mejozy, po czym 15 z nich powraca
do interfazy, a tylko jedna - oocyt kontynuuje mejoze) [70].

Niezaleznie od stopnia wyspecjalizowania komoérek od-

zywczych, zwykle obserwuje sie transfer ich organelli (t].
mitochondria, rybosomy, aparaty Golgiego, siateczka $rod-
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plazmatyczna, centrosomy) i takich makroczasteczek jak
mRNA (na bazie ktérych nastepuje synteza odpowiednich
bialek juz w nowym organizmie, jest to tzw. matczyna in-
formacja rozwojowa) do oocytéw (lub oocytu) [25,94]. Licz-
ne badania morfologiczne, molekularne i eksperymentalne
potwierdzily istnienie takiego jednokierunkowego transfe-
ru w przypadku oogenezy meroistycznej [6-8,13,25,92]. W
przypadku D. melanogaster, gdzie w kazdym zespole zen-
skim 15 komorek odzywczych przekazuje cytoplazme wraz
z zawartodcia do jednego oocytu transfer ten zachodzi w
dwoch etapach: poczatkowo jest powolny i selektywny; w
wyniku tego zachodzi powolny ruch cytoplazmy i w oocy-
tach gromadzi si¢ wiele r6znych mRNA np. bicoid, oskar i
gurken. W kolejnym etapie dochodzi do szybkiego, inten-
sywnego i nieselektywnego transferu, w wyniku ktérego
praktycznie cala cytoplazma komérek odzywczych zostaje
niejako , przelana” do oocytu [95]. U muszki owocowej po-
znano dokfadnie mechanizmy molekularne odpowiedzial-
ne za powstanie i funkcjonowanie takiego spolaryzowane-
go transferu, w tym wykazano tu szczegélna role cytosz-
kieletu mikrotubularnego i aktynowego [7,33,40,95,96]. Co
ciekawe, ostanie badania nad formowaniem zenskich ZKP
muszki owocowej wykazaly, ze pewne biatka (w tym wy-
padku cyklino-zalezny inhibitor kinaz) moga by¢ przekazy-
wane w druga strone: z oocytu do komoérek odzywczych.
Okazalo sie, ze u muszki owocowej to oocyt reguluje wzrost
komérek odzywcezych [97].

Cecha charakterystyczna oogenezy meroistycznej jest
fakt, ze komorki odzywcze po spelnieniu swoich funkcji zo-
staja wyeliminowane [45,54,90,94,98-101]. Proces eliminacji
zwiazany jest najczesciej z programowana $miercig komor-
kowa - apoptoza, a pozostalosci komérek (ciata resztkowe)
sa nastepnie usuwane na drodze fagocytozy przez komorki
somatyczne [89,98,102,103]. Niektére obserwacje wskazu-
ja takze na inny mozliwy mechanizm eliminacji komorek
odzywczych. Przykladowo u wazonkowca biatego rosna-
cy oocyt otacza swoja grupe komoérek odzywczych, ktére
prawdopodobnie sa przez niego nastepnie wchlaniane, w
tym przypadku nie zaobserwowano apoptozy komoérek od-
zywczych [70,104]. Natomiast u stulbi [105,106], po transfe-
rze cytoplazmy komorki odzywcze ulegaja apoptozie, lecz
ich pozostatosci sa fagocytowane przez sam oocyt. Co cieka-
we, rozwijajace sie¢ w ten sposéb liczne oocyty ulegaja fuzji,
w efekcie czego pod koniec oogenezy powstaje z nich jeden
ogromny oocyt [105-107].

Poza , typowymi” meroistycznymi przykladami oogene-
zy, w literaturze znane sa tez opisy funkcjonowania zespo-
téw, ktore do tej pory nie klasyfikowano jako meroistyczne,
poniewaz nie stwierdzono wystepowania morfologicznie
odmiennych komérek odzywczych. Dokladne analizy po-
zwolily jednak wykaza¢ tutaj takze dwie populacje komo-
rek o odmiennych losach. Do takich zwierzat nalezy nicieri
C. elegans i mysz [33,52]. W obu przypadkach ZKP skiadajg
sie¢ wylacznie z oocytéw (wszystkie komoérki wchodza w
profaze mejozy), jednakze tylko czesé¢ z nich bedzie konty-
nuowac oogeneze i rozwijac¢ si¢ w gamety, przy wsparciu
ze strony pozostatych, siostrzanych komorek. Udowod-
niono eksperymentalnie, ze w jajniku C. elegans wystepuje
przeplyw cytoplazmy wraz z jej zawartoscia w kierunku
wzrastajacych oocytéw. Cytoplazma ta pochodzi gléwnie
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z komoérek rozrodczych bedacych we wczesniejszym sta-
dium mejozy (pachytenie) i za posrednictwem wspdlnego
dla zespotu rdzenia cytoplazmatycznego (rachis), kierowa-
na jest do wybranych komoérek. Poniewaz badacze sugeru-
ja, ze wiekszos¢ lub wszystkie komorki rozrodcze bedace
w pachytenie mejozy maja potencjal do réznicowania sie¢ w
oocyty, wydaje sie, Ze w czasie oogenezy C. elegans komoérki
plciowe czasowo funkcjonuja jako komoérki wspierajace roz-
wdj ,starszych” komorek siostrzanych, zanim same wejda
na ta sama droge rozwoju i stana sie oocytami [33]. Z drugiej
strony wykazano, ze okolo polowa Zeriskich komoérek roz-
rodczych u tego nicienia umiera w wyniku apoptozy pod
koniec pachytenu [102]. W takim przypadku te umierajgce
komoérki funkcjonuja wylacznie jako komorki wspierajace
rozwaj oocytoéw (czyli komoérki odzywecze) i nie staja sie ga-
metami. Podobna sytuacja ma miejsce u myszy. Mysie ZKP
skladaja sie z okoto 30 potaczonych oocytéw, jednak tylko
czes$¢ z nich rozwija sie w funkcjonalne gamety (najpraw-
dopodobniej sa to komorki polaczone najwieksza liczba
mostkéw miedzykomérkowych z komoérkami siostrzany-
mi) [38]. Komoérki te otrzymujg od swoich siostrzanych ko-
morek, za posrednictwem SMM, cytoplazme wraz z orga-
nellami takimi jak mitochondria, siateczka srédplazmatycz-
na, aparaty Golgiego i rybosomy. Po takim kierunkowym
transferze, oocyty-dawcy (czyli komorki odzywcze) gina
na drodze apoptozy, a caly ZKP rozpada si¢ na pojedyncze
komorki (oocyty-biorcy), ktore od tego momentu rozwijaja
si¢ indywidualnie [7,38]. Opisane procesy zachodza bardzo
wczeénie, bo juz w okresie zZycia ptodowego, a sam trans-
fer i nastepujacy po nim rozpad mysich ZKP zachodzi bar-
dzo szybko (20.5-22.5 dzier po zaplodnieniu), co znacznie
utrudnia badania [108]. Przez wiele lat powstawanie i funk-
cjonowanie ZKP u myszy i innych ssakéw pozostawato za-
gadka i naukowcy byli zdania, ze oocyty od poczatku roz-
wijaja si¢ wylgcznie samodzielnie, a jesli juz obserwowano
mostki i ZKP to czesto uwazano to za zjawisko krétkotrwate
i bez znaczenia biologicznego [3,13,38,108].

FUNKCJONOWANIE MESKICH ZKP

W spermatogenezie zaréwno podzialy mitotyczne, jak i
mejoza zachodzg synchronicznie i symetrycznie, prowadzac
do powstania identycznych morfologicznie i funkcjonalnie
komoérek potomnych (Ryc. 2, 3). Oznacza to, ze wszystkie
polaczone w zespole komérki maja potencjat do rozwoju w
plemniki [22]. Meskie ZKP funkcjonuja praktycznie przez
caly czas trwania spermatogenezy, faczac komoérki na réz-
nych etapach, poczynajac od spermatogonii po spermaty-
dy (Ryc. 2E, 6). Uwaza sie, ze uwspoélnianie cytoplazmy
meskich komorek piciowych powoduje ich synchroniczny
rozwdj i ma funkcje regulacyjne. Zwazywszy na to, ze w
czasie spermatogenezy wszystkie komoérki maja potencjat
by stac sie funkcjonalnymi gametami, oraz na duza liczbe
takich komoérek w zespotach, potaczenie komoérek w jedno
syncytium pozwala zintensyfikowaé proces formowania
plemnikéw [3,4,11,24,109] (patrz rozdzial: Dlaczego komor-
ki ptciowe funkcjonuja w zespotach?).

Jedna z grup, u ktérych spermatogeneza zostala doktad-
nie poznana sa ssaki. U ssakow meskie komoérki plciowe
rozwijaja sie¢ w obrebie nabtonka plemnikotwérczego ka-
nalikéw jader, wystepujac w okreslonym porzadku prze-
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strzennym, w ktérym najmlodsze stadia (spermatogonia)
ulozone sa u podstawy kanalika, a kolejne generacje ko-
morek (spermatocyty i spermatydy) uloZone sa w kierun-
ku jego $wiatla. Umozliwia to nastepnie uwolnienie z na-
blonka plemnikotwoérczego powstajacych ze spermatyd
plemnikéw i ich przedostanie sie do $wiatta kanalikéw. Jak
juz wspomniano, wszystkie komorki plciowe powstajace
w trakcie kolejnych cykli podziatowych, pozostaja ze soba
polaczone SMM tworzac dlugie liniowe ZKP [7,22,110].
Jedynie pierwsze pokolenie spermatogonii okreslane jako
As (z ang. single) to komorki pojedyncze, ktére funkcjonujg
jako komorki macierzyste spermatogonii utrzymujac pule
meskich komoérek piciowych na wtasciwym poziomie. Ko-
lejne podzialy mitotyczne spermatogonii As prowadza do
powstania pokolenia spermatogonii Ap (z ang. pair) pola-
czonych w pary mostkiem miedzykomérkowym, a nastep-
nie liniowych zespoléw potaczonych spermatogonii Aal (z
ang. aligned). Komorki te przechodza kolejno dwa (u chomi-
ka chinskiego) lub trzy (u myszy i szczura) synchroniczne
cykle mitoz, tworzac pokolenia Al-A4 i prowadzac do po-
wstania diugich faricuchéw spermatogonii. Nastepne syn-
chroniczne podzialy spermatogonii A4 daja kolejno pokole-
nia spermatogonii In (z ang. intermediate), spermatogonii B
i spermatocytéw. Powstanie spermatocytéw koriczy proces
namnazania mitotycznego komérek w zespole i wszystkie
powstate spermatocyty wchodza w podzialy mejotyczne.
Po dwéch podziatach mejotycznych, liczba komérek w ze-
spole (spermatyd) zwieksza sie czterokrotnie. Warto dodag,
Ze u naczelnych, spermatogonia okreslane s3 inaczej niz u
pozostatych ssakéw, jako Ad (z ang. dark) bedace zarazem
komérkami macierzystymi i Ap (z ang. pale) bedace odpo-
wiednikiem Aal innych ssakéw. W wyniku podziatéw sper-
matogonii Ap powstaja spermatogonia B, ktére kontynuuja
proces spermatogenezy i rozpoczynaja podzialy mejotycz-
ne [7,110].

W przypadku ZKP ze wspdlng masa cytoplazmy, sper-
matogeneza réwniez zachodzi synchronicznie. W zwigzku
z tym, wszystkie komoérki w obrebie ZKP znajduja sie na
tym samym etapie spermatogenezy, a wiec dany ZKP za-
wiera wylacznie jedno pokolenie komérek piciowych (sper-
matogonia, spermatocyty, spermatydy i formujace si¢ plem-
niki) (Ryc. 2E, 3E). Wspdlna cytoplazma znajdujaca sie w
centrum ZKP pelni w czasie spermatogenezy role podporo-
wa i odzywcza [21]. Dodatkowo, jak wykazano na przykia-
dzie dzdzownic, cytofor bedacy centralna czescia zespolu
nie tylko posredniczy w wymianie informacji miedzy ko-
moérkami, lecz moze takze stuzy¢ jako , $mietnik”, poprzez
magazynowanie sktadnikéw komorkowych, ktére wraz z
postepem spermatogenezy staja si¢ zbedne, np. mitochon-
dria, ktdre nie wchodza w skiad wstawki plemnika [111].

DLACZEGO KOMORKI PE.CIOWE
FUNKCJONUJA W ZESPOLACH?

Jakie korzysci (przewage) przynosi komoérkom plcio-
wym stan umozliwiajagcy w miare swobodng wzajemna
lub kierunkowa wymiane cytoplazmy? Odpowiedz na to
wazne pytanie juz czeéciowo padia w poprzednim rozdzia-
le przy omawianiu funkcjonowania zespoléw. Literatura
przedmiotu przedstawia tutaj jednak wiele réznych analiz
i hipotez, warto wiec ten temat oméwié¢ osobno. Poniewaz
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ZKP linii meskiej i zenskiej funkcjonuja inaczej to nalezy
rozpatrywac te korzysci odrebnie dla kazdej plci.

Bardzo czesto podkresla sie, szczegélnie w przypadku
meskich ZKP, fakt, iz polaczone komoérki réznicujg sie w
pelnej synchronii [3-8,10,22]. Ostanie badania eksperymen-
talne myszy, gdzie badano mutanty, u ktérych nie formuja
sie¢ SMM wykazaly, ze cho¢ spermatogonia moga sie dzie-
li¢ w kolejne pokolenia to synchronia tych podzialow jest
zaburzona [112]. Powszechnie uwaza sig, ze taka wspdlna
kontrola wchodzenia w kolejne fazy cyklu komérkowego
ma ulatwié¢ komoérkom wejscie i przejcie przez mejoze. W
linii Zenskiej synchronia podziatéw takze wystepuje po-
wszechnie (cho¢ znamy przypadki jej zaburzenia, patrz
rozdzial: Formowanie i architektura zespotéw) ale i tu uwa-
za sig, ze formowanie zespoléw ulatwia wejécie oocytéw
w mejoze [11], co ostatnio potwierdzily réwniez badania
eksperymentalne [113]. Przy czym nalezy zauwazy¢, iz w
przypadku linii zeniskiej synchronia podzialéw komoérko-
wych jest krotkotrwata i dotyczy glownie oogoniéw. Jak juz
wspomniano czesto zdarza sie (np. mysz), ze zespoly rozpa-
daja sie zanim komérki wejda w mejoze, lub nie wszystkie
polaczone komoérki rozpoczynaja mejoze (muszka owoco-
wa). Jak wykazaly badania nad muszka owocowa, za syn-
chronie cyklu komérkowego w obrebie zespotu odpowiada
wspomniana juz specyficzna struktura zwana fuzomem, a
konkretnie réznego rodzaju cykliny z nig zwiazane [7,114].
Z drugiej strony fuzom nie byl obserwowany w ssaczych
ZKP inie wiadomo jaki mechanizm zapewnia synchronie w
tym przypadku [7,10].

W linii meskiej ZKP obserwuje si¢ zazwyczaj od stadium
spermatogonii az do péznych spermatyd, czyli SMM lacza
takze komorki haploidalne [20-23]. Badania molekularne
wykazaly, iz nastepuje wzajemna wymiana produktéw
genowych pomiedzy haploidalnymi spermatydami co ma
uzupelni¢ oczywiste dla takich komoérek braki, bo np. sper-
matydy zawierajgce chromosom X wymieniaja swoje pro-
dukty z tymi ktére maja chromosom Y i vice versa [7,9,115].
Taka wzajemna wymiana i uzupelnienie produktéw geno-
wych zapewnia prawidlowa transformacje spermatyd w
plemniki, i ten argument podaje si¢ jako gtéwna przyczyne
istnienia meskich ZKP [7,9,22,24,115]. O tym jak wazne jest
istnienie ZKP w linii meskiej $wiadczy fakt, iz zaburzenia w
formowaniu SMM czy ich kompletny brak prowadzi do ste-
rylnosci, co wykazano zaréwno w przypadku muszki owo-
cowej [116] jak i myszy [117]. Nalezy zauwazy¢, iz potrzeba
bezposredniej tacznosci pomiedzy haploidalnymi sperma-
tydami nie wyjasnia dlaczego wiele pokoleri diploidalnych
spermatogonii jest takze polaczonych w zespoly. Przykla-
dy gdzie spermatogonia sa indywidualnymi komoérkami, a
tylko komorki przechodzace mejoze (czyli spermatocyty) i
pozniej spermatydy sa polaczone mostkami (czyli tworza
tetrady spermatyd), sa nieliczne np. liczne wieloszczety z
taksonéw Sabellinae i Serpulidae [118].

Kolejne swiatto, na mozliwe funkcje ZKP w linii meskiej,
rzucajg badania nad wplywem uszkodzern DNA w jadrach
D. melanogaster [7,119]. Badania te jednoznacznie wykazaly,
ze jesli uszkodzi sie DNA w pojedynczych komérkach w
zespole ze spermatogoniami (zespoly takie liczg 16 komo-
rek), to wszystkie komoérki zespotu umieraja. Jesli jednak
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taki eksperyment przeprowadzimy u mutantéw, ktére maja
niefunkcjonalny fuzom, to programowana $mieré przejda
wylacznie uszkodzone komorki, a reszta komoérek zespotu
przezyje [7,119]. Wyciagnaé¢ mozna z tego eksperymentu
co najmniej dwa wnioski: 1) fuzom posredniczy w przeka-
zywaniu sygnatéw $mierci do wszystkich potaczonych ko-
morek i 2) komorki linii plciowej sg niejako ,, przeczulone”
na uszkodzenia DNA, skoro jego uszkodzenie w jednej lub
kilku komorkach skutkuje émiercig catego zespotu, czyli
takze komoérek gdzie prawdopodobnie DNA bylo nieuszko-
dzone. Ten drugi fakt jest znany od dawna i wigze sie go z
wieksza ochrong gamet przed uszkodzeniami DNA [7,120].
Laczenie sie komorek plciowych w zespoly (przynajmniej te
meskie), zwieksza wiec ich ogélng wrazliwosé na uszkodze-
nia DNA, nawet kosztem eliminacji komorek nieuszkodzo-
nych. Z kolei niedawne badania nad charakterystyka biatek
wchodzacych w sktad SMM w meskiej linii plciowej myszy
wykazaly, ze moga one wigza¢ RNA, co sugeruje role most-
kéw w kontroli epigenetycznej spermatogenezy [121].

W linii zenskiej istnienie wspoélnoty cytoplazmatycznej
w obrebie zespotu takze umozliwia transfer cytoplazmy
ale, w odréznieniu od linii meskiej jest to zwykle transfer
jednokierunkowy (spolaryzowany). Transfer ten odbywa
sie¢ wzdluz osi: komorki odzywcze - oocyt (badZ oocyty) i
w pelnej formie jest on obserwowany w oogenezie mero-
istycznej jak to juz opisano wczeéniej [6-8,13,25,92]. Takze
u ssakow (mysz, krolik) wykazano jednokierunkowy trans-
fer podczas krotkiego czasu, w ktérym komorki sa z soba
polaczone [7,38,52]. Finalnie, komoérki odzywcze (a takze
komorki pelnigce funkcje komoérek odzywczych w jajnikach
nicieni czy ssakéw) po przekazaniu oocytom swojej cyto-
plazmy, sa eliminowane z ZKP na drodze programowanej
$mierci komérkowej [89,98,108]. W zwiazku z tym tylko
komorki ,biorcy” czyli oocyty maja potencjal by przezy¢
i przeksztalci¢ sie w funkcjonalne gamety. Przyjmuje sie,
Ze istnienie takiej transmisji (, mechanizmu odzywczego”)
znacznie przyS$piesza proces oogenezy, a jego istnienie po-
daje sie jako gtéwna korzys¢ istnienia ZKP w linii Zenskiej
[7,10,11,13,25,38,52]. Jak wazne jest prawidlowe funkcjono-
wanie polaczonych komoérek w czasie oogenezy meroistycz-
nej $wiadczy fakt, iz u muszki owocowej zaburzenia w ufor-
mowaniu prawidlowego transferu na osi komoérki odzyw-
cze-oocyt oraz defekty wplywajace na prawidtowe przeka-
zywanie cytoplazmy do oocytu, prowadza do kompletnej
sterylnosci lub produkcji niepelnowartosciowych oocytow
[40]. Co zaskakujace, u myszy eksperymentalne zaburze-
nie formowania zespoléw w jajnikach poprzez blokowanie
formowania SMM nie doprowadzilo do sterylnosci samic
[122]. Wyniki te sugerowaly, iz u myszy w linii zeniskiej for-
mowanie zespoléw nie ma istotnego znaczenia dla plodno-
Sci, a istnienie zespotéw ttumaczono podobnie jak tlumaczy
sie¢ wystepowanie narzadow szczatkowych - sa w linii zen-
skiej bo sg niezbedne w linii meskiej ale ich funkcjonowanie
nie ma znaczenia dla ptodnosci samic [3,122]. Kolejne bada-
nia pozwolily na przynajmniej czeéciowe wyjadnienie tego
zjawiska [38]. Jak wczedniej wspomniano, dzi$§ wiemy, iz
w mysich zenskich zespotach wystepuje transfer organelli,
ktory jest istotny dla selekcji przysztych oocytéw. Co bardzo
interesujace transfer pomiedzy komoérkami moze odbywac
sie dwoma drogami: poprzez SMM oraz poprzez obszerne
otwory w blonach komoérkowych sasiadujacych komoérek
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zwanych w oryginale ,szczelinami” (z ang. gaps) [38]. Szc-
zeliny te nie maja charakterystycznej dla SMM elektronowo
gestej okladziny, a o ich postawaniu i funkcjonownaiu nie
ma danych. Transfer organelli przez te szczeliny ttumaczy
dlaczego, przy eksperymentalnym zablokowaniu formowa-
nia klasycznych SMM, samice nadal sa plodne [38]. Ostatnio
potwierdzono, Ze u myszy w przypadku gdy nie formuja
sie SMM, oogeneza moze zachodzi¢ (komérki w zespolach
maja tacznos¢ cytoplazmatyczng poprzez ,szczeliny”), ale
zespoly takie sa duzo mniejsze i oocyty pierwotne maja
male rozmiary [123].

Poza ta mocno juz ugruntowana wiedza na temat ko-
rzysci pltynacych z grupowego funkcjonowania komoérek
plciowych w oogenezie, w literaturze dyskutuje sie i inne
koncepcje. Dla przyktadu pewni Autorzy wskazuja, ze np.
uszkodzone mitochondria moga by¢ przekazywane do ko-
morek, ktére pdzniej sa eliminowane (czyli klasyczne ko-
morki odzyweze i komorki funkcjonujace jak komorki od-
zZywcze np. U myszy) i ten sposob nastepuje oczyszczenie
oocytéw z wadliwych organelli, co znacznie poprawia ich
jakos¢ i tym samym jakos$é przyszlego zarodka [108,124].
Wskazuje sie takze na fakt, iz wymiana RNA, a w szcze-
golnosci akumulacja pewnych frakcji RNA takich jak piR-
NA (z and. piwi-interacting RNA) w przysztych oocytach ma
duze znaczenie dla blokowania transpozonéw na dalszych
etapach oogenezy [38]. Kolejne badania wskazujg, ze istnie-
nie mostkéw miedzykomoérkowych i lokalizowanie w ich
poblizu centrioli czy innych akumulacji organelli (znanych
pod nazwa ciala Balbianiego) powoduje, ze oocyty staja
si¢ asymetryczne i przynajmniej chwilowo spolaryzowa-
ne. Wedlug Kloc i wspétpracownikéw [125] taka wczesna
polaryzacja oocytow jest konserwatywna cecha oogenezy
wszystkich zwierzat. Inne obserwacje, ktére wykazaly, ze
np. u mutantéw muszki owocowej majacych zablokowane
funkcjonowanie genéw odpowiedzialnych za determinacje
plci (np. Sex-lethal) zostaje zaklécone formowanie ZKP, a u
myszy aktywnosé genu Dax-1 (jednego z gendéw reguluja-
cych powstanie plci) zachodzi w czasie formowania ZKP
sugeruja, ze powstanie zespoléw moze by¢ takze zwigzane
z jakim$ konserwatywnym mechanizmem determinacji plci
[11]. Inne sugerowane funkcje ZKP to np. hamowanie mi-
toz komorek gonialnych, tak by ograniczeniu pdézniej ulegta
liczba komoérek wchodzacych w mejoze, czy hamowanie
mobilnosci komérek piciowych [10].

PODSUMOWANIE I PERSPEKTYWY

Intensywne badania nad ZKP caly czas trwaja i mozna
tu wyrézni¢ dwa kierunki. W jednym, przy uzyciu technik
mikroskopowych opisuje si¢ wciaz nowe ZKP zwracajac
szczegblng uwage na ich organizacje przestrzenna i funkcjo-
nowanie, przykfadem moga badania nad niesporczakami i
pierécienicami [12,32]. Drugi kierunek badan dotyczy ga-
tunkéw modelowych (muszka owocowa, mysz, C. elegans),
gdzie obok technik mikroskopowych naukowcy postuguja
si¢ nowoczesnymi technikami molekularnymi aby pozna¢
mechanizmy funkcjonowania zespotéw (badania takie sa
licznie cytowane w niniejszym opracowaniu). Co zaskaku-
jace, takze w przypadku ZKP w organizmach modelowych
odkrywane sa wciaz nowe i istotne fakty. I tak ostatnio Ali-
-Murthy i wspotpracownicy [126] wykazali, ze w zeniskich
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ZKP D. melanogaster dochodzi do fuzji dwéch komérek od-
zywczych z oocytem. W konsekwencji jadra tych dwoéch
komérek wnikaja do oocytu, gdzie nastepnie degeneruja.
Pomimo ponad 60 lat intensywnych badan zenskich ZKP
muszki owocowej fakt ten nie byt dotychczas opisany.

Wydawac sie moze, ze badania nad ZKP, oprécz waloru
poznawczego, nie maja wplywu na nasz zycie. Nieprawda.
Zrozumienie jak funkcjonuja ZKP, zwlaszcza u ssakéw, ma
duzy potencjat dla nauk medycznych zajmujacych sie ludz-
ka plodnoscig. Dzigki tym badaniom np. lepiej rozumiemy
jakie mechanizmy leza u podstaw masowego obumierania
oocytow jeszcze w czasie zycia plodowego. Wiadomo, ze
zaburzenia w czasie tego procesu moga powodowac takie
przypadlodci jak pierwotny brak miesigczki czy przedwcze-
sna niewydolnos¢ jajnikéw [127]. Wydaje sie, ze badania
podstawowe skierowane na poznanie roli ZKP w tych pro-
cesach pomoga opracowa¢ odpowiednia diagnostyke i pro-
cedury leczenia. Kolejny przyklad: niedawno wykazano, ze
u myszy aby powstaly mostki miedzykomoérkowe niezbed-
ne jest biatko TEX14, a jego brak w linii meskiej powoduje
sterylnosc [117]. Obecnos¢ biatka TEX14 potwierdzono tak-
ze w ludzkich jadrach [128] i od razu pojawit sie¢ pomyst
by wykorzystac¢ to odkrycie do opracowania metody anty-
koncepcji. Koleje atrakcyjne pole to badania zaburzen cy-
tokinezy. Wiadomo, ze w wielu typach nowotworéw (rak
piersi, trzustki czy prostaty) dochodzi do defektéw cytoki-
nezy [129] a badania sugeruja, ze powstawanie pewnego
typu nowotworu jader (neoplazja komoérek zarodkowych
in situ) moze mie¢ zwigzek z niewlasciwym formowaniem

SMM [130].

Dzi$§ uwaza sig, ze ZKP powstaly bardzo wcze$nie w
ewolucji zwierzat wielokomérkowych [7]. Zespoly w linii
meskiej i zeriskiej funkcjonuja u parzydetkowcéw (stulbia,
krazkoplawy i koralowce), zwierzat ktére pojawity sie 720
milionéw lat temu, a powstanie mechanizmu niepelnej cy-
tokinezy najprawdopodobniej mialo miejsce jeszcze przed
powstaniem zwierzat wielokomérkowych, czego dowodem
jest tworzenie mostkéw u wiciowcéw z grupy Choanofla-
gellata [131,132]. Mechanizm niepelnej cytokinezy pojawil
sie wiec przed powstaniem zwierzat wielokomérkowych i
zostal pézniej zaadoptowany do takich funkcji jak wzajem-
ne doposazanie haploidalnych spermatyd w brakujace pro-
dukty genowe, czy jednokierunkowy transfer cytoplazmy
w przypadku oogenezy. I tu pojawia sie kolejne wyzwanie
dla badaczy - wyjasnienie faktu, dlaczego u wielu zwierzat
nie obserwuje sie w ogoéle formowania ZKP (szczegdlnie w
linii zenskiej). Skoro ZKP spelniaja tak wiele waznych funk-
qji to jakie mechanizmy kompensuja ich brak?
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ABSTRACT

During early gametogenesis the incomplete mitotic divisions occur. The cytokinesis is blocked and the sister cells do not fully separate. In-
stead, they stay connected via modified contractile rings known as stable intercellular bridges or ring canals. Intercellular bridges are broad
cytoplasmic strands (from 0,2um to 20um in diameter), which allow to exchange the gene products and organelles between interconnected
cells. Such syncytial structures are termed germ-line cysts. As a rule, cysts are formed during spermatogenesis and they interconnect germ cells
till sperm formation. In the female germ-line (oogenesis) cysts may not form at all, may be formed for a short period of time (till early meiosis)
or may function till late oogenesis. Despite of universal mechanism of cysts formation (incomplete cytokinesis and bridge formation) there
are substantial differences in cysts organization and functioning between taxa. The present paper gives the basic knowledge about formation
and functioning of male and female germ-line cysts.
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