POSTEPY NAUK ROLNICZYCH
nr 2/77

DANUTA MIAZGA
Akademia Rolnicza w Lublinie

CYTOGENETYKA ANEUPLOIDOW PSZENICY

Do poznania genetyki pszenicy w ostatnim dwudziestoleciu wyraznie
przyczynily sie prace Searsa [23, 26, 27], ktory pierwszy otrzymal u od-
miany Chinese Spring pelne serie linii nullisomicznych, monosomicznych,
trisomicznych i tetrasomicznych oraz wykorzystal je do analiz genetycz-
nych.

Poczatkowo zrodlem monosomikéw byly haploidy i nullisomiki dla
chromosomu 3B. Wedlug Searsa [27] haploidy sa doskonalym zrédiem
monosomicznosci, ale czestotliwos¢ spontanicznego pojawiania sie jest
niewielka. U kukurydzy np. wynosi zaledwie 0,0005% [32], a u pszenicy
0,48% [2]. Kihara, Tsunewaki uwazajg, ze wprowadzenie do pszenicy zwy-
czajnej cytoplazmy Ae. caudata moze podniesé czestotliwo$é haploidow
do 3%. Rosliny haploidalne pszenicy s3 w duzym stopniu podobne do ro-
slin normalnych z tym, ze z reguly maj‘q obnizong zywotnos$¢ i wiekszg
sterylnos¢ [24]. ,

Haploidy mozna uzyskaé¢ takze w sposéb sztuczny, np. za pomocy
promieni ultrafioletowych [22]. Tsunewaki, Noda i Fujisawa [34] podaja,
ze zrodiem haploidow moga byé rowniez zarodki bliZniacze.

Sears w 1939 roku wséréd 105 roslin uzyskanych z krzyzowania psze-
nicy Chinese Spring z zytem S. cereale, znalazt dwie rosliny haploidalne.
Jedna z nich byla calkowicie sterylna, natomiast druga po zapyleniu pyl-
kiem normalnej pszenicy zawigzala 14 ziarniakow. Otrzymane ro$liny
zapylat z kolei pylkiem pszenicy diploidalnej. Potomstwo mieszanca od-
znaczalo sie nieregularng mejozg. Prawie polowa ro$lin miala w meta-
fazie T 20 II i 1 I. Ponadto byly rosliny z dwoma uniwalentami, jednym
triwalentem i kwadriwalentem. W wyniku samozapylenia tych roslin
Sears uzyskal wigkszg liczbe monosomikow i nullisomikéw.

Sears w 1941 roku opisal siedem uzyskanych nullisomikéw. Nullisomi-
ki chromosomu 3B wykazywaly zaklocenia w mejozie. Wskutek niepelnej
koniugacji powstawaly gamety o réznej liczbie chromosoméw, ktére po
zaptodnieniu pylkiem normalnych roslin dawaty aneuploidalne zygoty.
Tak wiec nullisomiki chromosomu trzeciego obok haploidéw byly réowniez
zroédtem monosomicznosci.

Monosomiki u pszenicy wystepuja réwniez spontanicznie. Czestotli-
wos¢ ich jest jednak zbyt niska i wynosi srednio 1% [16].
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Do roku 1954 wielu badaczy otrzymalo i opisalo monosomiki i nulli-
somiki pszenicy. Nikt jednak nie wyprowadzil peinej serii w jednej od-
mianie. Kihara [1] uzyskal rosliny nullisomiczne w potomstwie mieszanca
T. polonicum X T. spelta. Love [6] doniost o utrzymaniu monosomikéow
i nullisomikéw wsréd mieszancéw T. durum X T. vulgare. Katterman
(cyt za [22] otrzymal 40- i 41-chromosomowe rosliny w pokoleniu F;
mieszanca pszenicy z zytem.

Wiegkszos$ci monosomikéw odmiany Chinese Spring rosnacych w sprzy-
jajacych warunkach nie mozna odroézni¢ od euploidow, natomiast w mnie]
korzystnych upodabniajg sie do nullisomikow. Od disomikéw roznig sie
tylko dwie linie, a mianowicie mono-5A i mono-5D. Riley i Kimber [16]
podaja, ze u odmiany Holdfast niektére monosomiki mozna stosunkowo
latwo odrézni¢ od euploidow.

Przy samozapyleniu monosomikow tworzg sie dwa typy meskich i zen-
skich gamet o 20 i 21 chromosomach. W wyniku polgczenia tych gamet
powstaja w potomstwie monosomiki, disomiki i nullisomiki. Sears [26, 28]
na podstawie czestotliwosci wystepowania normalnych i nullisomicznych
gamet, wyliczyl ze w potomstwie nomosomikéw bedme 73% roslin o 41
chromosomach, 24% o 42 i 3% o 40. :

Tsunewaki [34] na podstawie 9-letnich badan, ustalil czestotliwos¢
wystepowania monosomikéw w warunkach samozapylenia i przy krzy-
zowaniu z innymi odmianami. Z jego badan wynika, ze frekwencja mo-
nosomikéw wsréd 21 linii jest rézna. Najnizszg czestotliwoscia monosomi-
kow charakteryzuje sie linia 6B (57,3%), natomiast najwyzszg 5A (81,9%).
Linie nalezace do tej samej grupy homeologicznej wykazujg duze podo-
bienstwo w przenoszeniu monosomicznosci. Wszystkie chromosomy z dru-
giej grupy homeologicznej charakteryzuje niska transmisja. Natomiast
z trzeciej, szostej z wyjatkiem 6B i pierwszej, oprocz 1B, stosunkowo
wysoka. Wedlug Rilego i Chapmana [15] pszenica.zwyczajna ma dwie
pary chromosoméw jaderkotworczych 1B i 6B. Jgderka odgrywaja duzg
role w syntezie RNA rybosomoéw i biatka. Dlatego Tsunewaki uwaza, ze
niska czestotliwo$¢ monosomikéw w potomstwie tych linii spowodowana
jest brakiem chromosomoéw jaderkotworczych. Srednia frekfencja mo-
nosomikéow w potomstwie powstalym z samozapylenia byla nizsza niz
w przypadku przekrzyZowania z innymi odmianami, co $wiadezy o mniej-
szej zywotnosci zarodkéw monosomicznych przy samozapyleniu niz przy
obcozapyleniu. ‘

Nullisomiki u odmiany Chinese Spring uzyskal Sears poprzez samo-
zapylenie monosomikéw. Rosliny nullisomiczne wyraznie roznig sig od
monosomikow i euploidéw budows klosa, dlugoscig todyg, dlugoscig okre-
su wegetacyjnego i plodnoscig. Frekwencja nullisomikow u odmiany
Chinese Spring wahala sie od 0,9% do 7,6% i wynosita §rednio 3% [26].
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Nullisomiki byly najczesciej sterylne. Tylko nullisomiki 1A, 1D, 3A, 3B,
3D, 6A, 6B, 7TA i 7B mozna bylo dluzej utrzymaé w populacji. W wielu
przypadkach nullisomiki w obrebie grupy homeologicznej wykazujg duze
podobienstwo [5, 27].

Trisomiki (2n = 43), podobnie jak monosomiki, otrzymal Sears glow-
nie z haploidéw i nullisomika 3B. Ponadto dodatkowym 2r6d1$m triso-
mikow byly triploidy i pozostale nullisomiki. Trisomiki odmiany Chinese
Spring fenotypowo nie réznily sie zasadniczo od euploidéw. Jedynie ro-
Sliny trisomiczne z drugiej grupy homeologicznej odznaczaly sie wyraznie
diuzszymi o$émi, podczas gdy trisomiki dla chromosomu IX charaktery-
zowata zbitos¢ klosa [27].

W wyniku samozapylenia trisomikow powstaly tetrasomiki (2n = 44).
Frekwencja tetrasomikow w potomstwie trisomikéw wynosila $rednio
3,3% [27]. W poréwnaniu z monosomikami i trisomikami réznig sie onc
fenotypowo w wiekszym stopniu od euploidéw, natomiast w mniejszym
niz nullisomiki. Ponadto tetrasomiki wykazuja tendencje powrotu do
stanu euploidalnego [5].

Sears [29] uzyskal réwniez wszystkie mozliwe kombinacje krzyzowan
nullisomikéw z tetrasomikami. W oparciu o te mieszance chromosomy
pszenicy podzielono na 7 grup homeologicznych. W kazdej grupie znaj-
duje sie¢ trzy pary genetycznie- podobnych chromosoméw, nalezgcych do
réoznych genomoéw. Okazalo sie jednak, ze genetyczne podobienstwo chro-
mosomow w obrebie poszczegélnych grup nie jest jednakowe. Po skrzy-
zowaniu nullisomika z tetrasomikiem w mieszancu nastepuje kompen-
sacja chromosoméw brakujgcych przez dodatkowe, nalezgce do innego
genomu. Badania Searsa [29] wykazaly, ze efekt kompensacyjny w roz-
nych grupach homeologicznych jest rézny. Bardzo wysoka kompensacje
obserwowal Sears w 1, 3 1 7 grupie co swiadczy, ze podobienstwo gene-
tyczne chromosomoéw w obrebie tych grup jest bardzo duze. Natomiast
w grupach 2, 4 i 6 chromosomy 2B, 4A i 6B wykazywaly wyraZnie mniej-
szy stopien kompensacji niz pozostale homeologi. Wedlug Searsa roznice
genetyczne chromosomoéw 4A i 6B moga pochodzi¢ stad, ze sg one znacz-
nie dluzsze niz pozostale homeologi. Ponadto chromosom 6B jest jaderko-
tworczy, podczas gdy 6A i 6D tej wlasciwosci nie maja.

Sears [27] podaje, ze w potomstwie nullisomikéw wystepowaly hipo-
aneuploidy, ktéore mialy mniej niz 40 chromosoméw. Hipoaneuploidy mo-
zna réwniez uzyskaé poprzez krzyzowanie monosomikow z nullisomikami.
Shigenaga [31] otrzymal w ten sposéb podwdjne, potrdjne, i poczwoérne
monosomiki. Podwéjne monosomiki stosunkowo trudno odr6zni¢ od euplo-
idow. Potrojne natomiast wykazujg w stosunku do euploidéw wyrazne
obnizenie zywotno$ci i ptodnosci. Spadek plodnosci nie jest tak wysoki
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jak u nullisomikéw i mozna je rozmnaza¢ zarO6wno poprzez Samozapy-
lenie jak i obcozapylenie.

Oproécz ro$lin majacych nadmiar lub ubytek calych chromosomow
Sears [27] uzyskal serie aneuploidow posiadajgcych niekompletne chro-
mosomy. W potomstwie roslin monosomicznych wskutek nieprawidlowego
poprzecznego podzialu uniwalentu (misdivision) powstaja chromosomy
monotelocentryczne-jednoramienne i izosomiczne. Chromosomy monote-
locentryczne majg centromer ulozony terminalnie, natomiast izochromo-
somy — medialnie. Izochromosomy maja genetycznie dwa, jednakowe ra-
miona. U odmlany Chinese Spring, w potomstwie monosomikéw byl sred-
nio okolo 3% monotelocentrykow i 10% izosomikow [27]. Jak podaje Met-
tin [8, 9] w 57 liniach monosomicznych odmiany Poros, procent telocen-
trykow byl nizszy niz u Chinese Spring i wynosil Srednio 1,2.

Nieprawidlowy podzial chromosomu ,misdivision”, moze wystgpowac
podczas pierwszego i drugiego podzialu. Zaleznie od tego czy obejmuje
jedng lub dwie chromatydy powstajg telocentryki lub izochromosomy.
Frekwencja misdivision zalezy w duzym stopniu od chromosomu jak
rowniez odmiany ktéra stanowi podloze genetyczne [10]. Sears [23] po-
daje, ze Srednia czestotliwoéé misdivision dla chromosomu 5A odmiany
Chinese Spring wynosi 40%. Natomiast Sanchez-Monge i Mac Key [21],
u odmiany niemieckiej stwierdzili 2% nieprawidlowych podzialéw. Z tego
wynika, ze podloze genetyczne ma duzy wplyw na czestotliwo$¢ niepra-
widlowych podziatow uniwalentoéw.

Morris, Taira i Schmidt [10] okreslali czestotliwosé ,,misdivision”
u mieszancow monosomicznych Chinese Spring z odmianami europej-
skimi i amerykanskimi. Badania dotyczyly tylko chromosoméw z piate]
grupy homeologicznej. Czestotliwosé nieprawidlowych podziatéw w li-
niach 5A i 5B byla dwa razy wyzsza w grupie odmian amerykanskich
niz europejskich. Poréwnujac zachowanie sie¢ trzech chromosomow w po-
szczegblnych odmianach badacze ci stwierdzili, ze chromosom 5D ulega
. misdivision” rzadziej niz pozostale homeologi. Chromosom 5D jest naj-

rétszy w tej grupie i stad prawdopodobnie ma najlepsze mozliwoSci ko-
rzystnej orientacji w stosunku do wrzeciona.

Ro$liny z chromosomami monotelocentrycznymi sa dostatecznie zy-
wotne i plodne. Stad u odmiany Chinese Spring Sears otrzymat 21 linii
monotelocentrycznych. Natomiast w przypadku izochromosoméw uzyska-
no tylko linie dla 10 chromosoméw [5]. Chromosomy monotelocentryczne
i izochromosomy mozna latwo identyfikowaé w mejozie. Odgrywaja one
istotng role przy mapowaniu chromosoméw pszenicy. Sg rowniez dobry-
mi markerami cytologicznymi i genetycznymi [30].

Monotelocentryki nie s3 cytologicznie stabilne. W potomstwie linii
monotelocentrycznej powstaja nullisomiki, monotelecentryki i ditelocen-
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tryki. Ditelocentryki charakteryzuje natomiast dobra plodnos¢ i stabil-
no$¢ w mejozie. U odmiany Chinese Spring wyprowadzone sg wszystkie
linie ditelocentryczne dla jednego ramienia chromosomu i w siedmiu
przypadkach dla obu ramion [5]. |

Linie monosomiczne w okre$lonej odmianie uzyskuje sie najczescie]
w oparciu o monosomiki Chinese Spring [4, 12, 26, 36]. W tym celu nalezy
krzyzowac¢ 21 linie aneuploidalne z odmiang do ktorej chcemy wprowa-
dzi¢ monosomiczno$é. W kazdym pokoleniu wybiera sie rosliny o 41
chromosomach i krzyzuje wstecznie z dang odmiang. W ten sposo6b, po
kilku krzyzowaniach wstecznych, uzyskuje sie genotyp odmiany wypiera-
jacej i w kazdej linii coraz to inny chromosom w stanie hemizygotycz-
nym. Wedlug Persona [14] dla wiekszoS$ci odmian wystarczy 6 krzyzowan
wstecznych. AZeby stwierdzi¢ czy przeprowadzono wystarczajgca liczbe
krzyzowan nalezy obok monosomikéw selekcjonowa¢ disomiki i porow-
nywa¢ z euploidalng rosling ojcowska. Jesli liczba krzyzowan wstecznych
jest wystarczajgca, wtedy euploidy wyprowadzone z monosomikéw nie
powinny roézni¢ sie od odmiany rodzicielskiej [5].

Wprowadzenie monosomicznosci poprzez krzyzowania wsteczne ma
jednak kilka wad. Najbardziej znamienng cechg obserwowang w mieszan-
cach monosomicznych jest obecno$¢ w plytce metafazowej wiecej niz jed-
nego uniwalentu. We wczesnej diakinezie, nie biorgc pod uwage chromo-
som6é6w monosomicznych, wystepuja w mieszancach najczesciej biwalenty.
Wystepowanie dodatkowych uniwalentéw w metafazie I wskazuje na de-
synapsis tzn. przedwczesne rozwigzanie sie chiazm w biwalentach [14]. Na
skutek desynapsis. obserwuje sie czesto komérki z trzema uniwalentami
i 19 biwalentami. Mogg wystepowa¢ komorki z piecioma a nawet 9 uni-
walentami. W pokoleniu F, mieszancé6w monosomicznych Person znaj-
dowat érednio 35,8% komérek wykazujacych desynapsis. Natomiast u od-
miany Wachtel bylo takich komorek az 60,2% [18, 19]. Badania ‘Persona
[14] i_Robbelena [19] wykazuja, ze najwiecej komoérek z trzema lub wie-
cej uniwalentami obserwuje sie w pokoleniu F,. Nastepnie w miare krzy-
zowania procent komoérek desynaptycznych maleje. Wedlug Rdbbelena
desynapsis nie jest nastepstwem stanu monosomicznego, ale w duzym
stopniu zalezy od genotypu odmiany do ktérej wprowadzamy monoso-
micznos$¢ [18].

Kiedy w komoérkach mieszancow monosomicznych wystepujag 3 uni-
walenty, woéwczas moga powstawaé¢ 20 chromosomowe gamety Zzenskie
w ktoérych brak jest w poréwnaniu do ro$liny rodzicielskiej, monosomicz-
nej innego chromosomu. Po polgczeniu takich gamet z 21-chromosomo-
wymi gametami meskimi powstaja zygoty hemizygotyczne dla innego
chromosomu niz wyj$ciowe monosomiki. To zjawisko nazwane przez Per-
sona [14] ,uniwalent-shift” stanowi duza przeszkode przy wprowadzaniu
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monosomiczno$ci poprzez krzyzowanie wsteczne. Termin zamiana uniwa-
lentu — ,,uniwalent-shift” zostal wprowadzony do opisania procesu w
ktorym rosliny monosomiczne wytwarzaja przypadkowo potomstwo z bra-
kiem innego chromosomu niz rodzice. Zamiane uniwalentu mozna ziden-
tyfikowa¢ poprzez krzyzowanie monosomikéw z liniami ditelocentrycz-
nymi. KrzyZzujac np. linie ditelocentryczng 1A z monosomikiem 1A, w
pokoleniu F,; otrzymamy rosliny monosomiczne i disomiczne. W przy-
padku braku zamaiany uniwalentu w roslinach monosomicznych, telocen-
tryczny chromosom bedzie wystepowal poza plytkg metafazows. Jesli
natomiast rosliny monosomiczne na skutek desynapsis majg inny uniwa-
lent niz rodzice wowczas ojcowski chromosom telocentryczny znajdzie
partnera do koniugacji i w metafazie I wystgpi heteromorficzny biwalent,
oraz uniwalent powstaly z zamienionego chromosomu.

Zamiana uniwalentu zachodzi nie tylko w krzyzowaniach wstecznych
monosomikéw. Desynapsis chromosoméw w mejozie wystepuje jednak
czeSciej we wczesnych krzyzowaniach wstecznych, poniewaz koniugacja
chromosoméw w mieszancach jest znacznie nizsza niz w liniach homozy-
gotycznych [17]. Mozliwos¢é desynapsis i zamiany uniwalentu istnieje jed-
nak i w liniach wsobnych chociaz z nizszg frekwencjg. Zamiana uniwa-
lentu moze wystepowaé zatem i w ustalonych liniach monosomicznych.
Dlatego tez nalezy okresowo krzyzowac je z ditelocentrykami i elimino-
wac niepozgdane osobniki [5].

W mieszancach monosomicznych F, obserwuje sie wystepowanie mul-
tiwalentow w metafazie I, ktore swiadczg o obecno$ci wzajemnych tran-
slokacji w odmianie ojcowskiej [26, 37]. Pod wzgledem wzajemnych trans-
lokacji mieszance sg zatem heterozygotyczne i czeSciej wykazujg sklon-
nos¢ do desynapsis i zamiany uniwalentu niz }nonos‘omiki bez multiwa-
lentéw [14]. U mieszancéw monosomicznych F; w ktérych jeden z chro-
mosoméw wlaczonych w translokacje heterozygotyczng jest nieobecny,
w przypadku pojedynczej wymiany w mejozie tworzy sie triwalent. Jesli
trzy chromosomy w triwalencie koniuguja i w F, zachodzi crossing-over
to czesto chromosom nietranslokowany z odmiany monosomicznej wedru-
je do jednego bieguna a dwa przemieszczajg sie do przeciwnego i wchodzg
do 21 chromosomowych gamet. W nastepnych pokoleniach triwalent be-
3lzie przekazywany na potomstwo i uzyskanie prawdziwych monosomikéw

a obu translokowanych chromosoméw jest bardzo trudne. W przypadku
gdy tworzy sie biwalent i uniwalent lub trzy uniwalenty, wowczas pow-
staja trzy typy gamet zenskich. Zeby stwierdzi¢, ktory z translokowa-
nych chromosoméw jest w stanie hemizygotycznym, nalezy krzyzowac
okres$lone linie z ditelocentrykami Chinese Spring. W odmianach z trans-
lokacjami mozna uzyska¢ serie monosomiczne, z tym ze nalezy zwiekszy¢
liczbe krzyzowan wstecznych [5].
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Przy uzyskiwaniu monosomikow_poprzez krzyzowanie waznym pro-
blemem jest zmienno$¢ podloza genetycznego (genetic background [5].
Monosomiki mogg powstawa¢ w oparciu o rézne zrdédla monosomicznosci.
Nie jest wykluczone, ze wskutek crossing-over pewne geny z monoso-
micznej odmiany wyjsciowej bedg obecne w chromosomach nowo uzyska-
nych linii. W zwigzku z tym zachodzg czesto trudnosci przy przeprowa-
dzeniu dokladnej analizy genetycznej. Problem ten moze byé¢ jednak
czesciowo rozwigzany poprzez wprowadzenie podwojnych linii monoso-
micznych. Kazda z tych linii powinna by¢ identyczna pod wzgledem he-
mizygotycznym, ale moze by¢ heterozygotyczna dla genéw wystepujacych
w innych chromosomach. Réznice pomiedzy podwoéjnymi liniami bedg
wskazywaly na zmiane podloza genetycznego. Ponadto prowadzenie pod-
wojnych linii zmniejsza niebezpieczenstwo zamiany uniwalentu. Wydaje
sie bowiem malo prawdopodobne, zeby w obu liniach wystepowal uni-
walent-shift w tym samym czasie.

Maan, Lucken i Williams [7] proponujg inny sposéb uzyskiwania mo-
nosomikéw. Wedlug autoré6w ich metoda zmniejsza ryzyko zamiany uni-
walentu i jednoczes$nie prowadzi do otrzymania pelnej serii linii mono-
telocentrycznych i monoizosomicznych. Odmiana do ktoérej wprowadzamy
monosomiczno$¢ krzyzowana jest jako partner zenski lub meski z telo-
centrykami lub izosomikami Chinese Spring. W F, i nastepnych pokole-
niach wybierane sg rosliny o 42 chromosomach (2n = 20;; -+ het;;) i krzy-
zowane wstecznie z odmiang A. po odpowiedniej liczbie krzyzowan ro-
Sliny z 2n == 20y; 4 het;; sg samozapylane i w kazdej linii selekcjonuje
sie rosliny monosomiczne, monotelocentryczne albo monoizosomiczne.

Bardziej uproszczony sposob jednoczesnego uzySkiwania linii monoso-
micznych, monotelocentrycznych i substytucyjnych podaje Law [4, 5].
W tej metodzie odmiana do ktérej wprowadzamy monosomicznos¢ krzy-
zowana jest z monosomikami Chinese Spring. Dla stwierdzenia obecnosci
zamiany uniwalentu mieszance monosomiczne F, krzyzuje sie z ditelo-
centrykami. W ten sposéb identyfikuje sig ,,uniwalent-shift” i jednoczes-
nie rozpoczyna substytucje chromosomu monotelocentrycznego Chinese
Spring do danej odmiany. Krzyzujac monosomiki Chinese Spring z od-
miang A i jednoczesnie wybierajac rosliny o 41 chromosomach do krzy-
zowan z mototelocentrykami, po odpowiedniej liczbie b-crosséw uzysku-
jemy pelng serie monosomiczng odmiany A, i w latach nastepnych kom-
plet linii monotelocentrycznych. Przy tej metodzie mozliwa jest réwniez
substytucja chromosomu telocentrycznego lub calego odmiany A do od-
miany B. W tym celu monotelocentryki odmiany A nalezy krzyzowac
z odmiang B. W pokoleniu F, i nastepnych wybiera sie rosliny o 41 chro-
mosomach i krzyzuje wstecznie z monosomikami lub monotelocentry-
kami. W ten spos6b uzyskuje sie pelne serie linii substytucyjnych od-
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miany A, do ktérej podstawiono coraz to inng pare chromosoméw z od-
miany B.

Linie nullisomiczne, monosomiczne, monotelocentryczne i substytu-
cyjne znalazly zastosowanie w hodowli roslin (3, 4, 13, 20, 26, 33, 36].

Zagadnieniem najwazniejszym w hodowli opartej na aneuploidach
jest powigzanie cech fenotypowych z poszczegélnymi chromosomami czyli
tzw. lokalizacja gen6w na chromosomach. Jest to problem dosy¢ skompli-
kowany, poniewaz wiekszo$¢ cech pszenicy waznych pod wzgledem uzyt-
kowym jest uwarunkowana wieloma genami o charakterze polimerycz-
nym o réznych formach dzialania i wspéidzialania.
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