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Streszczenie: Praca przedstawia dane literaturowe na temat budowy molekularnej, sposobu dziatania
locus Phl oraz jego wpltywu na remodelowanie heterochromatyny subtelomerowej i centromerowej
niezb¢dnym dla parowania chromosomdéw homologicznych w mejozie u pszenicy. Pszenica jest allopo-
liploidem majacym dwa lub trzy rézne zestawy chromosoméw (allotetraploid — 28 chromosomow i
genom AABB i alloheksaploid — 42 chromosomy i genom AABBDD). W mejozie homologiczne chromo-
somy musza wykazywac roznice w stosunku do homeologicznych, ktore maja taki sam zestaw genow,
ale réznia si¢ zawartoscig sekwencji powtarzalnych DNA. Pomimo zlozonosci genomowej pszenica
tetra- i heksaploidalna w mejozie zachowuje si¢ jak organizm diploidalny, chromosom 1A tworzy parg z
1A, 1B z 1B, a 1D z 1D i dotyczy to wszystkich siedmiu par chromosoméw w kazdym genomie.
Dziedziczenie jest rowniez disomiczne. Nad diploidyzacja tej allopoliploidalnej rosliny, czuwa locus Phl
zlokalizowany na dlugim ramieniu chromosomu 5B. Za pomocg metod genomiki poréwnawczej i mapo-
wania delecji stwierdzono, ze locus Phl zbudowany jest z siedmiu genow typu Cdk (CDKL?2), zawiera
takze fragment heterochromatyny subtelomerowej. Ten dominujacy gen powstat na skutek tandemowej
duplikacji w czasie procesu poliploidyzacji. Locus w 5B blokuje odpowiadajace loci na 5A i 5D. Geny
typu Cdk wykazuja homologi¢ do Cdk2 u ssakow i Ime2 u drozdzy paczkujacych. Cdk2 wplywa na
replikacje DNA, remodelowanie chromatyny i rekombinacj¢. W czasie startu mejozy, przed parowaniem
homologdéw w obecnosci locus Pkl heterochromatyna subtelomerowa i centromerowa jest remodelowana
w taki sposob, ze zmienia si¢ forma przylaczania biatka HP1 i obszar zajety przez heterochromatyng
wydluza si¢. W homologach z tq sama wielkoscia obszarow heterochromatynowych to remodelowanie
jest synchroniczne i nastgpuje calkowite parowanie. W przypadku nieznacznych réznic w wielkosci
obszaru heterochromatyny subtelomerowej, remodelowanie jej nie jest calkowicie synchroniczne i naste-
puje wowczas ,,mocowanie” (pegging) homologéw za pomoca wytworzonych petli i ,,zamykanie” (zip-
ping), aparowanie homologéw ma postac tancucha. Natomiast, jesli partie heterochromatyny subtelome-
rowej r6znig si¢ wyraznie, to nie wystgpuje remodelowanie synchroniczne i znaczna ilo$¢ mejocytéw ma
niesparowane chromosomy. Poznanie molekularnej budowy locus P/1 ma znaczenie dla hodowli pszeni-
cy. Fakt wysokiej homologii locus Phldo Cdk2 u ssakdw oraz to, ze znane sg czynniki chemiczne
wytaczajace dziatanie Cdk2 moze by¢ wykorzystane do wylaczania locus Phl w mieszancach pszenicy
uprawnej z gatunkami dzikimi. Taka sytuacja pozwolitaby na wprowadzenie do chromosoméw pszenicy
obcych, korzystnych gendw w drodze crossing over.
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Summary: This paper presents literature data regarding molecular structure and function of P41 locus. In this
review, we focus on the current understanding of the P/ 1 influence on subtelomeric and centromeric chroma-
tin remodeling, required for meiotic homologous chromosome pairing in wheat. Wheat is an allopolyploid
having two or three different sets of chromosomes (allotetraploid wheat — 28 chromosomes, AABB genome
and allohexaploid wheat — 42 chromosomes, AABBDD genome). During the course of meiosis homologous
chromosomes have to somehow recognize each other and do not pair with homoeologous chromosomes.
Homologous and homoeologous chromosomes contain the same genes but the differences between them
concern repeated sequences of DNA. Although the genomes of the tetraploid and hexaploid wheat are
extremely complex 1A chromosome pairs with 1A, 1B with 1B and 1D with 1D, this rule refers to all seven
pairs of chromosomes of each genome, indicating that the plant behaves like diploid and the inheritance is
disomic. The process of diploidization of alloploid wheat, beside other factors, is controlled by P4/ locus
which is localized on a long arm of 5B chromosome. Detailed studies by means of comparative genomics and
deletions mapping was performed. The results showed that PhI locus is a cluster of seven Cdk-like genes
(CDKL2) and inside of this cluster a part of subtelomeric heterochromatin is inserted. This dominant gene
arose as a consequence of a tandem duplication during the process of polyploidization. Locus on 5B
chromosome has a suppressing effect on equivalent loci on SA and 5D. Cdk-like genes revealed their close
homology to mammalian Cdk2 and budding yeast /me2. Cdk2 has an influence on DNA replication and also
affects chromatin remodeling and recombination. At the onset of meiosis, before pairing of homologous
chromosomes occurs, in the presence of Ph/ locus subtelomeric and centromeric heterochromatin under-
goes remodeling, changing the binding properties of HP1 protein, and as a result heterochromatin elongate.
Remodeling is synchronous and the pairing is complete in homologous chromosomes with the same size of
heterochromatin regions. If slight differences in subtelomeric heterochromatin amount occur, remodeling is
not synchronous. In this case, instead of complete pairing, ,,pegging” and ,,zipping” takes place and chromo-
somes pair in ,,chain type” manner. However, if large portion of subtelomeric heterochromatin shows
differences, synchronous remodeling would not occur and most of the meiocytes would contain unpaired
chromosomes. Elucidation of P4/ locus molecular structure is of great importance in wheat breeding. In
perspective the high homology of PA/ locus to mammalian Cdk2 gene together with the fact that chemical
factors turning oftf Cdk2 activity are known make possible switching off the P4/ locus in crosses between
wheat and its wild relatives. This allows for homoeological pairing and homoeological recombination. This
could enable introducing new, beneficial genes from wild species to bread wheat.

Keywords: wheat, Phl locus, Cdk-like genes, subtelomeric and centromeric heterochromatin remodeling.

WSTEP

We wezesnych latach dziewiecdziesigtych powszechnie panowato przekonanie, ze
genom pszenicy nie nadaje si¢ do mapowania ze wzgledu na swoja wielkos¢ (5 razy
wigkszy od genomu ludzkiego) i1 ztozonos¢ (80% genomu stanowia sekwencje powtarzalne).
Mapowanie poréwnawcze zapewnito strategi¢ do klonowania genéw waznych cech w
genomie pszenicy. Pierwszym genem, ktéry zostat sklonowany byt locus Phli, ktory
ogranicza parowanie i rekombinacj¢ tylko do chromosoméw homologicznych. Gen ten
kontroluje diploidalne parowanie chromosoméow w pszenicy tetra- i heksaploidalnej [10].

ALLOPOLIPLOIDALNY GENOM PSZENICY

Pszenica chlebowa (7riticum aestivum ssp. vulgare 1..) zwyczajna, jest alloheksa-
ploidem o liczbie chromosomoéw 2n = 6x = 42. Liczba ta jest rozdzielona na trzy
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genomy oznaczone jako A, B i D, kazdy z nich liczy po siedem chromosoméw. W
komorkach somatycznych kazdy genom wystepuje w podwojonej dawce: AA, BB
i DD. Wskutek tego w obrebie kazdego genomu chromosomy tworzg pary
homologiczne i w mejozie chromosomy pszenicy heksaploidalnej zachowuja si¢ jak
u gatunku diploidalnego. Oznacza to, ze na przyklad chromosom 1A paruje tylko z
1A, a nie z 1B czy 1D. Ta reguta dotyczy wszystkich siedmiu par chromosoméw
w kazdym genomie. Podobnie zachowuja si¢ chromosomy u tetraploidalnej pszenicy
(2n = 4x = 28) (Triticum durum L.).

Mechanizm, ktéry czuwa nad diploidyzacja, odznacza si¢ niezwykla doktadnoscia i
efektywnoscia dziatania, i ma ogromny wplyw na ptodnos¢ roslin, ktdra jest podstawa
sukcesu w hodowli nowych odmian uprawnych. Locus Phl zlokalizowany jest w dlugim
ramieniu chromosomu 5B i kontroluje mechanizm diploidyzacji u pszenicy [1, 11, 12].
Locus Phl jest obszarem zgrupowania gendow typu Cdk (CDKL?2), zawierajacym
segment subtelomerowej heterochromatyny. Jest to gen dominujacy, ktdry powstat przez
tandemowa duplikacj¢ gendéw typu Cdk w czasie procesu poliploidyzacji [10].

LOCUS Phl 1 JEGO DZIALANIE

W czasie mejozy telomery tworza uklad zwany bukietem. Uwazano, Zze chromosomy
paruja w obszarze telomerowym niezaleznie od wystepowania locus Pkl [7], natomiast
zachowanie si¢ centromerow pozostaje pod wptywem tego locus. W obecnosci locus
Phl centromery tworza pary przy otoczce jadrowej. Przeprowadzone badania zachowania
si¢ chromosomdw pszenicy z wstawionym zytnim centromerem wykazaly, ze asocjacja
centromeréw we wczesnej mejozie nie jest oparta na homologii i ze locus Phl nie ma
zadnego wplywu na t¢ asocjacje. Mimo ze centromery rzeczywiscie ulegaja przestawieniu
z asocjacji nichomologicznej do homologicznej w mejozie, proces ten jest kierowany przez
terminalnie inicjowana synapsis [5].

Badania zachowania si¢ zytnich i pszenicznych centromeréw wskazuja na to, ze
locus Phl wplywa na replikacje DNA i redukuje zdolnos¢ do asocjacji homeolo-
gicznych chromosomoéw po remodelowaniu heterochromatyny centromerowej w
czasie startu mejozy. Warte podkreslenia jest to, ze remodelowanie heterochromatyny
centromerowej polega na zwiekszeniu jej obszaru i odgrywa wazna rolg w parowaniu
homologow. W obecnosci Phl chromosomy homologiczne musza by¢ identyczne
lub prawie identyczne, aby to remodelowanie mogto nastapic i bylo synchroniczne.
Podobnej zmianie konformacyjnej, jak heterochromatyna centromerowa, ulega przed
rozpoczeciem mejozy rowniez subtelomerowa heterochromatyna, konstytutywna. Oba
obszary heterochromatynowe ulegaja rozciagnigciu w czasie, gdy telomery tworza
formacje ,,bukietu” [4, 13, 14]. W obecnosci Phl, chromosomy homologiczne musza
by¢ identyczne lub prawie identyczne pod wzgledem obszarow heterochroma-
tynowych podlegajacych remodelowaniu, poniewaz Phl rozpoznaje stopien homologii
przed wejsciem chromosoméw we wzajemny kontakt. I tak, w obecnosci Phl, jezeli
chromosomy sa homologiczne, to remodelowanie jest zsynchronizowane i pozwala
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na parowanie i rekombinacje. Rozpoczyna si¢ to formacja struktury ,,V” potaczonej
telomerami i postepuje wzdluz chromosomdéw jak zamek btyskawiczny. Jezeli
chromosomy homologiczne roéznig si¢ nieco wielkoscia obszaréw heterochro-
matynowych, tworza si¢ struktury petli i powstaja petle w réznych miejscach wzdhiz
chromosomoéw. Dopiero pdzniej nastepuje zamykanie ,,zamka” i powstaje formacja
tancuchowa [4]. Jezeli chromosomy sa homeologiczne, ale wykazuja duzo rozbiez-
nosci konformacyjnych, remodelowanie nie jest synchroniczne i chromosomy nie
paruja. W przypadku braku Phl wszystkie chromosomy ulegaja remodelowaniu, ale
nie jest wymagana identyczno$¢ chromosomow, co powoduje wzrost szansy na
parowanie homeologéw obok normalnego parowania homologow.

W mieszancach pszenicy z pokrewnymi gatunkami, gdzie nie ma chromosomow
homologicznych, w przypadku braku P41, spokrewnione (ale nie homologiczne) obszary
heterochromatyny sa remodelowane synchronicznie i chromosomy nichomologiczne moga
parowa¢. Brak locus Phl w mieszanicach moga kompensowaé¢ chromosomy B.

Te dane $wiadczace o wplywie locus Phl na heterochromatyne tacza proces remodelowania
heterochromatyny centromerowej i subtelomerowej z procesem replikacji DNA. Zatem czy Phl
wplywa na zachowanie si¢ pozostalych obszaréw heterochromatynowych ramion
chromosomowych? Niektore badania ukazuja lepsza koordynacje inicjacji kondensacji
chromosomoéw w obecnosei niz w przypadku braku locus Pkl [13].

REMODELOWANIE SUBTELOMEROWEJ HETEROCHORMATYNY

Badania nad remodelowaniem heterochromatyny subtelomerowej przed rozpocze-
ciem mejozy prowadzono na czterech liniach substytucyjnych pszenicy (7riticum
aestivum L..) z podstawionymi krotkimi ramionami chromosomoéw zyta (1RS/1BL)
(Secale cereale L.) i w obecnosci locus Phl. W poszczegdlnych liniach ramiona
te byly identyczne, bardzo podobne lub wyraznie rozniagce sie pod wzgledem
wielkosci i obecnosci obszaru subtelomerowej hetrochromatyny konstytutywnej. Dwie
linie mialy homologiczne ramiona z identycznymi obszarami heterochromatynowymi,
ale oba ramiona pochodzily tylko z odmiany zyta King II, lub tylko z odmiany zyta
Petkus. Trzecia linia miala homologi z podobnej wielkosci odcinkami heterochro-
matynowymi, jednakze jedno rami¢ bylo z chromosomu 1RS King II, a drugie byto
z chromosomu 1RS Petkus. Czwarta linia miata homologi z wyraznie r6zna
wielko$cia obszaréw subtelomerowych, jedno ramie pochodzito z odmiany Petkus,
a drugie z zyta odmiany Imperial. Za pomoca tréjwymiarowej fluorescencyjnej
hybrydyzacji in situ badano zachowanie si¢ chromosomdw tych linii w mejocytach
w roznych stadiach, z zastosowaniem sondy zawierajacej chromatyne zyta. W
komorkach przedmejotycznych nie obserwowano zmian konformacyjnych w
subtelomerowej heterochromatynie, a telomery byly rozrzucone na peryferiach jadra.
Kiedy telomery wchodzily w stadium bukietu, zachowanie subtelomeryczne;j
heterochromatny tez zaczeto si¢ zmieniaé. W linii Kingll/Kingll identyczne partie
subtelomerowej heterochromatyny w ramionach 1R przyblizaly si¢ do siebie przed
utworzeniem bukietu w 50% obserwowanych mejocytéw. W czasie stadium bukietu
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heterochromatyna subtelomerowa ulegata rozleglemu remodelowaniu we wszystkich
mejocytach badanej linii. Remodelowanie to polegato na wydtuzaniu tego obszaru,
a roznice w wydhizaniu migdzy homologami wynosity nie wigcej niz 30%. Nastepnie
w obszarze remodelowanym formowana byla wspomniana wyzej struktura ,,V”,
podlegajaca ,,zapinaniu”. Subtelomerowa heterochromatyna byta sparowana w 98%
badanych mejocytow w okresie od diplotenu do metafazy 1. Podobne wyniki uzyskano
dla linii Petkus/Petkus. Przed formowaniem bukietu w linii z chromosomami Petkus/
King II, ktore réznia si¢ nieznacznie heterochromatyng subtelomerowa, partie te nie
parowaty. W stadium bukietu obszary heterochromatyny ulegaty remodelowaniu, ale
obszary remodelowane roznily si¢ od siebie dwukrotnie dtugoscia. Ponadto rozciag-
nigty obszar heterochromatyny nie ulegal ,.zapigciu” tuz za ,,wierzchotkiem”
telomerowym, ale tworzyl petle (,,czop™), ktora taczyla chromosomy. Obszary
heterochromatynowe parowaly w 78% mejocytéw w diplotenie i tylko w 56% w
metafazie I. W tym przypadku obserwowano rekombinacj¢ pomiedzy obszarami
ramion chromosoméw Petkus/Kingll w F2. W liniach Zzyta z homologami majacymi
wyraznie roznej wielkosci obszary heterochromatyny subtelomerowej, obszary te byly
zwarte w stadium bukietu (Petkus/Imperial), nie ulegaly remodelowaniu i pozostaty
nie sparowane. W konsekwencji obserwowano sparowanie heterochromatyny
subtelomerowej tylko w 30% mejocytow w diplotenie i jedynie w 16% mejocytow
w metafazie 1. Nie obserwowano rowniez rekombinacji w obregbie tych ramion zyta,
co bylto nastepstwem braku remodelowania i parowania.

Badania pokazaly, ze istnieje istotny poziom asocjacji telomerowej przed
formowaniem bukietu. Jednak wystepuje ona tylko wtedy, gdy homologi sa
identyczne pod wzgledem swoich obszaréw subtelomerowych. Jezeli homologi maja
identyczne obszary subtelomerowe wowczas moze nastgpowac ,,zapinanie” od
telomerow poczawszy [4, 13, 14]. Jezeli te obszary sa nieznacznie rdzne, jak w
linii Petkus/Kingll, wtedy asocjacja homologiczna wystepuje w stadium ,,bukietu”,
ale tylko po remodelowaniu chromatyny. To remodelowanie tez jest charakterys-
tyczne, poniewaz obejmuje rézng dtugos¢ w dwoch homologach. Potaczenie
pomiedzy subtelomerowymi obszarami nastgpuje wtedy przez wytworzenie petli (a
pegging together and coalescing). Wowczas nastgpuje redukcja ogolnego poziomu
parowania i rekombinacji. Natomiast w linii Petkus/Imperial, w ktorej ramiona sg
bardziej zrdéznicowane, nie ma remodelowania obszarow subtelomerowych, co
wplywa na bardzo niski poziom parowania i brak rekombinacji.

Heterochromatyna subtelomerowa moze by¢ remodelowana tylko w obecnosci
locus Phl i tylko w chromosomach homologicznych. Natomiast w chromosomach
homeologicznych albo w homologach roznigcych si¢ istotnie rozmiarami hetero-
chromatyny subtelomerowej, w obecnosci Phl, nie nastgpuje remodelowanie. Sama
obecno$¢ dwoch homologdéw nie wystarczy do zapoczatkowania remodelowania
chromatyny w obecnosci Phl. Homologi musza by¢ jeszcze identyczne lub prawie
identyczne, aby moglo mie¢ miejsce remodelowanie przed rozpoczeciem mejozy.

Remodelowanie heterochromatyny jest kontrolowane przez gen Cdk2. Dzialanie
tego genu wyraza si¢ zmiang specyfiki laczenia si¢ z chromatyna biatka HP1, co
w efekcie powoduje rozszerzenie si¢ obszaru heterochromatyny [8]
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CZYM JEST LOCUS Phl

Locus Phl jest zbiorem gendéw podobnych do Cdk2 (CDK2L), kodujacych kinazg
zalezng od cyklin, przedzielonym segmentem heterochromatyny subtelomerowej,
zlokalizowanym w chromosomie 5B. Geny te wykazuja bliska homologie do Cdk2
u ssakéw [1,7] i sa w pewnym stopniu homologiczne do genu /me2 kodujacego
kinaze specyficzna dla mejozy u drozdzy paczkujacych. Wykazano, ze produkt genu
Cdk2 kontroluje remodelowanie chromatyny w czasie replikacji DNA [3]. Wykazano,
ze Ph1CDK2L, podobnie jak Cdk2 i Ime2, maja wptyw na procesy zachodzace w
trakcie replikacji DNA, a mianowicie kontroluja remodelowanie chromatyny i
wplywaja na mechanizm reperacji btednie wlaczanych nukleotydow [17]. Aktywny
kompleks genéw CDK2L w chromosomie 5B znosi ekspresj¢ odpowiednich genow
na chromosomach 5A i 5D u pszenicy chlebowej [1]. Kompleks CDK2L wystepuje
w siedmiu kopiach i zawiera pseudogeny ulegajace ekspresji, co thumaczy trudnosci
w uzyskaniu zmutowanego fenotypu Phl.

Delecja Phl prowadzi do wzrostu transkrypcji loci CDK2L w homeologicznych
genomach i do nadekspresji genu Asyl(1aASY1) (Asynapsis 1). Gen TaAsyl koduje
biatko osiowego elementu kompleksu synaptemalnego, odgrywajace istotna role w
synapsis i crossing-over u Arabidopsis i ryzu. U mutantéw transgenicznych pszenicy
z delecja Phl, wykazujacych obnizona aktywnos¢ genu 7a4SY1, obserwowano redukcje
synapsis w profazie I i parowanie homeologiczne w metafazie | sugerujace wspol-
dzialanie pomigdzy tymi genami. Wyniki niektorych badan wskazuja, ze w czasie
pierwszego podzialu mejotycznego, biatko kodowane przez gen Asynapsis 1 (1aASY1)
stymuluje interakcje pomigdzy homologami we wszystkich miejscach wzdhiz dlugosci
chromosoméw, promujac ich parowanie. Jest mozliwe, ze Phl hamuje parowanie
pomiedzy homeologami przez regulacje poziomu ekspresji 7a4SY1 w czasie mejozy
[2]. Mozna przyjaé, ze produkt genu 7a4SY1 jest wymagany do promowania interakcji
pomiedzy homologami u pszenicy, a gen Phl pehi rolg regulatorowa, podobnie jak
Cdk2. Wynika stad, ze mozna byloby uzywaé¢ mutanta 7aasy do wprowadzenia obcej
chromatyny do pszenicy, tak jak w przypadku mutanta phlb [2].

Podsumowujac te rozwazania nalezy podkresli¢, ze w przypadku delecji Phl
wzrasta poziom bialka Asyl i poziom parowania niehomologicznego. Centro-
mery pozostaja niesparowane, natomiast telomery tworza strukture bukietu
przy otoczce jadrowej. Chromosomy homologiczne bedace w roéznej konfor-
macji, tworzq struktury petli wzdluz chromosomdéw, nastepnie ,,zamykajq si¢”
i chromosomy paruja prawidlowo w 50% mejocytow. Wykazano [16], ze Cdk2
ssakow moze zastepowaé Ime2 u mutantow drozdzy, prowadzac do nadekspresji
drozdzowych homologoéw genow Asyl i Hopl. Gen Ime?2 jest gtownym koordy-
natorem premejotycznej replikacji, transkrypcji gendw wczesnej mejozy i segregacji
chromosomoéw. Sugeruje to, ze rozpoznanie homologéw u pszenicy, drozdzy i ssakow
jest procesem konserwatywnym, ktorego gléwnymi koordynatorami mejotycznymi
sa Phl/Cdk2/Ime2. Kontroluja one przedmejotyczna replikacje DNA i transkrypcje
gendw we wczesnej mejozie.
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ANALIZA SZCZEGOLOWEJ STRUKTURY LOCUS Phl

DNA genomu pszenicy zwyczajnej Triticum aestivum L. (2n = 6x = 42) sklada
si¢ z 16 miliardow par zasad w genomie haploidalnym, z ktorych tylko 1-5% stanowia
geny [15]. Fizyczne mapowanie, 3 025 genowych loci w liniach delecyjnych z 334
pojedynczymi peknigciami, pozwolito zidentyfikowac 18 gtéwnych i 30 mniejszych
obszaréw bogatych w geny — GRR (ang. GENE REACH REGIONS), stanowiacych
85% znanych genow i zajmujacych tylko okoto 29% genomu [6]. Jeden z gldéwnych
obszaréow bogatych w geny — GRR znajduje si¢ we frakcji o dlugosci 0,5 dlugiego
ramienia chromosomoéw z grupy 5 (5L0.5) i jest najlepiej opisany na chromosomie
SBL [15]. Obszar ten rozprzestrzenia si¢ na okoto 2,6% chromosomu 5B, co
przektada si¢ na okoto 21 milionow par zasad DNA. W tym obszarze wystepuje
okoto 20% wszystkich rekombinacji w chromosomie SB. Wtasnie w tym obszarze
GRR wystepuje locus Phl, gldéwny supresor parowania homeologicznego oraz 32
inne geny kodujace wazne cechy rolnicze. Parowanie tylko homologdéw prowadzi
do tego, ze pszenica alloheksaploidalna i allotetraploidalna zachowuja sie jak diploidy
i wykazuja dziedziczenie disomiczne. Za pomoca analizy telocentrycznej gen Phl
byt genetycznie zmapowany w okolicy 1-5 centimorganéw (¢cM) od centromeru w
chromosomie 5B pszenicy heksaploidalnej. U pszenicy tetraploidalnej, gen ten byt
fizycznie zmapowany pomiedzy prazkami C na 5BL1.5 i 5BL2.1. Otrzymano dwa
mutanty Phl — phlb i phlc kolejno w pszenicy heksaploidalnej i tetraploidalne;j.
Oba mutanty byly wynikiem delecji interstycjalnej wynoszacej odpowiednio okoto
1,05 pm i 0,84 pm. Otrzymano tez linie z duplikacja Phl — dup.Phl. Punkty
pekniecia terminalnej delecji SBL-1 i dystalnych punktow peknigcia phlb i phlc
mapowaty si¢ pomigdzy prazkami C SBL1.7 i 5BL2.1. Uwaza si¢, ze duplikacja
w tym obszarze odpowiada obszarowi delecji w phlc. Na podstawie mapy sprzezen
stwierdzono, ze genomy pszenicy i zyta sa istotnie kolinearne, ale niekiedy
kolinearnos¢ jest przerwana przez obecnos$¢ segmentow pochodzacych z innych
chromosoméw. Szczegdtowej analizy obszaru GRR z locus Phl dokonano za pomoca
fizycznej lokalizacji 213 grup specyficznych markerow SL uzywajac 5-nulli-
tetrasomikow, trzech mutantow delecja/insercja genu Phl i dziewigciu linii delecyjnych
z punktami pgknigcia w obrgbie obszaru 5L0.5. Gen Phl zlokalizowano w znacznie
mniejszym obszarze w regionie GRR. Z 61 markerow zmapowanych w czterech
podregionach GRR, 9 mapowalo si¢ w obszarze Phl. Ortologiczne obszary do obszaru
Phl w pszenicy zmapowano w Arabidopsis (71% sekwencji) i u ryzu (80%
sekwencji). Ortologi u ryzu byly obecne we wszystkich chromosomach, chociaz
wigkszos$¢ z nich (34%) mapowala si¢ na 9 chromosomie (R9). Nie zidentyfikowano
pojedynczego kolinearnego obszaru u Arabidopsis. Natomiast u ryzu w chromosomie
9 mapowalo si¢ 7 z 9 markeréw obszaru genu Phl w obszarze 450 tys. par zasad,
w tym samym porzadku genow. Szczegdtowa analiza motywow 91 domniemanych
gendw obecnych w obszarze 450 tys. par zasad pozwolita na identyfikacje 21 genow,
ktore moga wchodzi¢ w skiad genu Phl. Geny te byly zaangazowane w reorganizacje
chromatyny, taczenie mikrotubul, wiazanie DNA, czy tez odpowiadajace acetylotrans-
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ferazom, metylotransferazom oraz biatka specyficzne dla mejozy. Pie¢ z tych genow
dzielito wspdlne motywy z genami specyficznymi dla mejozy, takimi jak: Zipl, Scpl,
Cor 1, RAD50, RAD51 i RAD 57. Zidentyfikowano tez u pszenicy i u Arabidopsis
thaliana homologi tych gendw ryzu [15].

Jak juz wspomniano wczesniej, locus Phl w chromosomie 5B zawiera obszar
heterochromatyny subtelomerycznej oraz zbior siedmiu gendéw typu Cdk. Natomiast
w chromosomie 5A zbiér odpowiednich genow typu Cdk liczy pieé, a w SD dwa
geny. Z przeprowadzonej analizy sekwencyjnej wynika, ze w tych chromosomach
zbiory gendéw sa wynikiem procesu duplikacji tandemowej. Fenotyp Phl jest
specyficzny dla chromosomu 5B i geny tylko z tego zbioru ulegaja transkrypcji.
Transkrypcji ulegaja takze dwa pseudogeny Cdk-like B6 i Cdk-like B7, jednakze
nie stwierdzono obecnosci biatkowych produktow transkrypcji tych pseudogenow.
Uwaza sig, ze prawdopodobnie ich transkrypcja jest zwiazana z obecnoscia
fragmentu heterochromatyny, a produktem moze by¢ niekodujacy RNA zaangazo-
wany w mechanizm interferencji [1].

HODOWLA PSZENICY A LOCUS Phl

Jaki zwiazek ma dzialanie locus Phl z postgpem w hodowli odmian pszenicy?
Otoz wiele dzikich gatunkdw, spokrewnionych lub nie spokrewnionych z pszenica,
zawiera interesujace cechy, ktore mozna byloby wykorzysta¢ w hodowli pszenicy.
Krzyzowanie takich gatunkéw z pszenica prowadzi do powstania mieszancow, ktore
posiadaja zwykle haploidalny zestaw genomow pszenicy i gatunku dzikiego.
Parowanie migdzy tymi chromosomami jest bardzo rzadkie i jeszcze rzadszy jest
crossing over, co zmniejsza szanse na wprowadzenie zadanego genu z dzikiego
gatunku do pszenicy. Odpowiedzialny za to jest locus Phl. W ciagu ostatnich 25
lat uzywano do krzyzowania linii pszenicy z delecja locus Phl, w mieszancach z
tymi liniami wystgpowalo parowanie homeologiczne, ale chromosomy byly tak
zreorganizowane, ze niemozliwa byla rekombinacja pomigdzy chromosomami pszenicy
i dzikich gatunkow. Otéz wynika z tego, ze nie delecja locus, ale jego czasowe
wylaczenie dawaloby szans¢ na uzyskanie parowania homeologicznego i rekombi-
nacje. Z tego powodu lepsze poznanie dziatania locus Phl jest konieczne dla postepu
hodowli pszenicy [9, 12].
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