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harakterystyka heterosomów 

Chromosomy płci są szczególną parą 
chromosomów, specyficznych pod względem 
morfologii i funkcji. Na skutek postępującej 
specjalizacji heterosomów uwydatnił się ich 
dymorfizm – chromosom Y, w odróŜnieniu od 
chromosomu X został pozbawiony wielu loci 
genowych, z wyjątkiem determinujących płeć 
i kontrolujących rozwój gonad. Uwzględniając 
takie właściwości chromosomów płci, jak: ewo-
lucyjny mechanizm kształtowania się dy-
morfizmu heterosomów prowadzący do „erozji” 
chromosomu Y, róŜnice w zawartości hetero-
chromatyny, holandryczny sposób dziedziczenia 
„chromosomu męskiego” i inaktywację chromo-
somu X, heterosomy były obiektem wielu badań, 
zarówno w aspekcie zjawiska konserwatyzmu 
genetycznego, jak i polimorfizmu. 

 
Konserwatyzm genetyczny  

Zjawisko konserwatyzmu genetycz-
nego polega na występowaniu podobieństw 
w genomach gatunków spokrewnionych w pro-
cesie ewolucji. 

Konserwatyzm moŜe dotyczyć: 
– homologii układu prąŜków, powsta-

jących na chromosomach barwio-
nych róŜnymi technikami róŜnico-
wymi, 

– sprzęŜeń czy kolejności w obrębie 
określonych grup genów i sekwencji 
mikrosatelitarnych, 

– homologii sekwencji nukleotydo-
wych genów kodujących podobne 
produkty u róŜnych gatunków 
zwierząt.  

Konserwatyzm genetyczny wzorów prąŜko-
wych na chromosomach płci 

Analizy porównawcze kariotypów przy 
wykorzystaniu prąŜkowych wzorów karioty-
powych (ISCNDA, 1990) umoŜliwiły ujaw-
nienie zjawiska konserwatyzmu genetycznego 
na poziomie prąŜków wywoływanych na 
chromosomach technikami barwienia róŜni-
cowego (GTG, RBA, RBG, QFQ). Identyfika-
cja wielu chromosomów lub ich fragmentów 
w kariotypach róŜnych gatunków zwierząt, po-
równywanych w obrębie rodzin wykazała, Ŝe 
ewolucyjnemu spokrewnieniu towarzyszy po-
dobieństwo kariotypowe (Kozubska-Sobo-
cińska i in., 2007; Słota i in., 2001). 

Porównanie wzorów prąŜków G hete-
rosomu X owiec i kóz z chromosomem X 
owcy grzywiastej (Ammotragus lervia) wyka-
zało pełną homologię w układzie prąŜków w 
tym chromosomie u trzech wymienionych 
gatunków (fot. 1). TakŜe zestawienie haplo-
idalnych kompletów chromosomów owcy (2n 
= 54) i owcy grzywiastej (2n = 58), barwio-
nych techniką GTG, ujawniło całkowitą homo-
logię chromosomów w kariotypie i wskazało 
na ich ewolucyjną reorganizację, będącą efek-
tem fuzji centrycznych (Słota i in., 2001). 

Z kolei, porównywane przez Iannuzzi 
i Di Meo (1995) wzory prąŜków G i R (techniki 
GBG i RBG) w heterosomach bydła, bawoła 
rzecznego, owiec i kóz pozwoliły na ustalenie 
podobieństw między badanymi gatunkami i za-
sugerowanie dwóch dróg ewolucji chromosomu 
X. Jedna polegała na rearanŜacji heterosomu X 
bawoła rzecznego, spowodowanej dwoma pęk-
nięciami w proksymalnej i telomerowej części, 
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a następnie inwersją pericentryczną oraz inwer-
sją paracentryczną pozostałej części i utratą 
dwóch niewielkich bloków heterochromaty-
nowych. W rezultacie tych zmian z akrocen-
trycznego chromosomu X bawoła rzecznego 
powstał chromosom akrocentryczny z krótkimi 
ramionami, którego wzór prąŜków odpowiada 

heterosomowi X owiec i kóz. Inna propono-
wana przez Iannuzzi i Di Meo (1995) reorga-
nizacja chromosomu X bawoła rzecznego, 
polegająca na pęknięciu w części proksymal-
nej, pericentrycznej inwersji i utracie hetero-
chromatyny, prowadziła do powstania subme-
tacentycznego heterosomu X bydła. ……….

 

 
Fot.1. Porównanie prąŜków G na chromosomie X owcy (o), kozy (k) i owcy grzywiastej (og) 
Fig. 1. Comparison of the G-banded chromosome Y of the sheep (o), goat (k) and aoudad (og) 

 
 
Sugestie te są zgodne z obserwacjami 

prąŜków G w chromosomie X bydła, owiec i kóz 
(Schnedl i Czaker, 1974; Hayes i in., 1991), 
gdzie zgodność wzorów na odcinku równym 
połowie chromosomu otrzymuje się po odwró-
ceniu bydlęcego heterosomu X i zestawieniu 
telomeru ramienia q z telomerem małych odcin-
ków p heterosomu X owiec i kóz. 

 
Konserwatyzm genetyczny na poziomie 
układu  genów 

Kolejna forma konserwatyzmu gene-
tycznego dotyczy grup genów sprzęŜonych lub 
syntenicznych, pozostających często w takich 
samych relacjach u róŜnych gatunków, nawet 
odległych pod względem taksonomicznym (Świ-
toński, 1992 b). Ten konserwatyzm genetyczny 
na poziomie układu genów pozwala na zastoso-

wanie szeregu sond molekularnych, uzyskanych 
dla jednego gatunku, do mapowania danego 
genu lub grupy genów u innych gatunków. 
UmoŜliwia on uniknięcie bezpośredniego ma-
powania wszystkich genów znajdujących się 
w obrębie konserwatywnej grupy i daje moŜ-
liwość wykorzystania rozległej wiedzy doty-
czącej map genowych człowieka. Pozwala 
takŜe na podzielenie zmapowanych genów na 
trzy kategorie: występujące w układzie synte-
nicznym u wszystkich gatunków, prawie zaw-
sze synteniczne oraz nienaleŜące do genetycz-
nie konserwatywnych układów (Echard, 1989; 
Świtoński, 1992 a). 

Prawidłowości zjawiska konserwatyzmu 
genetycznego stały się podstawą metody hybry-
dyzacji in situ, polegającej na przyłączeniu son-
dy molekularnej DNA do komplementarnego 
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odcinka chromosomu utrwalonego na preparacie 
mikroskopowym. W zaleŜności od specyficzno-
ści sondy hybrydyzacja moŜe dotyczyć pojedyn-
czych loci, całych chromosomów lub całych 
genomów, a zaletą tej metody jest moŜliwość 
zastosowania znanych, znakowanych sekwencji 
nukleotydowych jako sond identyfikujących 
odpowiednie fragmenty DNA u tego samego 
gatunku i w porównaniach międzygatunkowych 
(Prakash i in., 1996, 1997). 

Występujący w rodzinie Bovidae kon-
serwatyzm kariotypowy na poziomie wzorów 
prąŜkowych, ujawniający homologie między 
chromosomami lub ich fragmentami, spowodo-
wał dalsze poszukiwania podobieństw między 
gatunkami tej rodziny, które dotyczyły układów 
grup genów syntenicznych lub sprzęŜonych, 
a takŜe struktury molekularnej genów i anoni-
mowych sekwencji nukleotydowych. 

Pierwsze próby wykazania podo-
bieństw między chromosomami róŜnych ga-
tunków polegały na malowaniu chromosomów 
badanego gatunku metodą hybrydyzacji in situ 
sondami specyficznymi dla chromosomów 
człowieka (ZOO-FISH). Zastosowane przez 
Hayes (1995) 24 chromosomowo specyficzne 
sondy z genomu człowieka w 18 przypadkach 
wykazały pełną homologię, malując tylko po 
jednym bydlęcym chromosomie (w tym hete-
rosom X); pozostałe malowały 2 lub 3 auto-
somy. Brak sygnałów w heterosomie Y autor-
ka tłumaczyła duŜą zawartością sekwencji 
powtarzalnych i krótkimi, trudnymi do wizu-
alizacji odcinkami sekwencji DNA. RównieŜ 
Chowdhary i in. (1996), stosując ludzkie, 
chromosomowo specyficzne biblioteki pla-
zmidowe, określili 46 homologicznych seg-
mentów u bydła i 4 u owiec. …………..

Fot. 2. Chromosomy metafazowe kozła. śółty sygnał fluorescencyjny identyfikujący heterosom Y 
otrzymano po hybrydyzacji z bydlęcą sondą malującą 

Fig. 2. Goat metaphase chromosomes. Yellow fluorescent signal  indicates Y heterosome obtained 
by hybridization with the bovine painting probe 
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U obu gatunków rejestrował wyraźne 
sygnały w chromosomach X oraz brak hybrydy-
zacji z heterosomem Y. Przy pomocy techniki 
ZOO-FISH Solinas-Toldo i in. (1995) odnaleźli 
56 homologicznych fragmentów między ludz-
kimi i bydlęcymi chromosomami, stwierdzili 
pełny konserwatyzm chromosomów X obu ga-
tunków i tylko jeden fragment ZFY hybrydyzu-
jący z heterosomem Y. Podobieństwa między 
chromosomami róŜnych gatunków rodziny 
Bovidae wykazywano wielokrotnie stosując 
sondy uzyskiwane z chromosomów bydlęcych.  

Sondy takie otrzymywano metodą mi-
krodysekcji całych chromosomów lub ich frag-
mentów z płytek metafazowych, techniką sorto-
wania chromosomów w cytometrze przepływo-
wym lub metodą PCR z genomowego DNA, 
przy zastosowaniu odpowiednich starterów. 

Sondy uzyskane techniką mikrodysekcji  
metafazowych heterosomów bydła, znakowane 
biotyną, wykorzystano do hybrydyzacji między-
gatunkowych z chromosomami owiec i kóz. 
Bydlęca sonda malująca, specyficzna dla chro-
mosomu Y, dając u kaŜdego z porównywanych 
gatunków wyraźnie świecące, Ŝółte sygnały flu-
orescencyjne, obejmujące całe ramiona Yp i Yq, 
wykazała synteniczno-konserwatywny charakter 
heterosomu Y u bydła, owiec i kóz (fot. 2) (Ko-
zubska-Sobocińska i in., 2005).   

Bydlęcą sondę malującą chromosom X 
zastosowano do diagnozy chimeryzmu leukocytar-
nego u owiec. Efektem hybrydyzacji były dwa 
jasno świecące sygnały na całych chromosomach 
X w płytkach 54,XX, natomiast jeden intensywnie 
fluoryzujący X widoczny był w komórkach 54,XY 
(Kozubska-Sobocińska i in., 2003). 

RóŜnie znakowane bydlęce sondy malu-
jące heterosomy (X-biotyną, Y-digoksygeniną) 
wykorzystano do badań chimeryzmu komórko-
wego u jagniąt rasy romanowskiej i koźląt rasy 
barwnej uszlachetnionej, pochodzących z ciąŜy 
mnogich. Na podstawie sygnałów markerowych 
chromosomów płci, ujawniających obecność 
dwóch linii komórkowych, wskazano nosicieli 
chimeryzmu leukocytarnego, a takŜe określono 
udział procentowy linii XX i XY (Rejduch i in., 
2004; Rychlik i in., 2005). 

Przykładem zastosowania sondy, uzy-
skanej metodą mikrodysekcji fragmentu Yp12, 
jest zidentyfikowanie komplementarnej sekwen-
cji w biwalencie XY w stadium metafazy I oraz 

porównawcza hybrydyzacja sondą Yq12.1-12.6, 
pochodzącą od Bos indicus, odpowiedniego od-
cinka w ramieniu q heterosomu Y u Bos taurus 
(Goldammer i in., 1996). Sondę specyficzną dla 
odcinka Yp12, wyprodukowaną metodą PCR, 
stosowano równieŜ do identyfikacji chromoso-
mu Y w płytkach metafazowych i plemnikach 
(Révay i in., 2000). Bydlęca sonda malująca 
heterosom Y umoŜliwiła identyfikację Y 
w plemnikach tryka oraz określenie proporcji 
plemników zawierających w zestawie haploidal-
nym heterosom X lub Y (Rejduch i in., 2005). 

O wysokim konserwatyzmie chromo-
somów płci w rodzinie turowatych świadczy 
uzyskanie przez Révay’a i in. (2002) sygnałów 
hybrydyzacyjnych w plemnikach buhajów po 
zastosowaniu w technice FISH sond uzyska-
nych metodą sortowania heterosomów jaka 
(Bos grunniens). 

Sondy otrzymane metodą mikrodysekcji 
ramion p i q z bydlęcego heterosomu X okazały 
się bardzo przydatne do uwidocznienia rearan-
Ŝaji w obrębie chromosomu X bydła, owiec i kóz 
(Ponce de Leon i in., 1996). Morfologiczne róŜ-
nice między submetacentrycznym chromoso-
mem X bydła oraz jego akrocentrycznym odpo-
wiednikiem u owiec i kóz były analizowane 
symultanicznym, dwukolorowym malowaniem 
sondami dla krótkich i długich ramion. Otrzy-
mane sygnały wykazały, Ŝe sekwencje homolo-
giczne do ramienia p chromosomu bydła są zlo-
kalizowane interstycjalnie w heterosomach X 
owiec i kóz (region Xq34-41), a pozostała część 
akrocentrycznych heterosomów jest malowana 
sondą bydlęcą Xq. Wyniki te świadczą o tym, Ŝe 
morfologiczne róŜnice między chromosomami X 
tych trzech gatunków są skutkiem reorganizacji 
w rozmieszczeniu chromatyny. Ponce de Leon 
i Carpio (1995) zweryfikowali takŜe lokalizację 
odcinka pseudoautosomalnego PARX bydła, 
ustalając jego miejsce w obrębie fragmentu Xq4. 
Wykorzystując tę wiedzę, zastosowali następnie 
sondy markerów klasy II, charakterystyczne dla 
PARX, uzyskane z długich ramion bydlęcego X 
i określili ich połoŜenie w ramieniu q heteroso-
mu X owiec i kóz (Ponce de Leon i in., 1996).  

Kolejna próba prześledzenia homologii 
chromosomu X u Bovidae polegała na zastoso-
waniu trzech bydlęcych klonów kosmidowych 
specyficznych dla heterosomu X bydła (cIOBT 
314, 945 i 1489) do mapowania analogicznych 
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fragmentów DNA u owiec, kóz i bawoła rzecz-
nego (Prakash i in., 1997). Sondy te zlokalizo-
wane w regionach p12-13, q26-31 oraz q42-43 
bydlęcego submetacentrycznego chromosomu X 
dawały sygnały w odcinkach q13, q33-34 oraz 
q47 długiego akrocentrycznego heterosomu X 
bawoła rzecznego. U owiec i kóz nie otrzymano 
Ŝadnych sygnałów dla klonów cIOBT 314 
i 1489, natomiast jeden pozytywny, specyficzny 
dla kosmidu 945, rejestrowano w regionie Xq31-

33. Uwzględniając brak dwóch sekwencji ko-
smidowych w chromosomie X owiec i kóz, ich 
lokalizację u bydła i bawoła rzecznego oraz 
przyjmując proponowany przez Iannuzzi i Di-
Meo (1995) model reorganizacji chromosomu X 
(na podstawie wzorów prąŜków G i R) moŜna 
przyjąć, Ŝe sekwencje odpowiadające cIOBT 
314 i 1489 zostały utracone w procesie ewolucji, 
prowadzącej do ukształtowania akrocentryczne-
go chromosomu X owiec i kóz. …………….

 
Tabela 1. Zmienność haplotypowa sekwencji mikrosatelitarnych specyficznych dla heterosomu Y 

 u bydła, owiec i kóz 
Table 1. Y-specific microsatellite loci used to assay haplotypic variation in cattle, sheep and goats 

 
 

Długość alleli (pz) 
Range of alleles (bp) 

bydło 
cattle 

owce 
sheep 

kozy 
goat 

 
 
 

Locus 

♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀ 

INRA124 128 - 128 - 128 - 
 
 

INRA126 

180 
182 
184 
188 
190 

- 
- 
- 
- 
- 

- 
182 
184 

- 
- 

- 
- 
- 
- 
- 

- 
182 
184 

- 
- 

- 
- 
- 
- 
- 

 
INRA189 

80 
96 
100 

- 

- 
- 
- 
- 

- 
- 
- 

108 

- 
- 
- 
- 

80 
96 
- 
- 

- 
- 
- 
- 

 
BM861 

- 
158 

- 

- 
- 
- 

156 
- 

162 

- 
- 
- 

- 
158 

- 

- 
- 
- 

 
 
Następne badania Prakash i in. (1996) 

polegały na zastosowaniu wcześniej opisanych 
sond kosmidowych do porównania gatunków 
bardziej odległych pod względem filogenetycz-
nym. Trzy bydlęce sondy wykorzystano w me-
todzie FISH do mapowania chromosomu X reni-
fera (Rangifer tarandus), naleŜącego do rzędu 
parzystokopytnych (Artiodactyla), rodziny jele-
niowatych (Cervidae). Ujawniono trzy wyraźne 
miejsca hybrydyzacji, z których dwa, podobnie 
jak u bydła, występowały w takim samym ukła-
dzie na jednym ramieniu chromosomu X, z tą 
róŜnicą, Ŝe u bydła na ramieniu q, natomiast 

u renifera na ramieniu p. Porównując heteroso-
my X obu gatunków, przy wykluczeniu podczas 
analiz heterochromatynowych bloków oraz do-
puszczając niewielkie wewnątrzchromosomowe 
rearanŜacje, moŜna otrzymać homologię wzorów 
prąŜków G i R ramienia p chromosomu X bydła 
oraz ramienia q heterosomu X renifera. Obser-
wacje te pozwalają na przypuszczenie, Ŝe 
zmienność morfologii chromosomu X u róŜnych 
gatunków zwierząt związana jest z obecnością 
fragmentów heterochromatynowych, niekiedy 
traconych podczas ewolucyjnych strukturalnych 
reorganizacji, zwykle niezmieniających składu 
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grupy syntenicznej, ale powodujących modyfi-
kacje grup sprzęŜeniowych. 

Wyniki doświadczeń Prakash i in. (1996, 
1997) potwierdziły duŜą przydatność sond ko-
smidowych do porównań gatunków naleŜących 
do tej samej rodziny (Bovidae), jak równieŜ bar-
dziej odległych, z rodziny Cervidae, które 
w filogenezie rozeszły się 35 milionów lat temu. 

 
Konserwatyzm genetyczny na poziomie 
sekwencji mikrosatelitarnych 

Konserwatyzm genetyczny heteroso-
mów na poziomie sekwencji mikrosatelitarnych 
analizowano u Bovidae w oparciu o mikrosate-
lity specyficzne dla niekoniugującego fragmentu 
heterosomu Y (tab. 1). Analiza zmienności ha-
plotypowej sekwencji mikrosatelitarnych specy-

ficznych dla heterosomu Y u bydła, owiec i kóz 
wykazała przydatność trzech polimorficznych 
sekwencji: INRA126, INRA189 i BM861 do oceny 
konserwatyzmu genetycznego u badanych gatun-
ków z rodziny Bovidae oraz ujawniła mo-
nomorficzny charakter locus INRA124. Uwzglę-
dnienie w doświadczeniu grup doświadczalnych 
złoŜonych z osobników Ŝeńskich kaŜdego gatun-
ku miało na celu udowodnienie, Ŝe analizowane 
mikrosatelity są zlokalizowane w męsko-
specyficznym odcinku chromosomu Y (Kozubska-
Sobocińska i in., 2008). Badania porównawcze 
przeprowadzone u Bovidae umoŜliwiły wykazanie 
konserwatyzmu genetycznego heterosomów 
u gatunków naleŜących do tej rodziny oraz dostar-
czyły nowych markerów genetycznych przydat-
nych w analizach genomów mniej poznanych. 
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Summary 

 
The phenomenom of genetic conservation can be analysed using chromosome band patterns, gene order 

in  linkage and syntenic groups, microsatellite sequences and nucleotide sequences of genes coding for the same 

products in different animal species. The conservative nature of sex chromosomes in Bovidae family enables 

bovine X- and Y-specific probes to be used to diagnose karyotype changes as leukocyte chimerism in sheep and 

goat or identification of heterosomes in spermatozoa in Bovidae species. 

Comparative analysis at the level of microsatellite  sequences specific for the  non-conjugating fragment 

of Y chromosome showed that  three polymorphic sequences: INRA126, INRA189 and BM861 are suitable for 

assessing of genetic conservation in the Bovidae species investigated and revealed the monomorphic nature of 

the INRA124 locus.  
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