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KRYSTYNA TURALA

CHROMOSOMY OLBRZYMIE U ROSLIN

Wsrdd réznorodnych struktur, jakie obserwowane byly u roélin w poliploidalnych
jadrach powstalych na drodze procesu endomitozy * , chromosomy olbrzymie
zastuguja na szczegélna uwage. Chromosomy olbrzymie opisane zostaly po raz
pierwszy w gruczotach §liniankowych larw Diptera, gdzie na skutek polaczenia
w pary chromosoméw homologicznych (somatyczna koniugacja), wystepuja w ja-
drach metabolicznych w liczbie haploidalnej. Obok silnie powigkszonych rozmiaréw
w porownaniu do chromosoméw mitotycznych, chromosomy olbrzymie Diptera
charakteryzuja si¢ regularnym utozeniem chromomeréw w prazki poprzeczne.

Przez dluzszy czas badania nad chromosomami olbrzymimi prowadzone byly
wylacznie na materiale zwierzgcym (Lit. u Beermanna 1962). Dopiero w roku 1956
Hasitschka opisata w endopoliploidalnych jadrach antypod Papaver rhoeas, obok
czterech innych typéw struktur, wystepowanie utworéw podobnych morfologicznie
do chromosoméw olbrzymich Diptera. Dla podkre$lenia réznic z chromosomami
olbrzymimi u zwierzat, autorka okreslifa te struktury jako rodlinne chromosomy
olbrzymie lub ,,chromosomy olbrzymie“. Papaver rhoeas jest kranicowym przyktadem
gatunku, u ktérego endopoliploidalne jadra antypod moga posiadaé tak réznorodna
budowe (Ryc. 1). W jadrach tych endomitotycznie powstale chromosomy (endo-
chromosomy) moga leze¢ oddzielnie i sa stabiej lub mocniej zespiralizowane (typy
1 i IV), chromosomy siostrzane moga w spos6b mniej lub wigcej zwarty taczy¢ si¢
w odcinkach heterochromatynowych (typy II i V), czy wreszcie moga pozostawac
zespolone ze soba na calej dtugoéci i tworzyé chromosomy olbrzymie (typ III).
Chromosomy olbrzymie nie sa wigc pojedynczymi chromosomami, jakie zwykle
obserwuje si¢ w mitozie, ale zwartymi peczkami endochromosoméw, ktore trzymaja
si¢ razem na calej dlugosci i wykazuja budowg chromomerowa. Kazdy z takich
peczkéw powstat z jednego chromosomu wyjsciowego na drodze proceséw endomi-
tozy. W obrebie peczka istotne cechy budowy poszczegélnych chromosoméw zostaja
jednak zachowane, a uwielokrotnienie elementéw w obrebie chromosomu olbrzy-

* Proces ten polega na podziale chromosoméw w obrgbie jadra komorkowego, bez wytworzenia wrze-
ciona i bez podziatlu jadra.
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Rye. 1. Papaver rhoeas 1—V. Typy strukturalne endopoliploidalnych jader antypod (schemat), (wg Hasi-
tschka 1956).

miego i znacznie zwigkszone jego rozmiary w stosunku do pojedynczego chromo-
somu, umozliwiaja lepsze poznanie jego budowy, a w niektorych przypadkach
powiazanie jej z funkcja poszczegdlnych odcinkéw chromosomu. Z tych tez wzgledow
badania nad chromosomami olbrzymimi, rozpocz¢te na materiale zwierzecym,
a ostatnio kontynuowane réwniez na materiale ro$linnym, wydaja si¢ mie¢ duze
znaczenie teoretyczne. :
Intensywne prace prowadzone w dziedzinie anatomii kariologicznej, ktorych
wyniki zostaly zebrane przez Geitlera (1953) i Tschermak-Woess (1956a, 1963),
a w Polsce przez Pogan (1964), doprowadzity do poznania interesujacych szczegolow
budowy jader endopoliploidalnych, za§ w ostatnich latach do wykrycia chromoso-
mow olbrzymich réwniez u innych gatunkéw roslin. Chromosomy olbrzymie zostaty
opisane w jadrach endopoliploidalnych szeregu komorek wykazujacych wzmozona
aktywno$¢ metaboliczna, a mianowicie w antypodach kilku gatunkéw rodzaju
Aconitum i Clivia miniata (Tschermak-Woess 1956b, 1957b), suspensorze Gagea
lutea i Phaseolus coccineus (Hasitschka-Jenschke 1962, Nagl 1962), synergidach
Allium nutans i A. ammophilum (Hikansson 1957, Hasitschka-Jenschke 1958)
oraz w endospermie i jej utworach haustorialnych Rhinanthus, Phlomis viscosa,
Thesium alpinum i Allium ursinum (Tschermak-Woess 1957a, Enzenberg 1961,
Erbrich 1965, Turata 1966). Nalezy podkresli¢, ze we wszystkich wymienionych
wyzej obiektach chromosomy olbrzymie znajdowaly si¢ wjadrach endopoliploidalnych
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elementéw woreczka zalazkowego, petnigcych bezposrednio funkcje troficzne lub
posredniczacych w transporcie substancji odzywczych do rozwijajacego si¢ zarodka.
Poza tym stwierdzono réwniez wystgpowanie chromosomoéw olbrzymich, jednak
w formie niezupelnie typowej, w innych elementach kwiatu, a mianowicie we wloskach
pylnikowych Bryonia dioica (Hasitschka-Jenschke 1961) oraz w epidermie
zewnetrznego integumentu Melandrium viscosum (Tschermak-Woess 1 Hasit-
schka 1954). Struktury obserwowane w wysoko-poliploidalnych jadrach wloskow
pylnikowych Bryonia dioica zajmuja pozycj¢ posrednia migdzy typowymi roslinami
chromosomami olbrzymimi a endochromocentrami. Struktury przypominajace
chromosomy olbrzymie wystepuja u tego gatunku w liczbie odpowiadajacej diplo-
idalnej liczbie chromosomoéw. Zbudowane sa one z dlugich odcinkow zwartej
heterochromatyny, ktéra nadaje im charakterystyczny wyglad i w przeciwienstwie do
przylegajacej do niej luzno zbudowanej heterochromatyny i euchromatyny, wykazuje
bardzo nieznaczny wzrost dlugosci w toku poliploidyzacji.

Nalezy zaznaczy¢, Ze nigdy dotad nie obserwowano chromosoméw olbrzymich
w wegetatywnych czgéciach roéliny, pomimo, ze ich jadra moga osiggaé niekiedy
wysoki stopien poliploidalno$ci; na przyklad w tkance wodnej niektérych suku-
lentow dochodza do 64n (FenzliTschermak-Woess 1954, Schlichtinger 1956).
W obrebie woreczka zalazkowego wystgpowanie chromosomoéw olbrzymich nie jest
takze zwiazane w spos6b jednoznaczny z okreSlonym stopniem poliploidalnosci.
U pewnych obiektéw np. w suspensorze Phaseolus (Nagl 1962) chromosomy te
tworza si¢ dopiero w jadrach, ktdre osiagngly bardzo wysoki stopien poliploidalnosci
(od okoto 256n), podczas gdy u innych, jak w haustorium chalazalnym Rhinanthus,
czy w aparacie basalnym endospermy Allium ursinum (Tschermak-Woess 1957a,
Turata 1966) obserwowane byly juz w jadrach 12n. Tschermak-Woess (1963)
wyraza przypuszczenie, ze wyksztalcenie okreslonych struktur w endopoliploidal-
nych jadrach tkanek roSlinnych nie jest zwiazane ze stopniem poliploidalnosci,
ale z dziataniem odpowiednich hormonéw, w tym przypadku specjalnych hormondéw
w obre¢bie kwiatu. Z pewnoscia odgrywaja tutaj rolg i inne czynniki, gdyz chromosomy
olbrzymie wystgpujace w okreslonych elementach woreczka zalazkowego, sa naj-
czgdeiej tylko jednym z typow strukturalnych jader endopoliploidalnych. Zréznico-
wanie strukturalne takich jader wyraza si¢ w réznym stopniu spiralizacji i zespolenia
endochromosoméw w poszezegdlnych jadrach. Roznice te daja si¢ obserwowac nie
tylko w materialach utrwalanych w réznych sezonach wegetacyjnych, czy pocho-
dzacych z rdéznych stanowisk, ale takze i w materialach utrwalanych réwnocze$nie
7 tego samego stanowiska, a nawet w tkance jednej rosliny. Przyczyny wystgpowania
tak duzej zmienno$ci struktur jadrowych w materiale ro§linnym nie sa dotad poznane.
Procentowy udziat jader z chromosomami olbrzymimi jest r6zny w réznych obiektach
i tak np. w haustorium mikropylarnym Phlomis viscosa (Enzenberg 1961) i w sus-
pensorze Gagea lutea (Hasitschka-Jenschke 1962) jadra z chromosomami
olbrzymimi wyst¢puja w przewadze w stosunku do jader o innych typach struktur,
podczas gdy u innych badanych gatunkéw obserwowane one byly tylko sporadycznie.

3*
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W aparacie basalnym endospermy Allium ursinum (Turata 1966) na okoto 200
badanych zalazkéw znaleziono tylko 6 jader z chromosomami olbrzymimi, przy czym
3 jadra, ktorych struktury dawaly si¢ analizowa¢, wykazywaly rézne stopnie poli-
ploidalno$ci. W poréwnaniu z chromosomami metafazowymi endospermy, chromo-
somy olbrzymie wykazywaly wyraZzng budowg¢ chromomerowa (Ryc. 2a—d).
Jak wynika z weze$niejszych badan Geitlera (1955) w wigkszosci jader endospermy
Allium ursinum, endomitotycznie powstale chromosomy siostrzane sa silnie zespi-
ralizowane i tworza luzne peczki. Rzadko tylko, przy despiralizacji endochromoso-
mow i $cistym réwnolegltym ich utoZzeniu, powstaja chromosomy olbrzymie. W anty-
podach Clivia miniata (Tschermak-Woess 1957b) poliploidalne jadra z endo-
chromocentrami i jadra z chromosomami olbrzymimi, jako dwa krafdcowe typy
strukturalne, nie byly od siebie ostro odgraniczone, lecz wystgpowaly migdzy nimi
liczne typy posrednie. Chromosomy olbrzymie tego gatunku nie posiadaja zwartej
heterochromatyny, lecz chromomery w ich obrgbie s3 luZzno rozmieszczone,
a same chromosomy w sposdb zwarty wypelniaja przestrzen jadra.

Jedynymi obiektami, u ktérych chromosomy olbrzymie byly wylacznym typem
strukturalnym jader endopoliploidalnych, sa haustorium chalazalne Rhinanthus
(Tschermak-Woess 1957a, Tschermak-Woess i Hasitschka-Jenschke 1963)
i basalna wysoko-poliploidalna czg$¢ suspensora Phaseolus coccineus (Nagl 1962,
1965). W zwiazku z tym obiekty te stanowia dogodny materiat do badan nad roslin-
nymi chromosomami olbrzymimi. Tschermak-Woess (1957a) przypuszcza, ze
pewien wplyw na regularno$¢ wystgpowania chromosoméw olbrzymich u Rhinanthus
moze mie¢ duza iloé¢ heterochromatyny w jadrach tego gatunku, przyczyniajaca si¢
do pozostawania w lacznosci chromosomoéw siostrzanych na calej ich dlugosci.
Prawdopodobnie jednak réwniez i inne czynniki warunkujace wydtuzenie chromoso-
moéw siostrzanych w toku poliploidyzacji sa odpowiedzialne za ich $cisle powiazanie
w peczki.

U Rhinanthus (Tschermak-Woess 1957a) jadra haustorium chalazalnego
osiagaja maksymalny stopien poliploidalnosci 384n. W przeciwienstwie do Clivia
miniata (Tschermak-Woess 1957b) chromosomy olbrzymie Rhinanthus sktadaja sig
w wigkszo$ci z heterochromatyny i z krétkiego odcinka euchromatynowego
(Ryc. 3¢—f); rozdziat eu- i heterochromatyny odpowiada w przyblizeniu stosunkom
panujacym w chromosomach mitotycznych. W chromosomach olbrzymich zaznacza
si¢ ponadto zréznicowanie w obregbie heterochromatyny na zwarta czes¢ proksymalna
i przylegajaca do niej cze$¢ luzng zlozona z chromomeréw. Ta ostatnia czgsc
obejmuje dtuzszy odcinek i przechodzi w stref¢ euchromatynowa. Podobne zréznico-
wanie wykazuje heterochromatyna chromosoméw olbrzymich u Phaseolus coccineus
(Nagl 1962). U Rhinanthus w chromosomach olbrzymich niektérych jader 12ni24n
mozna bylo stwierdzi¢ wystgpowanie 4 wzglednie 8 podtuznych elementéw zbudowa-
nych z chromomeréw; elementy te odpowiadaja poszczegblnym chromosomom.
Charakterystyczne dla Rhinanthus jest zachowanie si¢ jaderek; ich liczba i wielkos¢
zwiekszaja si¢ w toku poliploidyzacji jader haustorium chalazalnego. Réwnoczesnie
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Ryc. 2a-d. Allium ursinum. a-triploidalna plytka metafazowa z wlasciwej endospermy, b:jadro 12n basalnego
aparatu endospermy z chromosomami olbrzymimi, ¢, d-dwa rézne fragmenty jadra wyzej poliploidal-
nego z chromosomami olbrzymimi. Pow. a-c 4703, b-1100:< (wg Turata 1966).

ulega réwniez zwigkszeniu liczba Gromosomow olbrzymich, ktére biora udzial
w produkowaniu wzglednie kondensowaniu substancji jaderkowej, z 9 w jadrach
triploidalnych (chromosomy SAT) do 17 w jadrach poliploidalnych. W jadrach
o najwyzszych stopniach poliploidalno$ci prawie wszystkie chromosomy olbrzymie
pozostaja w kontakcie z jaderkami przylegajac do nich odcinkami zbudowanymi ze
zwartej heterochromatyny (Ryc. 3¢—f).

Niektore populacje Rhinanthus serotinus i Rh. alectorolophus (Tschermak-
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Woessi Hasitschka-Jenschke 1963) posiadaja w kompleksie haploidalnym obok
siedmiu chromosomow A, cztery male chromosomy B. Te ostatnie zachowuja si¢
inaczej w procesie poliploidyzacji niz pozostale chromosomy kompleksu; u Rh. sero-
tinus nie tworza one chromosomoéw olbrzymich lecz pojedyncze drobne chromocentry.

W odrdznieniu, od zwierzgcych chromosoméw olbrzymich (Beermann 1962),
u ro$lin peczki endochromosoméw pochodzacych z chromosomow homologicznych,
nie sa polaczone parami (nie wykazuja tzw. koniugacji somatycznej) lecz wystepuja
oddzielnie. Przeto liczba chromosomo6w olbrzymich u roslin odpowiada w przyblize-
niu wyjsciowej liczbie chromosomoéw danej tkanki (liczbie haploidalnej — w antypo-
dach i synergidach, diploidalnej — w suspensorze, triploidalnej — w endospermie
i jej utworach). Poza tym chromomery homologiczne w endochromosomach
wchodzacych w skiad jednego roslinnego chromosomu olbrzymiego, najczgsciej nie
wykazuja regularnego utozenia poprzecznego; dlatego tez poprzeczne prazki tak
charakterystyczne dla chromosomow olbrzymich Diptera, zaznaczaja si¢ tylko w nie-
ktorych chromosomach olbrzymich u roélin. Na przyklad u Rhinanthus chromomery

Ryc. 3a-f. Rhinanthus alectorolophus, a-triploidalne jadro interfazowe i b-triploidalna profaza z wlasciwe]
endospermy, c-f chromosomy olbrzymie z endopoliploidalnych jader haustorium chalazalnego
(wg Tschermak-Woess 1957a z Ts®ermak-Woess 1963).

w obrebie chromosomu olbrzymiego nie wykazuja tendencji do poprzecznego
ulozenia, natomiast prazki chromomerdw lub zbiorowych chromomerdéw wystepujd
w chromosomach olbrzymich antypod Aconitum i suspensora Phaseolus coccineus
(Tschermak-Woess 1956b, Nagl 1962). Wyrazna prazkowa budowg posiadaja
réwniez struktury chromatynowe, wystepujace regularnie obok endochromocentrow
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w wysokopoliploidalnym jadrze komoérki basalnej suspensora Potamogeton densus
(Hasitschka-JTenschke 1959). Struktury te odpowiadaja przypuszczalnie krotkim
odcinkom chromosoméw olbrzymich. W antypodach kilku gatunkéw Aconitum
(Tschermak-Woess 1956b) chromosomy olbrzymie wykazuja poprzeczne szeregi
chromomerdw, zarowno w zwartej jak i w luzno zbudowanej heterochromatynie
(Ryc. 4); prowadzi to do powstania prazkow heterochromatynowych, wystgpujacych
w przypadku tego obiektu jednak w sposob nieregularny. W chromosomach olbrzy-
mich Phaseolus coccineus (Nagl 1962) obok prazkéw heterochromatynowych

a

Ryc. da-c. Aconitum ranunculifolium (a) i A. variegatum (b, ¢). a-jadro z chromosomami olbrzymimi z dwu-

jadrowej antypody, b, c-fragmenty chromosoméw olbrzymich; w niektoérych miejscach widoczny

poprzeczny uklad chromomerow. Pow. a-1000< (wg Tschermak-Woess 1956b, z Tschermak-
Woess 1963).

wystepuja rowniez prazki w obrgbie euchromatyny. U tego ostatniego gatunku
wystgpowanie niektorych prazkow, szczegélnie euchromatynowych i waskich
heterochromatynowych, jest cecha zmienna, natomiast inne wystgpuja w sposob
staly.

Analiza struktury chromosomow olbrzymich u Phaseolus coccineus pozwolita na
wyroznienie poszczegélnych ich typow (Nagl 1962, 1965). Na podstawie rozmiesz-
czenia prazkow eu- i heterochromatynowych oraz stosunku dlugoéci ramion chromo-
somow, w diploidalnym kompleksie Phaseolus coccineus (2n = 22) zostaly wyodre-
bnione, obok 2 par chromosom6w olbrzymich SAT bedacych w polaczeniu z jader-
kiem (wzglednie jaderkami), 4 pary chromosoméw okre$lone jako chromosomy
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A, B, C,D (Ryc. 5). U Thesium alpinum (Erbrich 1965) w jadrach chalazalnego
haustorium endospermowego mozna bylo rowniez zidentyfikowaé wiekszo$¢ chro-
mosomoOw olbrzymich, natomiast u innych badanych gatunkéw dawaly sig¢ rozpoznaé
w poszczegdlnych jadrach najczedciej tylko chromosomy olbrzymie SAT bedace
w kontakcie z jaderkiem (wzglgdnie jaderkami), co mialo miejsce na przyktad
w aparacie basalnym endospermy A//ium ursinum (Turata 1966). W poliploidalnych
jadrach haustorium Rhinanthus (Tschermak-Woess 1957a) niemal wszystkie
chromosomy olbrzymie pozostawaly w kontakcie z-przewaznie licznymi, silnie
powigkszonymi jaderkami, co dodatkowo utrudnialo analize.

U Phaseolus coccineus (Nagl 1962, 1965) identyfikacj¢ chromosomow olbrzymich
ulatwial duzy wspoélczynnik wydtuzania si¢ i wzrostu $rednicy chromosoméw olbrzy-
mich przy przejsciu z jednego stopnia ploidalnosci do drugiego, przy rownoczesnym
osigganiu bardzo wysokich stopni poliploidalnosci, ktore u tego gatunku siggaja do
4096n. Jest to najwyzszy znany dotad u roslin stopien poliploidalnosci jader, w kto-
rych obserwowano chromosomy olbrzymie. Maksymalny stopien wydluzenia
chromosomoéw olbrzymich, wiazacego si¢ z despiralizacja endochromosomow,
sigga u Phaseolus coccineus do 25 » (wspdlczynnik wydtuzenia wynosi $rednio 1,6).
U innych gatunkéw roélin maksymalny stopienn wydluzenia jest mniejszy i wynosi
u Rhinanthus 17 %, u Aconitum 10 x (Tschermak-Woess 1956b, 1957a), podczas

O = ) 4
a1 2
Cw——] o

Ryc. 5. Phaseolus coccineus. Schemat rozdzialu eu- i heterochromatyny w 4 chromosomach olbrzymich
A—D (wg Nagla 1962).

gdy chromosomy olbrzymie gruczotéw $liniankowych Diptera sa okoto 100
dluzsze od chromosoméw metafazowych. Poczatkowo przypuszczano, Ze istniejg
bardzo duze réznice w stopniu wydiuzenia roslinnych i zwierzgcych chromosomow
olbrzymich. Okazalo si¢ jednak ze wspolczynnik wydtuzenia u Phaseolus coccineus
jest podobnego rzedu jak u Diptera, przy czym jadra gruczotéw Sliniankowych owa-
dow osiagaja znacznie wyzsze stopnie poliploidalnosci, siggajace do okolo 32000 n
i dlatego chromosomy olbrzymie Diptera dochodza do tak znacznych rozmiarow.

Obserwacje nad Phaseolus coccineus (Nagl 1965) pozwolily réwniez stwierdzic,
ze poliploidalne jadra z chromosomami olbrzymimi zachowuja si¢ w czasie endomi-
tozy tak, jak jadra endopoliploidalne posiadajace inne struktury, mianowicie prze-
chodza podobne zmiany strukturalne (,,Zerstiubung®). W jadrach z chromosomami
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olbrzymimi zmiany te polegaja na przejsciu zwartych odcinkéw heterochromatyno-
wych chromosoméw w ugrupowania chromomer6w, oraz rozluznieniu euchroma-
tyny, w obrebie ktorej chromomery zostaja rownomiernie roztozone. Roéwnoczesnie
zaciera sie roznica migdzy eu- i heterochromatyna. U Phaseolus coccineus szczeg6lnie
dobrze stadium to zaznacza si¢ w odcinkach chromosoméw SAT, ktore zwykle
wykazuja struktury siateczkowate, a w endomitozie tworza zbior lub szeregi ostro
odgraniczonych chromomeréw. Rozmiary chromosoméw olbrzymich w czasie
endomitozy powigkszaja sig, a same chromosomy wydaja si¢ stabiej zabarwione. Sta-
dium to jest krétkotrwale i po niedlugim czasie chromosomy olbrzymie wracaja do
swej typowej dla jader metabolicznych postaci. — Tego typu przemiany strukturalne
sa charakterystyczne dla jader endopoliploidalnych réznych tkanek ro§linnych
(Tschermak-Woess i Hasitschka 1953) i stanowia u roélin jedyny dostrzegalny
dotad mikroskopowo obraz procesu endomitozy. W endopoliploidalnych jadrach
tkanek zwierzecych obrazy takie nie byly dotad obserwowane.

Stosunkowo rzadkie i niestale wystgpowanie chromosoméw olbrzymich u roélin,
jako jednego z typoéw strukturalnych jader endopoliploidalnych oraz osiaganie
nizszych stopni poliploidalno$ci i w zwiazku z tym mniejszych rozmiaréw, czynia
badania nad roélinnymi chromosomami olbrzymimi trudniejsze od podobnych
badan na materiale zwierzecym. By¢ moze dlatego te ciekawe struktury pozostawaty
u roélin tak dhugo nie zbadane i dopiero w ostatnich latach znalazly si¢ w centrum
zainteresowania anatomii kariologicznej.

Kierownikowi Katedry Anatomii i Cytologii Ro$lin U. J., Doc. Dr Eugenii
Pogan serdecznie dzigkuje za krytyczne uwagi i okazane zainteresowanie w czasie
przygotowania niniejszego artykutu.

Katedra Anatomii i Cytologii Roslin
Uniwersytetu Jagiellofiskiego, Krakow
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