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NIEKTORE PROBLEMY CYTOGENETYKI TRITICALE

Technika barwienia chromosoméw roslinnych metoda Giemsy zosta-
ta wykorzystana przez wielu badaczy do identyfikacji chromosomoéw
zyta réznych odmian i gatunkéow, a takze odroznienia chromosoméow zy-
ta od pszenicy w pszenzycie. Uklad pragzkéw na chromosomach zmienia
sie w poszczegolnych gatunkach oraz w obrebie nalezacych do nich od-
mian. .

Vosa [78] analizowal 5 odmian uprawnych zyta Secale cereale i nie
obserwowal wyraznych réznic w prazkowaniu, podczas gdy inni auto-
rzy [5, 15, 57, 58, 81] stwierdzili zmiennos¢ w prazkowaniu pomiedzy
gatunkami i odmianami. W badaniach Singha i Robbelena [57] z ukla-
du prazkéw wynikalo, ze sposréd czterech analizowanych gatunkéw ro-
dzaju Secale (S. vavilovi, S. silvestre, S. montanum,’S. africanum) naj-
mniejsze prazki mial gatunek Secale silvestre a najwieksze Secale cere-
ale. Ponadto autorzy zaobserwowali roznice w ukladzie prazkéw w czte-
rech uprawnych odmianach zyta (Imperial, Petkuser, King 1I, Transba-
ikal). Istotng réznice stwierdzono w trabantowym chromosomie odmiany
King II, kat()rym widaé bylo tylko male prazki w obszarze satelito-
wym, w przeciwienstwie do wyraznego prazka u innych odmian. Po-
dobne wyniki uzyskala- Weimarck [81] w JedneJ odmianie i dwoch li-
niach wsobnych zyta.

Bennett, Gustafson i Smith [5] wykonali kariotypowa analize¢ i pomia-
ry diugosci chromosoméw zyta, oraz okreslili wzgledng wielkos¢ termi-
nalnych i interkalarnych heterochromatynowych prgzkow za pomocy
Giemsy w kilku gatunkach zyta. Zaobserwowano duzg zmiennos$¢ mig-
dzygatunkows. Chromosomy zyta w Triticale ulegaly modyfikacji pole-
gajacej gléwnie na zmniejszeniu prazkéw heterochromatynowych na po-
szczegélnych‘chromosomach [37]. '

Chromosomy zyta réznig si¢ od chromosoméw tetraploidalnej i he-
ksaploidalnej pszenicy iloScia DNA oraz ilo$cig heterochromatyny za-
barwionej w postaci prazkéw-C. Chromosomy zyta majg duze prazki
na jednym lub obydwu telomerach, jak réwniez prazki interkalarne.
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Chromosomy pszenicy natomiast nie majg prazkéw telometrycznych lecz
male, interkalarne i centromerowe [80]. ‘

Dotychczasowe badania wykazaly réwniez polimorfizm prazkéw
w nbrebie gatunkéw a takze heterozygotycznos¢é w ukladzie prazkéw
w obrebie par homologicznych chromosoméw zyta [5, 31, 38, 57, 78, 81].

Przy pomocy techniki Giemsy analizowano takze jadra interfazowe.
Gill i Kimber [13] wykazali, iz podczas interfazy w jadrze zyta byly
charakterystyczne chromocentra, ktérych liczba dochodzila do 14. Ver-
ma i Rees [76] podali, ze prazki-C zajmowaly 14% calkowitej powierzch-
ni chromosoméw metafazowych, co odpowiadalo powierzchni zajmowanej
przez heterochromatyne w interchromatynie wykrytej w interfazie. Roéw-
niez Singh i Robbelen [57] oraz Weimarck [81] wykazali, ze chromocen-
tra widoczne jako prazki-C na chromosomach metafazowych w mitozie
zachowaly sie w interfazie. Ponadto ksztalt, wielkos¢ i liczba prazkéw
widocznych w metafazie odpowiadata wielkosci chromocentréw widocz-
nych w jadrach interfazowych {2].

W badaniach Singha i Robbelena [57] jadra interfazowe zyta Impe-
rial i King II (Secale cereale) wykazaly wiecej chromocentréw niz inne
gatunki zyta. Komoérki w obrebie rosliny mialy zmienng liczbe chromo-
centrow. Redukcje liczby chromocentréow w interfazie, w poréwnaniu
z metafazg, przypisywano gléwnie lgczeniu sie telomeréow. W jadrach
profazowych réwniez liczba chromocentréw nie zawsze odpowiadala
liczbie wybarwionych prgzkéw na telomerach chromosoméw [49, 58, 71l.

W rézny sposéb klasyfikowano chromosomy zyta. Heneen [19] iden-
tyfikowal pojedyncze chromosomy Zyta ma podstawie pomiaréw dilugosci
wzglednej, wartosci indeksu ramion oraz obecnosci wtérnych przewezen
chromosoméw mitotycznych, zaliczajgc je do czterech grup, morfologicz-
nych. Do I grupy zaliczyl dwie pary chromosoméw medialne i subme-
dialne, do II grupy dwie pary chromosoméw submedialnych, III grupe
stanowily dwie pary chromosoméw z centromerem w polozeniu od sub-
medialnego do subterminalnego, a IV grupe chromosomy submedialne
Z wyraznym przewezeniem wtérnym. |

Evans i Jenkins [12] opracowali morfologie chromosoméw zyta
w ‘pszenno-zytnich addycyjnych liniach, majacych dodatkowe pary lub
pojedyncze chromosomy zyta w pszenicy. Autorzy oznaczyli chromosomy
rzymskimi cyframi od I do VII. Cromosomy I, VI i VII odpowiadaly chro-
mosomom oznaczonym przez Heneena [19] numerami 1, 6 i 7, a chromo-
somy III, II, V i IV numerom 2, 3, 4 i 5. Kariotyp heksaploidalnego
pszenzyta kanadyjskiej odmiany Rosner analizowany byl przez Shige-
nage, Lartera i Mc Ginnisa [55]. Autorzy na podstawie indeksu ramion
oraz wtérnych przewezen zaliczali chromosomy wystepujace w komor-
kach somatycznych do czterech grup morfologicznych. Grupy I, II, III
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i IV stanowily chromosomy odpowiednio: satelitowe (SAT), medialne (M),
submedialne i subterminalne.

Lima-de-Faria [33] identyfikowal chromosomy zyta w pachytenie,
biorgc pod uwage ich prazki heterochromatynowe przy telomerach. Autor
oznaczyl chromosomy rzymskimi cyframi od I do VII. Gill i Kimber [13]
zaliczyli wszystkie chromosomy zyta do grupy submedialnej. Autorzy
ci stwierdzili, ze istnieje zadziwiajaca zgodnos¢ pomiedzy pachytenowy-
mi prazkami opisanymi przez Lima-de-Faria [33], a heterochromatyng od-
krytg za pomoca barwienia chromosoméw Giemsg. Chromosomy I, II
i V okazaly si¢ bardzo podobne do chromosoméw 4, 3 i 1; chromosomy
IIIiIVdo2i7,aVIiVIIdo5i6.

Hadlaczky i Koczka [18] podzielili chromosomy zyta na metacentrycz-
ne i submetacentryczne. Singh i Robbelen [57] zastosowali podzial chro-
mosomow zyta podany przez Levana, Fredga i Sendberga. W zalezno$ci
od pozycji centromeru i ukladu prgzkéw barwionych Giemsg autorzy
podzielili chromosomy réznych gatunkéw zyta na trzy grupy. Pierwsza
obejmowala trzy pary chromosoméw medialnych, druga trzy pary chro-
mosomoéw submedialnych, uszeregowanych zgodnie ze wzrostem indeksu
ramion, a trzecia pare chromosoméw trabantowych. W nomenklaturze
tych autoréw kolejne chromosomy od 1 do 7 odpowiadaly numerom I,
IT, 111, IV, VI, VII i V wedlug oznaczen Lima-de-Faria [33].

Na mapach chromosoméw pachytenowych [33] wykazano w przybli-
zeniu takie samo rozmieszczenie heterochromatyny jak w badaniach
Weimarck [81]. Chromosomy Zyta oznaczone przez autorke literami A,
B, C, D i G, majgce prazki na koncach obydwu ramion odpowiadaly ko-
lejno chromosomom 1II, IV, III, I i V Lima-de-Faria [33]. Zgodnie z kla-
syfikacjag Heneena [19] byly podobne do chromosoméw 1, 2, 3, 4 i 7. Na-
tomiast chromosomy E i F prawdopodobnie odpowiadaly VII i VI kla-
syfikacji Lima-de-Faria [33] oraz 6 i 5 Heneena [19]. '

Darvey [8] uszeregowal chromosomy zyta zgodnie z ich homeologia
w stosunku do pszenicy (1R, 2R, 3R, 4R/7TR, 5R, 6R i TR/4R). Bennett,
Gustafson i Smith [5] uwazajg, ze nasze wiadomosci na temat homeologii
chromosomoéw pszenicy i zyta sg niekompletne, i ze nektére chromoso-
my zyta mogg zawiera¢ homologiczne segmenty z wiecej niz jednej gru-
Py pszenicy. Przypuszczenia swoje autorzy opierajg na trwaltych trans-
lokacjach chromosoméw zyta w pszenicy (na przyklad translokacji 1B/IR
w odmianie Kaukaz i Aurora).

Badania cytologiczne Triticale wykazaty, iz chromosomy zyta w jad-
rze Triticale (w obecnosci cytoplazmy teraploidalnej lub heksaploidal-
nej pszenicy), sg morfologicznie nieznacznie zmodyfikowane [44, 67, 75].
Zmiany w morfologii chromosoméw zyta zostaly takie opisane w liniach
addycyjnych pszenicy z dodanymi chromosomami zyta [12] oraz w li-
niach wsobnych zyta [19].
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Z wymienionych wyzej badan wynika, ze w wigkszosci wypadkoéw
zmiany dotyczyly chromosoméw jgderkotwoérczych. Modyfikacje pole-
galy na Ilgczeniu si¢ satelity z ramieniem chromosomu lub ma zmniej-
szeniu sie wtérnego przewezenia na tym ramieniii. Ponadto wykazano,
ze ogoélna dlugos¢ chromosoméw zyta w Triticale byla nieco mniejsza,
a chromosomoOw pszenicy wieksza niz u wyjsciowych form pszenicy i zy-
ta [75]. Obserwowano réwniez zmiany dlugosci pojedynczych chromo-
somoéw, glownie 4 i 6 wedlug nomenklatury Heneena [19], w wigkszym
stopniu wyrazone w oktoploidalnym niz w heksaploidalnym pszenzy-
cie [67].

Zmodyfikowane chromosomy zyta mozna odrézni¢ od chromosomow
pszenicy w Triticale. Przeprowadzono morfologiczng i morfometryczng
analize kariotypéw oktoploidalnego Triticale [44], heksaploidalnego Tri-
~ ticale otrzymanego przez Sanchez-Monge i Nakajima [75], odmiany Ros-
ner o zlozonym, mieszancowym pochodzeniu [55], heksaploidalnego i ok-
toploidalnego pszenzyta [67], linii nr 110 heksaploidalnego Triticale [35]
oraz wtornej heksaploidalnej formy pokolenia Fg [60].

Merker [37] stwierdzil, ze wiele obiecujgcych Iniii pszenzyta mialo
mniejsza ilo$¢é heterochromatyny niz zyto. Autor przypuszcza, ze selek-
cja na cytogenetyczng stabilno$¢ mogla spowodowac zmniejszenie wiel-
koéci prazkéw na poszczegdlnych chromosomach zyta. W badaniach Had-
laczky i Koczka [18] prazki na chromosomach zyta w Triticale nié réz-
nily sie istotnie od zyta diploidalnego.

Singh i Lelley [56] po raz pierwszy barwili chromosomy zyta w-me-
jozie za pomocg techniki Giemsy. Cromosomy mejotyczne zyta, w za-
leznosci od typu prazkowania zaszeregowano do trzech grup, numeru-
jac zgodnie z klasyfikacjg Heneena [19]. Do grupy I zaliczono biwalen-
ty chromosoméw 1, 2 i 3, majacych prazki na obu koncach ramion (1 i 2
to chromosomy submetacentryczne, 3 metacentryczny). Grupa II obej-
muje chromosomy majgce prazki ma krotkim ramieniu 4, 5 i 6 (415
réznig sie indeksem ramion, a 6 jest najmniejszym biwalentem sposréd
tych trzech). Do III grupy zaliczono latwy do odréznienia chromosom
trabantowy. Analizg mejotycznej koniugacji chromosoméw zyta w Tri-
ticale, przy zastosowaniu techniki Giemsy wykonali réwniez Lelley [27],
Schlegel [52] i in.. '

Wielu genetykéw analizowalo przyczyny zaklécen mejotycznych.
Niektorzy autorzy [41, 61, 62, 79] sugerowali, ze mejotyczna niestabil-
nosé Triticale spowodowana jest zakloceniami w KMP podczas mitozy
premejotycznej. Znaleziono opéznionie chromosomy i mikrojadra w cy-
toplazmie KMP. Zaklécenia te obserwowano zarowno w oktoploidalnym
jak i w heksaploidalnym Triticale. -

- Wiereczko i Fursow [83] twierdza, Ze glowng przyczyna s zaburze-
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nia funkcji wrzeciona podzialowego, a Tarkowski [64], ze istnieje slaby
kontakt chromosoméw zyta z widknami wrzeciona, powstajacymi z cyto-
plazmy kontrolowanej gléwnie przez chromosomy pszenicy.

Wedlug Szkutiny i Golubowsko [62] gléwng role w zaburzeniach
mejotycznych odgrywa jaderko. Romanow i Orlowa [50] twierdza, ze
cytomiksja jest gléwng przyczynag niestabilnosci cytogenetycznej.

Scoles i Kaltsikes [54] sadza, ze jest malo prawdopodobne, aby za-
kiocenia podczas mitozy premejotycznej byly gléwna przyczyng niere-
gularnych podzialéw mejotycznych. Wiekszosé dowodéw przemawia za
tym, iz zaklécenia te s3 spowodowane czynnikami dzialajagcymi podczas
mejozy, poniewaz wigkszos¢ KMP rozpoczynajacych mejoze ma wszyst-
kie chromosomy. ,

Bennett, Chapman i Riley [4] analizowali czas trwania poszczegdlnych
faz podzialu mejotycznego Triticum aestivum (2n=42), Secale cereale
(2n=14) i oktoploidalnego Triticale (2n=>56). Autorzy twierdzs, ze przy-
czyng zaklocen jest odpowiednio czas trwania zygotenu, ktéry u bada-
nych form wynosil odpowiednio 3,4, 11,4 i 3,0 h (czas trwania calego
podzialu mejotycznego wynosit 20,4, 51,2 i 20,7 h). Chromosomy zyta
w Triticale mialy, w poréwnaniu do chromosoméw pszenicy, zbyt krotki
okres koniugacji. Niestabilno$¢ te zaobserwowano zaré6wno w czasie me-
jozy jak i we wezesnym okresie rozwoju endospermu.

W badaniach dlugosci cyklu mejotycznego Bennett i Kaltsikes [3]
zauwazyli, ze w oktoploidalnym Triticale mejoza trwa krécej niz w ga-
tunkach wyjsciowych. W Triticale heksaploidalnym czas trwania jest
posredni pomiedzy obydwoma wyjsciowymi gatunkami. Scoles i Kaltsi-
kes [564] stwierdzili, Ze czas trwania profazy u oktoploidalnego pszenzyta
jest zbyt krétki aby mogla zajsé pelna koniugacja chromosoméw zyta.
W Triticale heksaploidalnym czas ten jest diuzszy i korzystniejszy.

Thomas i Kaltsikes [70] oraz Weimarck [82] stwierdzili, ze chromo-
somy zZyta w mejozie heksaploidalnego i oktoploidalnego Triticale wy-
kazywaly zaklocenia w koniugacji. Zachowanie sie¢ chromosoméw zyta
bylo uzaleznione od terminalnej heterochromatyny. Wykazano, ze ge-
nomy zyta formowaly najczesciej biwalenty w postaci pretéw a genomy
pszenicy w postaci pierscieni. Kilka chromosoméw z genomu zyta mialo
jeden terminalny prazek heterochromatynowy. Biwalenty w postaci pre-
tow byly matomiast polgczone ramieniem nie majgcym prgzka termi-
nalnego. Chromosomy zyta, ktére mialy duze prazki terminalne na obu
ramionach, pozostawaly najczesciej w postaci uniwalentéw. Lelley [27]
we wtornym heksaploidalnym Triticale wykazal réwniez, ze chromoso-
my zyta formowaly przewaznie biwalenty w postaci pretéow lub uniwa-

lenty.

Merker [37] w rodzie Triticale heksaploidalnego wydzielil linie izo-
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geniczne. Linie bez heterochromatyny telomerycznej miaty o 23% mniej
uniwalentow w metafazie I mejozy w poréwnaniu z liniami zawierajgcy-
mi heterochromatyne. W liniach, w ktorych jeden z homologéw zyta
mial prazek heterochromatynowy a drugi nie, w wiekszosci KMP chro-
mosomy laczyly sie w biwalenty w postaci pretéw lub pozostawaly jako
uniwalenty. Schlegel [52] w badaniach nad heksaploidalnym i oktoploi-
dalnym Triticale wykazal rowniez, ze nieprawidlowa koniugacja doty-
czyta tych chromosoméw, ktére mialy najwigksze prazki heterochroma-
tynowe. Badania te wskazywaly, ze heterochromatyna odgrywata giow-
ng role w zakléceniach mejotycznych w Triticale. W diploidalnym zycie
natomiast, nie stwierdzono réznicy w wystepowaniu pretéw lub uniwa-
lentéw pomiedzy liniami ubogimi i zasobnymi w heterochromatyne [53].

Thomas i Kaltsikes [71] badali rosliny Triticale odmiany Rosner za-
wierajace telocentryczny chromosom zyta lub pszenicy. Rosliny te krzy-
zowano wstecznie z ich formami wyj$ciowymi o pelnym komplecie chro-
mosoméw. Analizowano konifiguracje chromosoméw barwionych Giem-
sa w metafazie I mejozy. Chromosomy zytnie wystepowaly jako uniwa-
lenty. W obrebie zytniego genomu ramiona chromosoméw z telomerycz-
ng heterochromatyng wykazaly stosunkowo stabsza koniugacje niz ra-
miona chromosoméw pozbawione heterochromatyny. Telocentryki psze-
nicy i pozbawione heterochromatyny telocentryki zyta mialy najczescie]j
chiazmy terminalne. Telocentryki zyta z duzymi prazkami na telome-
rach mialy chiazmy usytuowane najblizej centromerow.

Bullen i Rees [7] podaja, ze istnieje dodatnia korelacja pomigdzy
wielkoscig chromosomu a zawartoscia DNA w obrebie tego samege ro-
dzaju. Wedlug Bennetta, Gustafsona i Smitha [5] istnieje pozytywna
zalezno$é pomiedzy wielkoscig prazkéw-C a zawartoscia DNA w rodza-
ju Secale.. Heterochromatyna zawiera czesto wigce] DNA niz euchro-
matyna, co stwierdzono na podstawie precyzyjnych pomiaréow wzgled-
nej gestosci optycznej DNA w heterochromatynie i euchromatynie. Po-
réownujac procent, jaki pragzki-C zajmuja na obszarze chromosomdw,
w stosunku do zawartosci DNA wykazano, iz gesto$¢ optyczna DNA
w heterochromatynie moze byé 1,5 raza wieksza niz w euchromatynie.

Zawartos¢ DNA w genomie form diploidalnych u roslin wyzszych
jest dodatnio skorelowana z tempem rozwoju komérki (Bennett, Gus-
tafson i Smith [5] za Van’t Hofem). Zyto mialo okolo 33% wigcej DNA
niz najwieksze diploidalne genomy w tetraploidalnej lub heksoploidalnej
pszenicy. Wobec tego, wolniejszy cykl mitotyczny chromosomoéw zyfa
niz pszenicy, moze byé zwigzany z rézng zawartoScia DNA w jego di-
ploidalnym genomie [2]. Z uwagi na zalezno$é pomiedzy zawartoscig
DNA a stabilnoscig cytogenetyczng w Triticale, Bennett, Gustafson,
i Smith [5] prébowali znalezé wsrod przedstawicieli rodzaju Secale ga-
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tunki o mniejszej zawartosci DNA niz w Secale cereale. Wykazano, ze
takie gatunki wystepuja. Odmiana Petkus Spring (Secale cereale), trak-
towana jako standardowa, zawierala $rednio 33,14 pikograméw DNA.
Najmniejsza natomiast zawarto§¢ DNA, ktora zostala stwierdzona w Se-
cale silvestre wynosila 28,85 pikograméw. Stanowi to 87% w stosunku do
Secale cereale, Autorzy sugeruja, ze poprawienie stabilnosci cytogene-
tycznej Triticale moznaby uzyskaé¢ poprzez zastosowanie jako form wyj-
sciowych w syntezie Triticale, gatunkéw zyta o mniejszej zawartosci
DNA, a tym samym mniejszej ilo$ci heterochromatyny telomeryczne;
niz w zycie uprawnym.

Ayonoadu i Rees [1] wykazali, ze replikacja DNA w heterochromaty-
nowych telomerach rozpoczyna sie i konczy pézniej niz w pozostalej czgs-
ci chromosomu. Wolniejszy cykl mejotyczny zyta, w poréwnaniu do Tri
ticale i pszenicy moze mie¢ zasadnicze znaczenie dla opéznionych, re-
plikujagcych telomeréw zyta. Dlatego tez terminalne, heterochromaty-
nowe prazki zyta moga by¢ glowng przyczyng zaklécen mejotycznych
w Triticale [2, 3, 5]. Thomas i Kaltsikes [70] sugeruja, ze mozliwe jest,
iz telomery mie moga wigczy¢ sie do koniugacji chromosomowej, dopdki
nie zostang zreplikowane. NalozZenie si¢ w czasie fazy replikacji telo-
merdéw zyta z koniugacjg chromosoméw w zygotenie mejozy moze powo-
dowa¢ zakldcenie koniugacji w Triticale. Pokrywanie sie¢ w czasie fazy
replikacyjnej telomeréw z profazg pszenzyta moze zaklécaé prawidlows
terminalizacje chiazm. Biwalenty zyta rozdzielajg si¢ przedwczesnie (de-
synapsis) nie dlatego, ze chiazmy terminalizujg zbyt szybko, ale dlatego,
ze chiazmy nie moga terminalizowaé¢ we wlasciwym czasie. Jest to przy-
czyng powstawania uniwalentow w metafazie I mejozy.

Obecnos¢ uniwalentéw w metafazie I mejozy heksaploidalnego Tri-
ticale moze by¢ wynikiem desynapsis chromosoméw zyta [27]. W mejozie
samozapylanego zyta Rees i Thompson [45] stwierdzili czesciowe desy-
napsis, spowodowane redukcjg liczby chiazm. Autorzy wykazali, ze cze-
stotliwosé chiazm i ich terminalizacja w liniach wsobnych zyta sg kon-
trolowane poligenicznie. Na tej podstawie Lelley [27] i Weimarck [82]
sqdzg, ze chromosomy zyta i pszenicy wkomponowane w Triticale, po-
wodujg rozbicie kompleksé6w genowych.

Badania Jomesa [21] mialy na.celu wyjasnienie polgczen chromoso-
méw homologicznych Zyta podczas metafazy I mejozy, za pomocg tech-
niki Giemsy. Rozmieszczenie prazkéow w metafazie I oraz anafazie I wy-
kazalo, ze mejotyczny crossing-over wystepowal w poblizu terminalnych
prazkow a wiec subterminalnie. Stwierdzono, Zze wyraznie terminalne
usytuowanie wielu chiazm podczas metafazy I bylo raczej rezultatem
znieksztalcen biwalentéw, spowodowane spiralizacjg lub despiralizacja
(pseudoterminalizacjg), niz wynikiem terminalizacji chiazm.

3 — Postepy Nauk Rolniczych nr 2/83
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Poniewaz pszenica jest gatunkiem samopylnym a zyto obcopylnym,
zaklécenia mejotyczne moga byé spowodowane sposobem rozmnazania
sie gatunkow rodzicielskich pszenzyta. Miintzing [41] uwaza, Ze przy-
czyng miestabilnosci cytogenetycznej jest samopylno$é pszenzyta. Chro-
mosomy zyta w Triticale, wskutek chowu wsobnego, podlegaja zaklo-
ceniom tworzgc uniwalenty w mejozie. Formy Triticale oparte na wie-
lokrotnie samozapylanej linii zyta byly bardziej cytologicznie stabilne
1 ptodne. Dlatego tez autor sugeruje, ze cytologicznie stabilne linie przen-
zyta mozna uzyska¢ przez wykorzystanie linii wsobnych zyta w pro-
dukeji Triticale. Krolow [23] i Weimarck [79] nie zaobserwowali wiek-
szej regularnosci w podzialach mejotycznych po zastosowaniu linii wsob-
nych zyta do wytworzenia Triticale. Przywrocenie heterozygotycznosci
w Triticale w stosunku do zyta réwniez nie poprawilo stabilnosci [82].

Stopien zaklocen cytologicznych Triticale tego samego poziomu plo-
idalnosci w znacznym stopniu rézni sie w zaleznosci od wchodzgcych
w ich sklad genotypow form rodzicielskich. Mieszaniec pszenzyta otrzy-
many przez Krolowa [24], z zastosowaniem gatunku Secale vavilovi, mial
wigksze zakl6cenia niz Triticale wytworzone przy udziale Secale cereale.
Heksaploidalne pszenzyto otrzymane przez Thomasa i Kaltsikesa [69]
przy udziale Secale montanum mialo znacznie mniej uniwalentéw niz
Triticale z udzialem Secale cereale. Genetyczng zmienno$¢ i zwigzany
z nig rézny stopien mejotycznej stabilnosci w pszenzycie jednego pozio-
mu ploidalno$ci autorzy przypisujg heterogenicznosci gamet, wilgczo-
nych w wyjéciowe formy zapladnianego krzyzowo komponenta zytniego.
Lelley [29] wykazal, ze stopien koniugacji chromosoméw w pszenzycie
byl rézny, w zaleznosci od genotypowych roznic genomu zyta.

Zaklocenia w koniugacji chromosoméw zyta w pszenzycie przypisuje
sie takze dzialaniu systemu 5B, takiego samego lub podobnego jak w
pszenicy miekkiej [47, 69]. Zaocbserwowano réwniez zmiang w homeolo-
gicznej koniugacji chromosoméw pszenicy po dodaniu do niej chromoso-
mow zyta (5Rs) [48].

Riley i Miller [47] stwierdzili, ze redukcja liczb genoméw pszenicy
w Triticale powodowala homeologiczng koniugacje chromosoméw zyta.
Jednocze$nie wzrost liczby genomow zyta w stosunku do pszenicy powo-
dowal homeologiczng koniugacje chromosoméw pszenicy. Miller i Riley
[39] zaobserwowali, ze dwa Zytnie genomy w niewielkim stopniu wpty-
waly na te koniugacje, podczas gdy wplyw trzech' genoméw zyta byl
“bardziej wyrazny. Lelley [26] w mieszancach oktoploidalnego Triticale
z zytem wykazal niewielki wzrost homeologicznej koniugacji miedzy
chromosomami pszenicy. Autor nie zaobserwowal takiej zaleZnosci w
mieszancach heksaploidalnego Triticale z zytem. W haploidalnym Trztz—
cale homeologiczna koniugacja pomiedzy chromosomami pszenicy nie
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przyczynila si¢ do niehomologicznej koniugacji w genomie zytnim [28].
W haploidalnym zycie natomiast stwierdzono takg koniugacje [32]. Dha-
liwal, Gill i Waines [10] w oktoploidalnym Triticale wykazali, ze chro-
mosomy zytnie koniugowaly z pszenicznymi z czestotliwoscig 0,72 chro-
mosomu na komoérke, Niehomologiczne polgczenia pomiedzy chromoso-
mami zyta wyst¢powaly z jeszcze mniejszg czestotliwoscia.

Lelley [28, 30] badal wplyw chromosomoéw zyta na lokalizacje chiazm
w chromosomach pszenicy. Poczatkowe badania wykazaly, ze w Triticale
genotyp zyta moze wplywaé na liczbe chiazm w chromosomach psze-
nicy. Ponadto rézne genotypy zyta wplywaly na tworzenie chiazm po-
miedzy homeologicznymi chromosomami pszenicy i wywieraly roézny
wplyw na pozycje chiazm w biwalentach pszenicy. Genotyp zytni majacy
terminalne chiazmy wplywal na bardziej terminalng lokalizacje chiazm
w biwalentach pszenicy.

Tarkowski i Otlowska [66] otrzymali forme alloautoploidalnego Triti-
ticale, zawierajgcg 56 chromosomoéw, w tym 28 pszenicy i 28 zyta. Ba-
dania cytologiczne tej formy wykazaly, ze chromosomy zyta pomimo
poczwornej liczby, nie tworzyly kwadriwalentéw lecz biwalenty i uni-
walenty. Chromosomy zyta znajdowaly sie pod wplywem genomoéw psze-
nicy, ktére warunkujg biwalentng koniugacje chromosoméw w pszen-
zycie [65].

Wedlug Driscoll [11] system genetyczny regulujgcy koniugacje me-
jotyczng w poliploidach jest zlozony. W pszenicy nie tylko system 5B
ale i inne geny, lezgce na chromosomach 3A, 3B i 3D sg odpowiedzialne
za prawidlowg koniugacje wszystkich chromosomoéw. |

Stabilno$¢ mejotyczna heksoploidalnego Triticale moze by¢ zrédzni-
cowana przez wzajemne oddzialywanie cytoplazmy i jadra. Miuntzing
[41] przypuszcza, ze przyczyng zaklécen mejotycznych i czeSciowej ste-
rylnosci Triticale moze byé dysharmonia pomiedzy cytoplazmg pszenicy
i jadrem zyta. Wedlug Mc Key’a [34] wprowadzenie cytoplazmy heksa-
ploidalnej pszenicy do pszenzyta jest korzystne. Cytoplazma ta ma przy-
puszczalnie szerszy zakres mozliwosci adaptachnych niz cytoplazma te-
traploidalnej pszenicy.

Wielu badaczy udowodnilo przewage wtérnych form heksaploidalne-
go Triticale nad pierwotnymi. Sisodia i Mc Ginnis [59] wykazali, ze for-
my wtérne mialy bardziej regularne podzialy niz formy pierwotne. Au-
torzy tlumacza to lepszym przystosowaniem genomoéw A i B heksaplo-
idalnej pszenicy do genomu R oraz latwiejszym zaadoptowaniem sig
jadra i cytoplazmy o tym samym stopniu ploidalnosci. Thomas i Kalt-
sikes [70] wykazali réwniez, ze pszenzyto zawierajace genomy AABB
pochodzace od heksaploidalnej pszenicy mialo wigksza stabilnos¢ mejo-
tyczng w obecnoéci cytoplazmy heksaploidalnej pszenicy.



36 D. Gruszecka

Hsam i Larter [20] analizowali linie, réznigce si¢ cytoplazmg pocho-
dzaca od heksaploidalnej lub tetraploidalnej pszenicy. Autorzy wyka-
zali, ze linie zawierajace cytoplazme heksaploidalnej pszenicy mialy zna-
cznie mniejszg liczbg uniwalentéw w komorce i wyzszg plodnoéé. Cyto-
plazma heksaploidalnej pszenicy poprawia nie tylko regularnosé mejo-
tyczna, plodnoseé, plennosé i wypelnienie ziarniakéw lecz takze zwieksza
zawartos¢ aminokwasow, bialek i RNA w poréwnaniu z Triticale zawie-
rajagcym cytoplazme tetraploidalnej pszenicy.

Merker [36] poprzez wykonanie krzyzowan odwrotnych nie wykazatl
istotnego wplywu cytoplazmy na zaklécenia w mieszancach. Stwierdzo-
no rowniez, ze pochodzenie cytoplazmy pszenicy nie wplywa na uklad
prazkéow heterochromatynowych na chromosomach zyta [57].

Jouve, Soler i Saiz [22] poréwnywali zaklécenia w podzialach mejo-
tycznych dwéch form réznigcych sie cytoplazmg pochodzgeg od pszenicy
wzglednie od zyta. Niewielkie réznice pomiedzy rodami wystgpily tylko
w diakinezie i metafazie I a wzrastaly w anafazie I i w tetradach. Jak-
kolwiek nie stwierdzono istotnych réznic pomiedzy analizowanymi ro-
dami, wieksza regularnos¢ wystgpila w rodach zawierajgcych zytnia
cytoplazme.

Stwierdzono, ze srodowisko moze wplyngé na przebieg mejozy i ane-
uploidalnos¢ w Triticale [24, 25, 35, 63]. Niektorzy autorzy [35, 41] wy-
mieniajg rowniez wplyw czynnikoéw fizjologicznych.

Zaklécenia mejotyczne, bedgce jednym z podstawowych problemow
w hodowli Triticale, powstajag na skutek dzialania wielu czynnikéw. Na
ten temat istnieje wiele hipotez, z ktéorych zadna nie jest powszechnie
przyjeta. \

Nieregularno$¢ mejotyczna Triticale prowadzi do wytwarzania aneu-
ploidalnych gamet. Wyniki Boyda, Sisodii i Lartera [6], a takze Merkera
[35] wskazujg, ze czestotliwo$é roslin aneuploidalnych w potomstwach
roslin euploidalnych byla nizsza od oczekiwanej na podstawie badan
zaklocen mejozy. Autorzy [6] przypisujg to trzem mozliwym czynnikom:
1) przekazywanie aneuploidalnych gamet meskich na potomstwo jest
niskie, 2) czestotliwos¢ aneuploidalnych gamet zenskich jest nizsza od
oczekiwanej, wynikajgcej z ekstrapolacji mikrosporogenezy do makros-
porogenezy, 3) istnienia negatywnej selekcji w stosunku do aneplo1dal-
uych komoérek jajowych zdolnych do funkcjonowania.

Analiza liczby chromosoméw w potomstwie roslin przenzyta wyka-
zala, ze nie wszystkie aneuploidalne gamety majg zdolnosé¢ uczestnicze-
nia w zaplodnieniu [23, 42, 43, 61, 77]. Stwierdzono, iz wigkszo$¢ funkcjo-
nalnych gamet meskich byla euploidalna, z powodu ostrej selekcji na
korzy$é pylku euploidalnego. Gamety Zenskie mogly funkcjonowaé przy
wyzszych stopniach aneuploidalnosci i nie podlegaly selekcji ’[42]. |
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Pieritz [43] poréwnal zdolnos¢ meskich i zenskich gamet do prze-
kazywania aneuploidalnosci, krzyzujac wzajemnie dwie oktoploidalne
linie z heksaploidalnym partnerem testujagcym. Autor wykazal, ze ko-
morki jajowe funkcjonowaly normalnie, pomimo zréznicowanej liczby
chromosoméw. Ziarna pylku natomiast, w 91,5% przekazywaly normalny
komplet chromosoméw, pozostale za$ mialy liczbe chromosoméw mniej-
sza lub wieksza od 1. Pylek pozbawiony jednego z chromosoméw byt
mniej zywotny niz pylek o normalnej liczbie chromosoméw. Stad mo-
nosomiczno$¢ przewaznie jest przekazywana przez gamety zenskie.

Tsuchiya i Larter [73] rozpatrywali zdolno§é przenoszenia monoso-
‘miczno$ci na poziomie heksaploidalnego Triticale. Ro§liny o 2n=41 chro-
mosomach wykorzystane jako forma mateczna w krzyzowaniu z rosli-
nami disomicznymi daly w potomstwie 58,5% monosomikéw i 34,8%
disomikow, natomiast wykorzystane jako zapylacze daty w potomstwie
22,8% monosomikéw i 65,4% disomikéw. Wyniki te $wiadcza o ostrej
selekeji monosomicznych gamet meskich i o tym, ze przewaznie gamety
zenskie przekazuja monosomiczno§é. Transmisja 20 chromosomowych
gamet zenskich w Triticale byla nizsza a meskich wyzsza, niz odpo-
wiednich gamet w monosomikach pszenicy [40].

Niektére chromosomy, szczegélnie 1B, przenoszone byly przez ko-
moérke jajowa z rdézng zdolnoscig. Morris i Sears [40] donie$li o zrézni-
cowanym stopniu przekazywania réznych monosomikéw w heksaploidal-
nej pszenicy, szczegb6lnie przez pylek, a takze przez komoérke jajows.
Zaobserwowano podobne czestotliwosci przenoszenia dla monosomikdw
kazdej z homeologicznych grup zawierajgcych chromosomy jgderkotwor-
cze. Jednakze w Triticale Darvey i Larter [9] stwierdzili, ze potomstwo
samozapylanego monosomika 1B zawierato wiecej nullisomikéw mniz inne
linie monosomiczne. Wedlug Scolesa i Kaltsikesa [54] przenoszenie ane-
uploidalnosci przez ziarna pylku zalezy od wzajemnego powigzania po-
miedzy poszczegbélnymi chromosomami. Réznice w tolerancji aneuploi-
dalnych gamet meskich i zenskich przenziyta sg zwigzane z cyklem mi-
krosporogenezy i makrosporogenezy. Ziarna pylku wykorzystujg giownie
swoje rezerwy pokarmowe. Komoérki jajowe natomiast sa dozywiane
przez rosline rodzicielska. |

Wedlug Rigina i Orlowej [46] czynnikami sprzyjajacymi eliminacji
niekorzystnych genotypéw sa: 1) zanikanie ziarn pylku z najbardziej
nieodpowiednim skladem chromosoméw w gametach, 2) opéznienie lub
zatrzymanie wzrostu lagiewek pylkowych, 3) niezdolno$¢ aneuploidal-
nych plemnikéw do przenikania do komoérki jajowej i igczenia sig z jej
jadrem. Réwniez inne mechanizmy regulujace mogg sprzyja¢ formo-
waniu zbalansowanych kombinacji chromosomowych w zygotach. W
- sporofitowym stadium rozwoju roslin takim mechanizmem regulujgcym



38 * D. Gruszecka

jest degeneracja endospermu i zarodka z niestabilng liczbg chromosomo-
wa. Populacja Triticale pod wzgledem liczby chromosoméw, w po-
réwnaniu do stopnia aneuploidalnosci ziarna pylku pozostaje wzglednié
jednorodna.

Gruszecka [16] analizowala mejoze w roslinach aneuploidalnych
pszenzyta. Linie aneuploidalne, w stosunku do disomikéw, wykazaly
istotnie wieksze zaklocenia w mejozie. W miare zwiekszania sie liczby
brakujacych chromosoméw z reguly wystepowaly wieksze zakldcenia
i spadek zywotnosci pylku oraz plodnosci roslin.

Mejotyczna mnieregularnos¢ Triticale wystepuje na wszystkich pozio-
mach ploidalnosci. Krolow [24] przypuszczal, ze w genomie Triticale
nie koniugujg i sg eliminowane gléwnie chromosomy zyta. Autor zaltozyl,
ze ta tendencja jest rozna na roznych poziomach ploidalnosci. Heksa-
ploidalne formy sg bardziej stabilne niz oktoploidalne. Genomy A i B
tetraploidalnych pszenic nie wplywaja negatywnie na koniugacje chro-
mosomoéw zyta. Jednak w genomie D Triticum aestivum s3 geny, ujem-
nie wplywajgce na ten proces, co w konsekwencji prowadzi do elimi-
nacji chromosomoéw zyta. ‘

Sanchez-Monge [51] w ciggu o$miu lat analizowal amfiploidy pow-
stale przez krzyzowanie Triticum durum, Triticum dicoccoides i Triti-
cum dicoccum 2z Secale cereale i doszedl do wniosku, ze stopien zaklécen
w mejozie oktoploidalnego i heksaploidalnego Triticale jest przyblizony.
W pylnikach heksaploidalnych form autor wykazal 70—80% komérek
z uniwalentami. Srednia ich liczba wynosila 1,9 z rozpigtoscig od 1 do 10.
U oktoploidalnych form bylo 60% KMP z uniwalentami, przy $redniej
ich liczbie 2,3 na jedng komorke. Badania wykazaly, ze mechanizm za-
klécajacy koniugacje chromosoméw zyta dziata z jednakowsa silg u amfi-
ploidow zawierajacych rézne gatunki pszenic.

Wiekszoé¢é autorow podziela poglad, ze cytologiczna stabilnosé Tri- .
ticale roznych pozioméw ploidalnosci jest odmienna. Miintzing [41] przy-
pisuje to réznym ilosciowym proporcjom genoméw pszenicy i Zyta.
Otrzymany przez autora dekaploidalny amfiploid, powstaly przez skrzy-
zowanie oktoploidalnego Triticale z zytem tetraploidalnym (stosunek
genoméw pszenicy do zyta 6:4) wykazywal znacznie wigksze zakl6cenia
niz oktoploidalne formy (odpowiedni stosunek 6:2). Autor przypuszcial,
ze liczba chromosoméw zyta w stosunku do -chromosomdéw pszenicy w
dekaploidalnym Triticale jest zbyt duza. W genomach heksaploidalnego
pszenzyta liczba ta jest podobna (odpowiednio 4:2), niemniej wsréd ba-
" daczy przewaza poglad o wiekszej stabilnosci cytologicznej pierwotnego
heksaploidalnego Triticale niz pierwotnego oktoploidalnego. Wtérne ok-
toploidalne formy Triticale sg znacznie bardziej stabilne niz pierwotne,
a stabilno$é niektérych z nich doréwnuje formom heksaploidalnym. Pie-
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ritz [43] stwierdzil, ze heksaploidalne przenzyto zawierajace srednio
5,76% KMP z uniwalentami jest prawie tak stabilne jak pszenica zwy-
czajna, zawierajaca od 7 do 17% KMP z uniwalentami.

Miintzing [41] i Krolow [24] wyjasniali réznice w stabilno$ci miedzy
oktoploidalnym i heksaploidalnym Triticale istnieniem bariery ploidal-
nosci. Za optymalny stopien przyjeto liczbe chromosoméw pszenicy zwy-
czajnej 2n=42, ktéra ustalila sie u pszenicy w procesie ewolucji. Zgodnie
z tg hipotezg, u form majacych wiekszg liczbe chromosoméw, nalezy
oczekiwac zaklécen w mejozie z tendencjg powrotu do tego optymalnego
poziomu.

Mejotyczna mniestabilnosé Triticale powoduje zréznicowane stopnie
aneuploidalnosci w duzych populacjach. Niestabilno$¢ cytologiczna jest
réozna, w zaleznosci od stopnia ploidalnosci. W pszenzycie oktoploidal-
nym (2n=8x=56) stwierdzono wysoki udzial roslin aneuploidalnych.
Vettel [77] donidsl o wystepowaniu aneuploidéw w pierwotnych liniach
odmian Rimpau i Meister oraz kilku liniach mutacyjnych. Liczby chro-
mosomow i czestotliwosé aneuploidéw w rodach byly rézne. Autor po-
daje $rednio 31,0% aneuploidéw, z wahaniami od 0 do 43%. Wedlug
Krolowa [23] procent aneuploidéow w pierwotnych rodach wynosit 83,3
(30—100%). Liczba chromosoméw okreslona w 306 roslinach 35 rodéow
byla zréznicowana od 2n=41 do 2n=58. Znaleziono jedng rosling z 2n=
=28 chromosomami (polihaploid) i jedng z 2n=62 chromosomami (hi-
potriploid). Wedlug Szkutiny [61] procent aneuploidéw wynosil od 50
do 80. Miintzing [41] dla szeéciu linii hodowlanych podaje od 10,5 do
42,6% aneuploidéw (przed selekcja od 40,0 do 47,7%). Weimarck [79]
analizowala pie¢ pierwotnych i dziewie¢ rodow wyselekcjonowanych
z mieszancéw wtérnych. Srednia czestotliwos¢ aneuploidéw wynosila
68,9% w pierwotnych i 50,0% we wtérnych rodach.

Heksaploidalne formy (2n=6x=42), w poréwnainu do form oktoplo-
idalnych, wykazujg czesto mniejsze zaklécenia, nizszg czestotliwose
i zmiennos$¢ liczby chromosoméw. W Triticale Nakajima, badanym przez
Tarkowskiégo [63], stwierdzono 32,7% aneuploidéw z przewaga hipoplo-
idow (21,8%). Wedlug Lartera [25] liczba aneuploidow w 30 wtérnych
rodach heksaploidalnego pszenzyta wynosila od 10 do 15%, s$rednio
11,5%. Wiekszo$¢ aneuploidalnych roslin byta hipoploidami. Tsuchiya
i Larter [74] w 35 wtornych rodach znalezli 15,2% aneuploidalnych roslin
z przewaga hipoploidéw (11,1%). Szkutina [61] w pigciu liniach pierwot-
nego i dwunastu wtornego heksaploidalnego Triticale wykazata od 12,0
do 87,7% komorek z zakléceniami w mejozie i od 6,2 do 15,5% komoérek
w mitozie. Merkor [35] w oémiu liniach stwierdzi} od 2,7 do 18,0% ($red-
‘nio 8,3%) aneuploidéw, z przewaga hipoploidéw. Tarkowski, Stefanow-
ska i Gruszecka [68] we wtérnych formach zaobserwowali zmniejszanie
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si¢ udzialu aneuploidéw z 16,1 w Fg do 8,3% w F,. Wedlug Gustafsona
[17] najlepsze linie wtoérnego heksaploidalnego Triticale mialy  jeszcze
ciggle w potomstwie okolo 7—10% aneuploidéw. Gruszecka [14] wyka-
.zala, ze réwniez w potomstwie roslin disomicznych (2n=42) wtérnych
form pszenzyta udzial aneuploidéw wynosil $rednio 8,0% (w popula-
cji 13,6%).

Proby Tsuchiya i Lartera [74] majace na celu obnizenie udzialu ane-
uploidéw u form heksaploidalnych, poprzez selekcje w potomstwie eu-
ploidéw, nie daly wyraznych rezultatéw. W kazdej z osSmiu badanych
linii aneuploidy stanowily srednio 8,8% czyli tylko nieznacznie mniej niz
w populacji wyjsciowej. W pokoleniu 8—10 stosunek roslin aneuploidal-
nych do euploidalnych w populacji stabilizuje sie. Autorzy stwierdzili
brak istotnej réznicy w czestotliwosci- aneuploidéow w materiale pocho-
dzacym z populacji, w poréwnaniu do potomstwa roslin euploidalnych.

Male nasiona dajg znacznie wiekszy udzial aneuploidéw niz wigksze
nasiona wielu diploidalnych gatunkéw roslin. Na tej podstawie Tsuchiya
[72] wysial nasiona 9 wtérnych rodéw heksaploidalnego Triticale, w
trzech klasach wielkosci nasion (L-duze, M-$rednie i S-male), biorgc za
podstawe klasyfikacji mase 1000 ziarniakow. Czestotliwo$¢ aneuploidow
w klasach L, M i S wynosila odpowiednio 12,4, 22,3 i 25,8%. W bada-
niach prowadzonych przez Lartera [25] proporcja aneuploidow byla wie-
ksza w populacji skladajgcej sie¢ z malych nasion niz z duzych. Selek-
cjonowanie wiekszych nasion daloby wyzszg produkcyjnoseé.

7 powyzszego przegladu prac badawczych wynika, ze problem sta-
bilncsci cytogenetycznej Triticale jest bardzo skomplikowany. Zakloce-
nia mejotyczne bedgce jednym z podstawowych problemow w hodowli
Triticale powstaja na skutek dzialania wielu czynnikéw. Na ten temat
istnieje wiele hipotez, z ktérych zadna nie jest powszechnie przyjeta.
Zaklocenia te prowadza do powstania aneuploidalnych gamet, a w kon-
sekwencji roslin. Aneuploidalno$¢ przenoszona jest gidwnie przez game-
ty zenskie. Udzial aneuploidéw jest odmienny na réznych poziomach
ploidalnosci. Aneuploidy powstaja nawet w potomstwie euploidalnych
roélin. Selekcjonowanie wigkszych nasion z populacji Triticale zmme]—
szyloby udzial aneuploidéw i daloby wyzsza produkcyjnos¢.

Technika barwienia chromosoméw zyta i pszenicy w Triticale metoda
Giemsy niewatpliwie przyczyni sie do szybszego rozwigzania powyzszych
probleméw. Technika ta pozwala na identyfikacje chromosoméw Zzyta
na podstawie analizy wielkoéci i ukladu prazkéw heterochromatyno-
wych. Chromosomy zyta, mimo iz ulegajg pewnym modyfikacjom w
pszenzycie mozna odrézni¢ od chromosoméw pszenicy. Klasyfikacja chro-
mosoméw zyta, uwzgledniajaca ich homeologie w stosunku do pszenicy,
najczescie] ostatmo stosowana, prawdopodobnie nie ]est ostateczna, gdyz
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niektére chromosomy zyta mogg zawieraé homologiczne segmenty z wie-
cej niz jednej grupy pszenicy.

Jakkolwiek problem stabilnosci cytogenetycznej jest bardzo trudny

do rozwigzania w hodowli Triticale, to jednak ostatnie osiggniecia w tej
dziedzinie wskazujg, ze istnieje mozliwo$¢ otrzymania form o dobrej
stabilnosci cytogenetycznej, ptodnosci i plennosci.
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