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ABsTRACT: In 2022, the full genome of Cycas panzhihuaensis was decoded, prompting some noteworthy reflections.
Understanding the cycad’s genome indirectly confirms the monophyletic nature of seed plants and the occurrence
of genome duplication in the common ancestor of seed plants. Cycads, as an archaic group, have persisted into
modern times, probably due to the multiplication of genes conferring resistance to fungal and viral infections,
as well as a high content of toxins poisonous to herbivores. The presence of movable spermatophores, genes
enabling flagellum function, and comparisons of gene sequences suggest that Cycadophyta and Ginkgophyta

probably constitute a sister clade to the clade comprising conifers and Gnetophyta.
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Wstep

Sagowce to dlugowieczne ro$liny drzewiaste, ktore w prze-
ciwienstwie do innych ro$lin nagonasiennych maja liscie
przypominajace pierzasto ztozone liscie palm skupione na
szczycie charakterystycznego pnia. Wspotczesne sagowce
obejmujg dwie rodziny, sagowcowate (cykasowate, Cycada-
ceae) i zamiowate (Zamiaceae). Wsrod sagowcow wyrdz-
nia si¢ obecnie 11 rodzajow i 360 gatunkéw, przy czym do
rodziny zamiowatych zalicza si¢ nast¢pujace rodzaje: Lepi-
dozamia, Encephalartos (zglowien, mozdzeniec), Macro-
zamia (makrozamia), Bowenia, Dioon (dioon, glabiec),
Zamia (zamia, maczugowiec), Microcycas (mikrocykas),
Ceratozamia (ceratozamia, roézyca) i Stangeria (stangeria).
Do sagowcowatych natomiast nalezy tylko jeden rodzaj
— Cycas (sagowiec, sago, cykas) (Condamine i in., 2015).
W polskojezycznej literaturze wiele podstawowych infor-
macji o sagowcach zawarto w artykule Beyersa i Pacyny
(2012) w czasopi$mie ,,Wszech§wiat”.

Rosliny nasienne, prawdopodobnie wraz z kopalng grupa
pranagozalazkowych (Progymnospermophyta), sa najwyzej
rozwinigtym kladem w ewolucji roslin telomowych i calej
grupy roslin zielonych (Viridiplantae) (Zhang i in., 2022).
Cechuja si¢ przyrostem wtornym, tzn. obecnoscia kambium
wytwarzajacego wtorny floem i ksylem. Cechg charaktery-
styczng ro$lin nasiennych, jako roslin naczyniowych, jest
obecno$¢ wiazek przewodzacych, w ktorych pomigdzy ty-
kiem a drewnem znajduje si¢ kambium. Umozliwilo to po-
wstanie ro$lin drzewiastych, co byto sukcesem ewolucyjnym.
W wielu liniach ewolucyjnych roslin okrytonasiennych przy-
rost na grubo$¢ zaniknat, dajac poczatek przebogatej grupie
ro$lin zielnych. W kladzie roslin jednoli§ciennych zazwyczaj
nie ma kambium i przyrostu wtdrnego na grubos¢, a jesli
przyrost wtorny jest obecny, przebiega w specyficzny sposob
(ro$liny jednoliscienne pochodza od ro$lin majacych kam-
bium, zatem jego brak u nich jest cechg wtorng) (Hejnowicz,
2002). Rosliny nasienne charakteryzuja si¢ takze tworze-
niem nasion i catkowitym uzaleznieniem fazy haploidalne;j
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(gametofitu) od ro$liny diploidalnej (sporo-
fitu) (z wyjatkiem Progymnospermophyta)
oraz niezwyklta plastycznoscia ewolucyjna
(Tomescu i Groover, 2019). Odniosty one
znaczny sukces ewolucyjny, bedac dominuja-
cg grupa roslin na ladzie od ery mezeofitycznej
(rosliny nagonasienne) az do czasow wspot-
czesnych (okrytonasienne) (Szafer i Kosty-
niuk, 1962; Blomenkemper i in., 2020). Ro-
$liny nagonasienne sa waznym elementem
swiatowej dendroflory, szczegoélnie na pot-
kuli potnocnej w strefie klimatu borealnego
i w gorach (Szweykowska i Szweykowski,
1993; Kornas i Medwecka-Kornas, 2002).
Badania molekularne wskazuja, ze ros-
liny nasienne sg kladem monofiletycznym'
wywodzacym si¢ ze wspodlnego pnia z pa-
prociowymi (Polypodiopsida) — obejmujacy-
mi skrzypowe, nasi¢zrzalowe, strzelichowe
i paprotkowe (Christenhusz i Chase, 2014;
Ran i in., 2018; Astrand i in., 2021). Na po-
czatku XX w. rosliny nasienne traktowano
jako jedng gromadg (typ) z dwoma podgro-
madami (podtypami) — ro$liny nagonasienne
(nagozalazkowe) i1 rosliny okrytonasienne
(okrytozalazkowe) (Strasburger red, 1967).
Pod koniec XX w. uwazano z kolei, ze
wsrod nagonasiennych byly dwie niezaleznie
ewoluujace grupy — nagozalagzkowe drobno-
listne i nagozalazkowe wielkolistne, a z tych
drugich mialy rozwina¢ si¢ rosliny okryto-
zalazkowe (Meyen, 1984; Szweykowska
i Szweykowski, 1993). Badania kladystyczne
uwzgledniajace analiz¢ genomow? wskazuja

(i oparty na tej analizie kladystyczny sys-

tem klasyfikacji roslin okrytozalazkowych

APG 1V), ze klad ro$lin okrytozalagzkowych

jest siostrzanym kladem ros$lin nagozalaz-

kowych 1 ma z nimi wspdlnego przodka, prawdopodobnie
w grupie roslin pranagozalazkowych (Angiosperm
Phylogeny Group, 2016; Murat i in., 2017; Ran i in., 2018).
Powrdécono zatem wspotczesnie do koncepcji o mono-
filetycznym charakterze roslin nagonasiennych.

Rosliny okrytonasienne, a wilasciwie ich przodkowie,
rozwijaty si¢ rownolegle z roslinami nagonasiennymi,
nie pozostawily jednak §ladéw kopalnych wczes$niejszych
niz w jurze, by¢ moze dlatego, ze byly one mniej trwate
lub wygladaly zupetnie inaczej niz okrytozalazkowe wspot-
czesne. Odgrywaly zapewne niewielka role w ekosyste-
mach. Podobng sytuacje obserwuje si¢ w ewolucji ssakow,
ktére pochodza od wspdlnego przodka z gadami, jednak
ssaki mezozoiczne i paleozoiczne byly klasyfikowane jako

1 Klad monofiletyczny — grupa organizmow majacych wspdlnego przod-
ka, obejmujaca wszystkie wywodzace si¢ z niego grupy potomne,
tzw. linie rozwojowe. Klady rozdzielaja si¢ dychotomicznie, tworzac
drzewo pokrewienstw. Klady niekoniecznie odpowiadaja kategoriom
systematycznym stosowanym w tradycyjnej systematyce. Przykladem
kladystycznej systematyki roslin nasiennych jest system APG-IV.

2 Genom — og6t informacji genetycznej komorki lub organizmu. Genom
danego osobnika okresla si¢ terminem genotypu.

Cycas sp., w Lodzkiej Palmiarni

Cycas sp., in the £6dz Palm House

tzw. gady ssakoksztaltne zupetnie odmienne od wspotcze-
snych ssakow i odgrywajace w paleozoiku i mezozoiku
niewielkg role w faunie. Dopiero wymieranie kredowe
(wywolane prawdopodobnie uderzeniem meteorytu w pot-
wysep Jukatan oraz rozlegtymi wylewami lawy w Indiach
i na Syberii) spowodowalo intensywna radiacj¢ adapta-
cyjna® zaréwno roélin okrytonasiennych, jak i wspoltczes-
nych ssakow lozyskowych, z réwnolegla redukcja liczby
gatunkow roslin nagozalazkowych i gadow (Dzik, 2015).

3 Radiacja adaptacyjna — gwaltowna ewolucja grupy organizméw pocho-
dzacych od jednego przodka do réznych nisz ekologicznych z silnym
zréznicowaniem cech w grupach potomnych. Przyktadem jest radiacja
adaptacyjna ryb pielggnicowatych w Wielkich Jeziorach Afrykanskich.
W jeziorze Tanganika zyje kilkaset gatunkéw ryb pielggnicowatych
pochodzacych od jednego przodka; maja one rozne ksztalty ciata, za-
chowania i zajmuja rozne nisze ekologiczne. Tymczasem w rzekach
Afryki zyje niewiele ponizej 100 gatunkéw ryb pielegnicowatych.
Przyktadem radiacji adaptacyjnej duzej grupy systematycznej jest np.
radiacja ro$lin okrytonasiennych czy ssakow, ktora nastapita po wy-
mieraniu kredowym i zwolnieniu wielu nisz ekologicznych. Podobnie
w starej paleozoicznej grupie sagowcow nastapita w erze kenofitycznej
radiacja adaptacyjna wspotczesnych gatunkéw, ktore sa ze soba blisko
spokrewnione (Kornas$ i Medwecka-Kornas, 2002; Dzik, 2015).
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Jak juz wspomniano, oba klady roslin nasiennych, tzn.
ro$liny nago- i okrytonasienne, wywodza si¢ od wspolne-
go przodka wytwarzajacego juz nasiona prawdopodobnie
w grupie bliskiej paleozoicznym roslinom pranagozalazko-
wym (Wang 1 in., 2021). Niektore kopalne grupy zblizone
morfologicznie do roslin okrytozalazkowych (Glossopterida-
les, Caytoniales) zaliczane sg czasami do wspolnego z nimi
kladu ze wzgledu na zblizone cechy morfologiczne, na przy-
ktad siatkowate unerwienie lisci czy pozornie okryte zalazki.
Brak jednak mozliwosci analizy sekwencji genoméw kaze
na to powigzanie spojrze¢ z pewnym dystansem, podobien-
stwa morfologiczne moga bowiem wynika¢ z konwergencji
(Taylor i Taylor, 2009). Przyktadem takiej konwergencji jest
klad Gnetales, ktory morfologicznie (budowa woreczka za-
lazkowego, proces przypominajacy podwojne zaptodnienie,
obecnos¢ naczyn w drewnie, owadopylno$¢, rozgalezienie
sympodialne, $lady uwstecznionej obuptciowosci sporofili,
siatkowate unerwienie lisci w rodzaju Gnetum) przypomina
rosliny okrytonasienne (Gugerli i in., 2001; Ran i in., 2018).
Tymczasem badania genomu jadrowego, mitochondrialnego
oraz plastydowego wskazuja, ze gniotowe sg grupa siostrzang
dla kladu rodziny sosnowatych w obrebie roslin szpilkowych
(Raniin., 2018; De La Torre i in., 2019; Kan i in., 2021). Ich
podobienstwo do okrytonasiennych jest przyktadem konwer-
gencji i podobnego stadium rozwoju ewolucyjnego. Botanicy
przywiazujacy wicksza wage do cech morfologicznych wska-
zuja raczej na pokrewienstwo Gnetales z wymartymi bene-
tytami (Rothwell i in., 2009). Dane uzyskane na podstawie
porownania sekwencji genow wskazuja wyraznie na zwigzek
Gnetales ze szpilkowymi. Gniotowe wraz z rodzing sosno-
watych stanowia prawdopodobnie klad siostrzany do reszty
roslin szpilkowych (Di Stilio i Ickert-Bond, 2021). Dane pale-
ontologiczne przynajmniej czgsciowo potwierdzaja wspolne
pochodzenie gniotowych z roslinami szpilkowymi (Hernan-
dez-Castillo i in., 2001; Herrera i in., 2020). Gniotowe zatem
sa prawdopodobnie silnie zmienionymi szpilkowymi.

Sagowce (Cycadopsida) powstaty w srodkowym permie
i zdominowaty ekosystemy ladowe w mezozoiku (Szafer
i Kostyniuk, 1962). Gloéwne linie rodowe sagowcoéw po-
chodza z permu, cho¢ wspolczesne gatunki wytonity si¢
stosunkowo niedawno i sg przejawem radiacji adaptacyjne;j
tej starej ewolucyjnie grupy roslin (Condamine i in., 2015).

W 2022 r. zsekwencjonowano caty genom jadrowy, mi-
tochondrialny 1 plastydowy Cycas panzhihuaensis (Liu Y
i in., 2022). Ponizszy artykut jest refleksja nad pewnymi
nowymi implikacjami dotyczacymi ewolucji roslin wyni-
kajacymi z poré6wnania genomu tego sagowca z genomami
innych roslin nasiennych.

Wielko$¢ genomu sagowcow

Genom haploidalny Cycas sktada si¢ z 11 chromosomoéw.
W poréwnaniu z innymi ro$linami nagonasiennymi jego
wielko$¢ (10,5 Gb) jest podobna do genomu Ginkgo (10,6 Gb)
(Guan i in., 2016) i posrednia miedzy stosunkowo malym
i zwartym genomem Gnetum (4,1 Gb) (Wan i in., 2018)
a bardzo duzymi genomami drzew iglastych (na przyktad
~20 Gb u Picea i Pinus) (Nystedt i in., 2013; Niu i in.,,
2022). Podobnie jak u innych nagonasiennych duza czgs$¢

(14%) genomu C. panzhihuaensis sktada si¢ z archaicznych
sekwencji powtarzajacych typu copia i gypsy* rozpowszech-
nionych w genomie sagowcoéw mniej wigcej w rownej licz-
bie (Galindo-Gonzaélez i in., 2017). Pozostate rosliny nago-
nasienne majg wigksza liczbe sekwencji gypsy niz copia.
Sposrod wszystkich zsekwencjonowanych genomow roslin
C. panzhihuaensis ma najdtuzsze §rednie introny (~30,8 kb)
i geny (~121,3kb), ponadto zawierajg one duzg cz¢$¢ niezna-
nych gdzie indziej sekwencji niewiadomego pochodzenia.
Najdtuzszy gen, CYCAS 013063, kodujacy biatko podobne
do kinezyny KIF3A, zajmuje 2,1 Mb w genomie C. panzhi-
huaensis; najdluzszy intron ma okoto 1,5 Mb i zostal wy-
kryty w CYCAS 030563, genie kodujacym biatko centrum
reakcji fotosystemu II CP43. Oba geny ulegaja ekspresji,
o czym $wiadcza dane z transkryptomu (Liu Y i in., 2022).
Napodstawie molekularnych analiz filogenetycznych ro-
sliny nagonasienne sg traktowane jako grupa monofiletycz-
na, ale kolejnos¢ rozgatezien migdzy ich gtdéwnymi liniami
pozostaje w sferze dyskusji. Powstaje pytanie, czy klad
sagowcow jest kladem siostrzanym wobec reszty roslin na-
gonasiennych (mitorzgbowe, szpilkowe, gniotowe), czy tez
tworzy wspélng grupe z mitorzgbowymi, a siostrzang do
kladu gniotowych i szpilkowych. Badania poréwnawcze
wielu genow jadrowych i plastydowych wskazuja raczej na
ten drugi scenariusz (Huang i in., 2022). Takze obecnos¢
ruchomych plemnikoéw, podobne mechanizmy rozmnazania
plciowego oraz rozdzielnoptciowo$é (dwupiennos¢ czgsta
u nagonasiennych) wskazuja na stusznos$¢ takiej koncep-
cji (Rodkiewicz, 1984). Budowa drewna z kolei sugeruje,
ze milorzebowe ze szpilkowymi oraz gniotowymi two-
rzg jeden klad siostrzany do sagowcéw (Jacobsen, 2021).
Szpilkowe i mitorzebowe maja drewno typu piknoksylicz-
nego (zwarte, z malym udzialem promieni rdzeniowych
i matym rdzeniem charakterystyczne dla nagozalazko-
wych drobnolistnych), w przeciwienstwie do sagowcow,
u ktérych drewno ma charakter manoksyliczny (luzne,
z duzym udzialem migkiszu promieni rdzeniowych i du-
zym rdzeniem, charakterystyczne dla nagozalagzkowych
wielkolistnych) (Jacobsen, 2021). Interesujace wydaje sig,
7e naczynia powstaly niezaleznie w dwoch grupach nago-
nasiennych — u niektérych sagowcoéw i u gniotowych (Ja-
cobsen, 2021). Niektore analizy filogenetyczne wskazuja
z kolei, ze milorzgbowe sa grupa, ktora oddzielita si¢ naj-
wcezesniej od gtéwnego pnia nagonasiennych. To, czy mi-
lorzebowe i sagowce tworza wspolny klad, czy tez sagow-
ce jako pierwsze oddzielajg si¢ od reszty nagonasiennych
(obejmujacych w takiej sytuacji mitorzebowe, szpilkowe
1 gniotowe) wymaga dalszych badan poréwnawczych se-
kwencji gendw i analiz paleobotanicznych (Xi i in., 2013).
Duplikacja calego genomu jest wazng sita napedowa
ewolucji roslin ladowych i radykalnie przyczynia si¢ do

4 copia i gypsy to sekwencje genetyczne, ktore petnia kluczowa rolg
W przemieszczaniu gendw w genomie organizméw. Umozliwiaja
ten proces, zwany retrotranspozycja, przez wykorzystanie odwrotnej
transkrypcji RNA. Poczatkowo tworza kopi¢ RNA na bazie wiasnego
DNA, a nastepnie przeksztaltcaja ja z powrotem w DNA, integrujac to
nowe DNA w inne obszary genomu. Dzialanie copia i gypsy wptywa
na réznorodno$¢ genetyczna i ewolucyjne dostosowanie organizmow,
stanowigc istotny element ewolucyjnych procesow dziedziczenia
genetycznego.
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powstawania nowych adaptacji przez mozliwo$¢ réznico-
wania si¢ dwdch jednakowych genéw (Stull i in., 2021;
Liu Y i in., 2022). Analiza genoméw Cycas 1 Ginkgo su-
geruje duplikacje genomu przed rozdzieleniem si¢ tych
dwoch linii ewolucyjnych. Analizy filogenomiczne oparte
na 15 genomach i jednym transkryptomie ujawnity 2469
duplikacji u nagonasiennych w 9545 rodzinach genow
i wskazuja, ze to zdarzenie zwielokrotnienia genomu za-
szlo u ostatniego wspolnego przodka wszystkich wspot-
czesnych nagonasiennych (Stull i in., 2021; Liu Y 1 in.,
2022). Duplikacja catego genomu u przodka roslin nago-
nasiennych, nazwana duplikacja omega (®), byla nieza-
lezna od duplikacji u wspolnego przodka nagonasiennych
i okrytonasiennych. Zatem w ewolucji nagonasiennych
poliploidyzacja odegrata wazna rol¢ jako sita napgdowa
na wczesnym etapie, cho¢ wspotczesnie nie jest ona tak
czesta jak w grupie okrytonasiennych. Wsrod roslin na-
gonasiennych mniej niz 5% ma charakter poliploidalny,
w tym tylko 1,5% szpilkowych; u zadnego gatunku sagow-
ca nie stwierdzono poliploidii (Delevoryas, 1979).

Geny zwigzane z wytwarzaniem
ruchomych plemnikow

W przeciwienstwie do innych roslin nasiennych sagowce
i milorzab zachowuja plemniki majace wici — cech¢ wspol-
na z mszakami, widtakowymi i paprociowymi. W genomie
sagowcow zachowat si¢ peilny sktad gendéw kodujacych
ruch komorki za pomoca wici, podobnie jak w genomie
mitorzebu. Nieruchome komoérki plemnikowe wsréd roslin
nasiennych powstaty prawdopodobnie dwukrotnie, w kla-
dzie roslin okrytozalagzkowych i w kladzie obejmujacym
szpilkowe i gniotowe (Liu H i in., 2021; Liu Y i in., 2022).
Kopalne Glossopteris, prawdopodobnie kordaity oraz pa-
procie nasienne takze mialy ruchome plemniki (Szafer
i Kostyniuk, 1962; Nishida i in., 2004). Ruchliwo$¢ plem-
nikéw wynika z dziatania aparatu wiciowego, a wigkszos$¢
gendéw zwiazanych z jego budowa wystepuje w genomie
C. panzhihuaensis. (Liu H i in., 2021; Liu Y i in., 2022) .
Rodzaj Ginkgo zachowuje réwniez geny kodujace sktad-
niki wici, chociaz jest ich znacznie mniej niz w genomie C.
panzhihuaensis. W genomie mitorzgbu brakuje czgsci ge-
néw kodujacych niektore tzw. radialne biatka szprychowe
(tzn. RSP2, RSP3, RSP9 i RSP11), podczas gdy Gnetum,
drzewa szpilkowe i ro$liny okrytozalazkowe, ktore rozwi-
jaja komorki plemnikowe bez wici, utracity wiele genow
kodujacych biatka niezbedne do tworzenia wici i aparatu
wiciowego (Liu Hiin., 2021; Liu Y i in., 2022). Zewngtrz-
ne geste widkna sg unikalnymi strukturami pomocniczymi,
ktore utrzymuja strukturalng integralno$¢ wici i sg nie-
zbedne do ich funkcjonowania. Geny kodujace biatka tych
wlokien wystepuja w genomach Cycas panzhihuaensis
1 Gingko biloba, ale nie wystepuja u Gnetum, drzew szpil-
kowych i rosélin okrytonasiennych (Wan i in., 2018; Liu H
iin., 2021; Liu Y i in., 2022). W pracy poswigconej po-
znaniu genomu milorzebu zawarte jest zestawienie liczby
genow kodujacych biatka aparatu ruchowego wici licznych
zielenic, mszakow, widtakowych, paprociowych, nagoza-
lazkowych oraz okrytozalazkowych ilustrujace zmniejsze-

nie ich liczby lub brak niektérych z nich w kladach roslin
majacych nieruchome komorki plemnikowe (Liu H i in.,
2021).

Przejscie od plemnikéw ptywajacych do pozbawio-
nych zdolnosci ruchu komodrek plemnikowych jest jedng
z gtownych innowacji w ewolucji roslin nasiennych. Ge-
nomy Cycas panzhihuaensis 1 Ginkgo biloba wykazuja
pelng zawarto$¢ gendéw zwigzanych z ruchem wici obec-
nych u nizszych Viridiplantae i innych liniach ewolucyj-
nych organizmow jadrowych (Eukaryota), takze w kladzie
Opisthokonta, do ktérego naleza zwierzeta tkankowe,
w tym Homo sapiens (Kumar i Singh 2021; Liu H i in;
2021, Liu Y i in., 2022).

Wszystkie organizmy eukariotyczne majace ruchome
plemniki (w tym takze cztowiek) wymagaja do porusza-
nia si¢ obecnosci cyklicznego adenozynomonofosforanu
(cAMP)’ wytwarzanego przez cyklaze adenylanowsg (Yama-
moto 1 in., 2021). Sagowce i mitorzeby oraz wszystkie
ro$liny telomowe nienasienne majace ruchome plemniki
koduja enzym CAPE o podwdjnej roli — cyklazy adeny-
lanowej i fosfodiesterazy, ulegajacy ekspresji wylacznie
w ruchomych plemnikach. Enzym ten syntetyzuje (cykla-
za) 1 zarazem rozktada (fosfodiesteraza) niezbedny przy
ruchu plemnikéw cAMP (Blanco i in., 2020; Yamamoto
iin., 2021). W wielu liniach ro$lin majacych nieruchome
komorki plemnikowe gen kodujacy ten enzym zaniknat,
np. u okrytonasiennych czy w rodzinie sosnowatych (Yama-
moto i in., 2021). Wyjatkiem jest rodzina Cupressaceae,
w ktorej gen ten zachowal si¢, mimo ze wytwarzaja one
pozbawione zdolnosci ruchu komorki plemnikowe (Blanco
i in., 2020; Yamamoto i in., 2021). U ros$lin okrytonasien-
nych znaleziono geny kodujace rézne cyklazy i fosfodieste-
razy, petnia jednak one inng rol¢ niz udzial w ruchu plem-
nikow, brakuje przy tym sekwencji typowych dla CAPE
(Yamamoto i in., 2021).

Geny zwigzane z odpornoscia na patogeny

Wszystkie trzy typy receptoré6w odpornosci roslin na pato-
geny: CNL, TNL i RNL wykazuja ekspresje u Cycas panzhi-
huaensis i innych roslin nagonasiennych (Liu H i in., 2021;
LiuYiin., 2022). Biatka odpornosciowe CNL i RNL sg sze-
roko rozpowszechnione zarowno u roslin nagonasiennych,
jak i okrytonasiennych, podczas gdy bialka rodziny TNL
czesciej wystepuja u roslin nagonasiennych niz u wigkszosci
ro$lin okrytonasiennych (Liu H1iin., 2021; Liu Y i in., 2022).
Wskazuje to ma odmienne wzorce ewolucyjne udziatlu roz-
nych genéw kodujacych biatka odpornosci w obu tych gru-
pach ro$lin. Oznacza to takze, ze ta $ciezka sygnalizacyjna
odporno$ci na patogeny musiata powsta¢ przed podziatlem
na ro$liny nago- i okrytonasienne. Z kolei geny kodujace

5 cAMP —jeden z wielu wtornych przekaznikow drugiego rzedu dziatania
hormonoéw i substancji przekazujacych informacj¢ migdzykomorkowa.
Pobudzenie niektorych receptoréw btonowych aktywuje enzym cyklaze
adenylowa, ktora z ATP wytwarza czasteczki cAMP. cAMP aktywuja
liczne kinazy zalezne od cAMP fosforylujace biatka i regulujace eks-
presje genow. Mechanizm ten powszechny u zwierzat i licznych innych
linii rozwojowych Eukaryota u ro$lin odgrywa znacznie mniejsza rolg.
Substancja ta reguluje u roslin ruch plemnikow, przepuszczalno$é btony
komorkowej czy reakcje odpornosciowe (Blanco i in., 2020).
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endochitynazy i chitynazy zabezpieczajace przed patoge-
nami grzybowymi zawierajacymi chityn¢ w $cianie komor-
kowej sg zawarte w licznych powtorzeniach tandemowych
w genomie C. panzhihuaensis 1 u wigkszo$ci nagonasien-
nych (w poréwnaniu z innymi ro§linami ladowymi) (Liu H
iin., 2021; Liu Y i in., 2022). Taka zwielokrotniona odpor-
no$¢ na patogeny moze by¢ przyczyng znacznie wiekszej
reprezentacji sagowcoOw we florze wspolczesnej (360 ga-
tunkéw) w pordwnaniu z mitorzgbowymi (jeden gatunek).
Obie grupy byly szeroko reprezentowane w permie i w erze
mezozoicznej. U milorzebu jest znacznie mniej gendw ko-
dujacych biatka odpornosciowe niz u sagowcéw (Liu Hiin.,
2021; Liu Y i in., 2022).

Rzeczywiscie, porownanie genomow Cycas 1 Ginkgo
ujawnia obecnos¢ wielu genow i biatek specyficznych dla
Cycas wzbogacajacych szlaki zwiazane z odpornoscig na
infekcje, stres biotyczny i abiotyczny, w tym geny zaanga-
zowane w zaprogramowang $mier¢ komorki, inhibitory pro-
teaz serynowych (potrzebnych przy odpornos$ci na szkodni-
ki) oraz metabolity wtorne o dziataniu przeciwbakteryjnym
i przeciwgrzybiczym oraz trujacym dla duzych roslinozer-
cOw, np. ssakow (Liu H i in., 2021; Liu Y i in., 2022).

Druga przyczyng zwigkszonej oporno$ci na patogeny
u sagowcow, w porownaniu z mitorzgbem, jest znacznie
bogatszy zestaw terpenoidéw. Terpenoidy to zréznicowana
grupa metabolitow wtornych, a ich synteza zalezy od licz-
nych gendéw kodujacych okreslone enzymy (Zhou i Picher-
sky, 2020). Kilka podrodzin syntazy terpenoidowej TPS
(TPS-a do TPS-h) jest znanych u roslin, przy czym TPS-d
jest unikalna dla nagonasiennych, a trzy z czterech typoéw
TPS-d znaleziono u Cycas panzhihuaensis, z niezwykle na-
silong ekspresja TPS-d2 w poréwnaniu z Ginkgo 1 wigkszo-
$cig pozostatych nagonasiennych (Liu H i in., 2021; Liu Y
iin., 2022). Ponadto zidentyfikowano nowa podrodzing TPS
w rodzaju Cycas, z trzema kopiami u C. panzhihuaensis
i os$mioma kopiami u C. debaoensis. Analizy poziomu
ekspresji wszystkich genéow TPS w réznych tkankach C.
panzhihuaensis vjawniaja, ze wiele z nich ulega ekspresji
glownie w korzeniu, zwtaszcza w korzeniu pierwotnym
i w korzeniach koralkowych (ang. coraloid roots) wyko-
rzystywanych przez symbiotyczne sinice z rodzaju Ana-
bena asymilujacych azot atmosferyczny, mikrosporofilu
i woreczku pytkowym, poznych stadiach rozwoju zaptod-
nionego zalazka. Trzy geny specyficzne dla Cycas ulegaty
ekspresji glownie w korzeniu i szyszce meskiej, ale jeden
z nich (CYCAS_009486) ulega szczegolnie silnej ekspres;ji
w megagametoficie oraz w zalazku po zapyleniu i zaptod-
nieniu (Liu H i in., 2021; Liu Y i in., 2022).

Sagowce, w przeciwienstwie do mitorzebu, wyposazo-
ne s3 w silne neurotoksyny zabijajace roslinozercow, w tym
ssaki. Nalezy tu cykazyna i trujacy niebiatkowy aminokwas
beta-N-metylamino-L-alanina (produkowana przez symbio-
tyczne sinice z rodzaju Anabena) (Wang i in., 2020). Spo-
zycie bogatego w skrobi¢ rdzenia todygi sagowcoéw (sago)
wymaga specjalnych procedur wyplukiwania neurotoksyn.
Obie te trucizny sa odpowiedzialne za rozwoj stwardnienia
zanikowego bocznego i zespolu parkinsonowskiego oraz
otepiennego u 0so6b spozywajacych kasze sago, szczegdlnie
na wyspie Guam (Kisby i in., 1992; Spencer, 2022). Cyka-

zyna wykazuje dodatkowo dziatanie muta- i onkogenne (Kis-
by iin., 1992; Spencer, 2022). Beta-N-metylamino-L-alanina
petni role falszywego aminokwasu — zastepuje seryne w lan-
cuchu biatkowym miedziowo-cynkowej dysmutazy ponad-
tlenkowej (Proctor i in., 2019). Wiadomo, ze mutacje inakty-
wujace t¢ dysmutaze sa u ludzi przyczyng genetycznych wa-
riantéw stwardnienia zanikowego bocznego z towarzysza-
cymi objawami pozapiramidowymi i niekiedy z otgpieniem
(Corciaiin., 2017). Wbudowywanie si¢ beta-N-metylamino-
-L-alaniny w biatko dysmutazy obniza jej aktywno$¢ kata-
lityczna, co patofizjologicznie przypomina uwarunkowany
genetycznie niedobor tego enzymu (Fang i in., 2022).

W pracach poswigeconych sekwencjonowaniu genomu
roslin nagonasiennych nie zwraca si¢ uwagi na ich wyjat-
kowa opornos¢ na infekcje wywotane wirusami roslinnymi.
W 2020 r. wykryto wirus nekrozy liSci sagowcow nalezacy
do rodzaju Badnavirus z rodziny Caulimoviridae (Alva-
rez-Quinto i in., 2020). Sg to wirusy DNA namnazajace
si¢, podobnie jak ludzkie retrowirusy czy hepadnawirusy
przy pomocy odwrotnej transkryptazy (Bhat i in., 2016).
Fenomen rzadkich infekcji wirusowych u roslin nago-
nasiennych stoi w sprzeczno$ci z wystepowaniem licznych
sekwencji pararetrowirusowych zintegrowanych z geno-
mami paproci oraz roslin nago- i okrytonasiennych, szcze-
gblnie w rodzinie sosnowatych (Diop i in., 2018; Richert-
-Poggeler i in., 2021). Swiadczy to o licznych atakach
wirusow z tej rodziny na przodkéw wspodtczesnych roslin
nagonasiennych. U roélin nagonasiennych i to wilasnie
u sagowcow znaleziono jeszcze jednego wirusa RNA
z rodzaju Nepovirus (Han i in., 2002).

Ostatnio wykryto kompletne cztery koliste sekwencje
wirusopodobne w rodzaju Welwitschia o genomach wiru-
s6w z rodzin Caulimoviridae i Geminiviridae i scharaktery-
zowano je na podstawie danych genomowych W. mirabilis
(Debat i Bejerman, 2022). W roku 2006 znaleziono genom
wirusa RNA u sosny zwyczajnej, nie wywotywat on jednak
objawéw chorobowych u roslin (Veliceasa i in., 2006). Wi-
rus ten pochodzi prawdopodobnie od grzybow mykoryzo-
wych i jest nowym wirusem z rodziny Caulimoviridae ata-
kujacym przedstawiciela nagonasiennych. By¢ moze liczne
kopie genéw przypominajacych genom Caulimoviridae
sa przyczyna, ze sosna jest niezwykle na niego odporna
(Veliceasa i in., 2006). W 2015 r. wykryto obecnos¢ wiru-
sa mozaiki barwinka w naturalnych stanowiskach W. mira-
bilis na pustyni Namib (Koh i in., 2015). Jest to przyktad
cigglych préb ataku réznych rodzajéow wirusé6w roslinnych
na ro$liny nagonasienne.

Podsumowanie

Poznanie pelnego genomu jednego z sagowcow ma duze
znaczenie dla zrozumienia ewolucji roslin nagonasiennych.
Liczne dane uzyskane przez poréwnywanie sekwencji DNA
u réznych gatunkow otwierajg zupelnie nowe mozliwosci
zrozumienia biologii roslin nagonasiennych. Dane moleku-
larne potwierdzaja poglad, Zze sagowce to grupa archaiczna
w grupie roslin nasiennych, niepozbawiona jednak mozli-
wosci ewolucyjnych, o czym §wiadczy intensywna radiacja
adaptacyjna wspolczesnych gatunkow.
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