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Molekularne podtoze udomowienia kukurydzy

Molecular background of maize domestication

Dobor sztuczny towarzyszacy procesowi udomowienia kukurydzy opieral si¢ gltownie na
selekcjonowaniu okreslonych fenotypow, w efekcie czego powstaty populacje osobnikow jakosciowo
roéznych od dzikiego przodka. Dalsze zmiany w genomach gatunkéw udomowionych zachodzily na
etapie hodowli, podczas ktorego z odmian lokalnych otrzymywano, bazujac na ich zmiennosci, linie
wsobne (inbred lines) o pozadanych cechach. Powstalo szereg hipotez majacych wyjasni¢ drogi
ewolucji kukurydzy uprawnej i rozpozna¢ zrédla jej zmiennosci. Dzi§ wiadomo, iz kukurydza
udomowiona zostata tylko raz, w poludniowo-zachodnim Meksyku, w dolinie rzeki Balsas, okoto 9000
lat temu. W ciagu ostatniej dekady, na podstawie analizy populacji uzyskanej z krzyzowania teosinte z
kukurydza, zidentyfikowano cztery gldwne geny zwiazane z cecha udomowienia: th1, Barren stalkl,
tgal, ramosa2. Wykazano, ze wszystkie cztery, wyzej wymienione geny koduja czynniki
transkrypcyjne. W artykule przedstawiono wspodtczesny stan wiedzy odnosnie specyfiki genomu
kukurydzy warunkujacej ogromna zdolno$¢ adaptacyjng tego gatunku jako tlo dla procesow
zwiazanych z jego udomowieniem.

Stowa kluczowe: dobdr sztuczny, genom, hodowla, kukurydza, selekcja, udomowienie, zmienno$¢
genetyczna

Artificial selection during maize domestication was based mostly on selection of certain
phenotypes. That resulted in creating populations differing in many aspects from teosinte — the wild
progenitor of modern maize. Similar changes took place during breeding phase, when exploitation of
natural variation of local landraces gave rise to several inbred lines bearing the desired features. The
questions of maize origin and the sources of its variability were addressed by several authors. In
accordance with the current paradigm, maize was domesticated only once, in southwestern Mexico, in
the valley of Balsas river, about 9000 BP. During the last decade several genes associated with
domestication were identified (b1, Barren stalkl, tgal, ramosa2). It was shown that all four genes
encode transcription factors. This article shows current understanding of unique features of maize
genome. This uniqueness is discussed in the context of domestication and breeding processes of Zea
mays.
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WSTEP

W 1896 roku rozpoczat si¢ trwajacy do dzis The Illinois Long-Term Selection
Experiment — program hodowlany, ktorego celem byta selekcja roslin nalezacych do
jednej linii wsobnej (Burr's White) pod katem zawartosci biatka i thuszczéw w ziarniakach
(Hopkins, 1899). Ziarniaki z pokolenia zerowego zostaly podzielone na grupy o ré6znym
sktadzie chemicznym, po czym kazda z nich stata si¢ zaczatkiem oddzielnej subpopulacji
krzyzowanej potem wsobnie (Moose i in., 2004). Program ten jest niezwykle istotny z kilku
powodow. Po pierwsze, jest to najdtuzszy tego typu eksperyment przeprowadzony dla
ro$lin wyzszych. Po drugie, ziarniaki uzyskiwane w kolejnych latach sg dostgpne do
badania, przez co moze on dostarczy¢ wielu informacji, zarowno iloSciowych, jak i
jakosciowych, na temat mechanizmoéw zachodzacych podczas doboru sztucznego, i
posrednio, w trakcie ewolucji na drodze doboru naturalnego. Po trzecie, zastosowanie
nowoczesnych metod biologii molekularnej dla ziarniakéw z kolejnych pokolen,
Ww polaczeniu zrosnaca wiedza na temat zsekwencjonowanego kilka lat temu genomu
kukurydzy (Schnable i in., 2009) moze utatwi¢ zidentyfikowanie genéw odpowiedzialnych
za konkretne zmiany fenotypowe. Wreszcie po czwarte, eksperyment ten pokazat iz po
ponad stuleciu poszczegdlne subpopulacje wcigz zachowujg znaczny stopien zmiennosci
genetycznej (Moose i in., 2004).

Ostatnia obserwacja jest niezwykle interesujaca w kontekScie udomowienia i hodowli
kukurydzy. Gatunek ten jest jedng z najwazniejszych dla rolnictwa ro$lin: areat jego upraw
rozcigga si¢ pomigdzy 50°N a 40°S i sigga wysokosci 3500 m. n.p.m. w Andach (Tenaillon
i Charcosset, 2011). W poréwnaniu z dwoma innymi gatunkami zbdz o globalnym
Znaczeniu — pszenica i ryzem — uprawa i obrobka plonow kukurydzy jest niezwykle
prosta. Dodatkowo kukurydza jest zbozem wszechstronnym — jest wykorzystywana nie
tylko jako zywnos$¢, ale jest rowniez zrodlem pasz oraz biopaliw (Chapman, 1996).
Mnogo$¢ zastosowan kukurydzy oraz rozlegly areal upraw sa wynikiem olbrzymiego
zréznicowania genetycznego u tego gatunku. Resekwencjonowanie szesciu elitarnych linii
wsobnych doprowadzilo do stwierdzenia obecno$ci w genomie kukurydzy miliona
polimorfizméw pojedynczego nukleotydu (SNP) oraz 3000 polimorfizméw typu InDel
w stosunku do linii B73, ktérej genom zostat zsekwencjonowany jako pierwszy (Lai i in.,
2010). Ocenia sig, iz polimorfizm u kukurydzy jest kilkukrotnie wyzszy niz w przypadku
wigkszo$ci ro§lin uprawnych (Tian i in., 2009), a dwie linie wsobne Zea mays moga si¢ od
siebie r6zni¢ w stopniu wigkszym niz cztowiek i szympans (Walbot, 2009).

Z punktu widzenia gospodarki pojawia si¢ pytanie o przyczyne zmiennosci obserwo-
wanej u kukurydzy oraz perspektywy jej wykorzystania w celu otrzymania nowych
materiatdw hodowlanych. Genetyka populacyjna przewiduje, iz neutralna zmiennos¢
genetyczna wzrasta, gdy mamy do czynienia zduza populacja oraz wysokim
wspotczynnikiem mutacji (Tian i in., 2009). Mimo iz Zea mays posiada dtuga historie jako
roslina uprawna, wciaz charakteryzuje si¢ wysokim zréznicowaniem: ocenia si¢, iz
wspotczesne linie wsobne kukurydzy zachowaty okolo 60% zmienno$ci stwierdzonej
u dzikiego przodka i 80% zmiennosci populacji, z ktorych si¢ wywodza (Tenaillon i in.,
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2001). Dla porownania, pochodzacy rowniez z Ameryki pomidor utracit w trakcie
udomowienia i dalszej hodowli az 95% swojej zmiennosci genetycznej (Tian i in., 2009).
W literaturze przedmiotu funkcjonuja dwa modele tlumaczace utrzymywanie si¢
wysokiego stopnia polimorfizmu w populacjach poddawanych silnej selekcji: (i)
infinitezymalny model Fishera, zaktadajacy iz w trakcie selekcji zmianom podlega duza
liczba alleli, przy czym kazdy z nich ma niewielki wplyw na zmiennos$¢ fenotypowa; nie
ma tu potrzeby generowania nowej zmiennosci w trakcie selekcji (Fisher, 1930) oraz (ii)
zmienno$¢ jest generowana przez mutacje w trakcie procesu selekcji, co zapobiega jej
spadkowi (Tenaillon i in., 2004). Aby oszacowaé¢ potencjal hodowlany kukurydzy
wynikajacy z polimorfizmu, nalezy znalez¢ jego zrodta wynikajace zarowno z architektury
genomu, jak ize zmienno$ci udzikiego przodka oraz oceni¢ wplyw efektow
demograficznych zwigzanych z doborem sztucznym na zrdéznicowanie genetyczne.

MODEL UDOMOWIENIA GENOMU NA PRZYKEADZIE KUKURYDZY

Dobor sztuczny towarzyszacy procesowi udomowienia szeregu gatunkow roslin
1 zwierzat opierat si¢ gtdbwnie na selekcjonowaniu okreslonych fenotypow, co pociaggato za
sobg wywieranie presji selekcyjnej na okreslone geny. W efekcie powstawaly populacje
osobnikow jakosciowo roznych od dzikiego przodka, (odmiany lokalne — landraces).
Dalsze zmiany w genomach gatunkéw udomowionych zachodzily na etapie hodowli,
podczas ktorego z odmian lokalnych otrzymywano, bazujac na ich zmiennosci, linie
wsobne (inbred lines) o pozadanych cechach (Yamasaki i in., 2007). Zidentyfikowanie
i charakterystyka genow, ktore podlegaly selekcji na etapie udomowienia oraz hodowli,
jest niezwykle istotne w konteks$cie oceny mozliwo$ci uzyskania nowych materiatow
hodowlanych danego gatunku (Vigouroux i in., 2002).

W przypadku roslin uprawnych identyfikacja genow selekcjonowanych podczas
udomowienia bywa problematyczna. Metody pozwalajagce na powigzanie fenotypu
z okreslonymi genami, takie jak mapowanie /oci cech ilosciowych (QTL) oraz analiza
asocjacyjna polegaja na analizie zréznicowania na poziomie nukleotydowym, natomiast
omawiane geny charakteryzuja si¢ zwykle niskim polimorfizmem, przez co sg niewidoczne
dla opisywanych metod (Yamasaki i in., 2007).

Yamasaki i in. (2005) skonstruowali teoretyczny model wptywu doboru sztucznego na
roznorodno$¢ genetyczng dla gatunku udomowionego jednokrotnie — takiego jak
kukurydza — przedstawiony na rysunku 1. Geny zostaty w tym modelu podzielone na trzy
kategorie: (i) geny neutralne, nie podlegajace bezposrednio doborowi sztucznemu, (ii)
geny podlegajace selekcji podczas udomowienia dzikiego przodka (nazywane dalej genami
udomowionymi) oraz (iii) geny selekcjonowane po udomowieniu, w procesie uzyskiwania
linii wsobnych. Udomowienie i dalsza hodowla zmniejszaja polimorfizm wszystkich
trzech klas genow w stosunku do sytuacji u dzikiego przodka, co jest wynikiem wahan
liczebnos$ci populacji zwigzanych z selekcja (efekt waskiego gardla). Wskutek
ukierunkowanej selekcji geny udomowione oraz geny selekcjonowane podlegajg redukcji
polimorfizmu w jeszcze wickszym stopniu niz geny neutralne. W przypadku genoéw
udomowionych, ich poziom polimorfizmu bedzie podobny u wszystkich odmian 1 linii
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wsobnych, natomiast dla danego genu selekcjonowanego w trakcie hodowli bedzie on

odmienny u réznych linii wsobnych.

E A @

=@ 2 A o-@oz

Q gen neutralny
[ ] gen udomowiony

A gen selekcjonowany
w trakcie hodowli

N7 efekt waskiego gardta

H H Selekcja nowych
materiatdw hadowlanych

wielko$¢ puli
- . —
genetycznej

Rys. 1. Model udomowienia genomu kukurydzy. Poszczegoélne figury reprezentuja rézne geny,
natomiast szrafura zaznaczono allele pojedynczych genéw. Podczas procesu udomowienia selekcji
poddawany jest wylacznie gen udomowiony, jednak dochodzi tez do niewielkiego spadku
zréznicowania pozostalych genéw. W procesie hodowli wielko$¢ puli genetycznej ulega dalszej redukcji
na skutek selekcji, skierowanej gléwnie na gen warunkujacy korzystne dla hodowcy cechy
Fig. 1. A model of domestication of maize genome. Each figure represents different genes and shades
show different alleles of each gene. During domestication only domesticated gene is selected, however
the diversity of the rest of genes also decreases slightly. During breeding phase, the genetic pool
experiences a further reduction due to selection for genes bearing the desired features

Korzystajac z opisanego modelu stwierdzono, iz okoto 3% (~1200) genow kukurydzy
nosi $lady doboru sztucznego (Yamasaki i in., 2005). Takze inni autorzy potwierdzaja
réznice polimorfizmu na poziomie nukleotydowym pomigdzy genami neutralnymi
a genami podlegajacymi doborowi sztucznemu u kukurydzy (Gallavotti i in., 2004;
Tenaillon i in., 2004). Opisany model nie thumaczy jednak sposobu dziatania selekcji na
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etapie udomowienia i hodowli oraz nie wyjasnia, jak bedzie si¢ zachowywata zmienno$¢
genetyczna podczas omawianych procesow.

GENOM KUKURYDZY JAKO ZRODLO POLIMORFIZMU

W 2009 roku zostat opublikowany genom kukurydzy B73 (Schnable i in., 2009). Tym
samym kukurydza jest jednym z pi¢ciu gatunkdéw rodziny wiechlinowatych (obok ryzu,
sorgo, wlosnicy zielonej oraz ktosownicy dwuktoskowej) o zsekwencjonowanym genomie.
Przy wielkosci 2,3 Gpz jest on trzykrotnie wigkszy niz u blisko spokrewnionego z nig sorgo
oraz cechuje si¢ wysokim stopniem polimorfizmu (Paterson i in., 2009). Tak duzy rozmiar
wynika zapewne z jego allotetraploidalnego charakteru: w linii rodowej prowadzacej do
kukurydzy przed okoto 5 Ma nastgpita duplikacja genomu na skutek hybrydyzacji dwoch
blisko spokrewnionych gatunkow bedacych przodkami Zea mays, po czym dochodzito do
stopniowej utraty okoto potowy zduplikowanych genow (Gaut i Doebley, 1997
Swigonowa 1iin., 2004). Kukurydza posiada okoto 32000 gendéw, co jest wielkoscig
zblizong do liczby gendow cztowieka, zlokalizowanych na dziesigciu chromosomach
(Schnable i in., 2009). Badania cytologiczne wykazaty, ze genom kukurydzy zawiera wiele
regiondow homologicznych, czego dowodem sg czesto spotykane ukukurydzy
zduplikowane fragmenty chromosomowe (Gaut i in., 2000). Istotng jego cze$¢ stanowia
transpozony (sekwencja DNA, ktéra moze przemieszczac¢ si¢ na inng pozycje w genomie
tej samej komodrki w wyniku procesu zwanego transpozycjg) oraz retrotranspozony
(zawieraja geny kodujace enzymy niezbedne do przemieszczania si¢ w procesie
transpozycji; Katsiosis i in., 1997). Ruchome elementy genetyczne sa rozmieszczone
rownomiernie w calym genomie, glownie w regionach flankujacych genow i stanowig
okoto 85% jego dtugosci (Schnable i in., 2009), co jest warto$cig wyzsza w poréwnaniu z
innymi gatunkami zb6z (Messing i in., 2004).

Kolejng charakterystyczng cechg genomu kukurydzy jest wspomniana wcze$niej
zmienno$¢ na poziomie nukleotydowym. Ma ona swoje odzwierciedlenie w olbrzymigj
zmienno$ci fenotypowej, ktorg zauwazyl juz Darwin (1868). Ocenia si¢, ze materiat
genetyczny dwoch linii wsobnych Zea mays ro6zni si¢ od siebie bardziej niz genomy dwoch
gatunkow hominidow, ktorych linie rodowe rozeszty si¢ kilka milionow lat temu (Walbot,
2009). Zmiennos$¢ u wigkszosci innych roslin uprawnych jest 2—5 razy nizsza, natomiast w
przypadku cztowieka zmienno§¢ wewnatrzpopulacyjna jest okoto pietnastokrotnie nizsza
(Tian i in., 2009). Bardzo czgstym zjawiskiem jest brak wspotliniowosci duzych odcinkow
chromosomowych u dwoch blisko spokrewnionych linii wsobnych, przy czym moze ona
dotyczy¢ fragmentow konserwowanych ewolucyjnie, wykazujacych wspdtliniowos¢ na
poziomie rodziny, czy nawet klasy (Fu i in., 2001). Wsrdd czynnikoéw decydujacych
0 utrzymywaniu si¢ wysokiej zmiennosci u kukurydzy wymienia si¢ niedawng duplikacje
catego genomu iduzg liczbe ruchomych elementéw genetycznych (Lai i in., 2010),
niewystepowanie samozaptodnienia w populacjach naturalnych i wysoki poziom
rekombinacji (Fu i in., 2001), czy tez duza liczebnos¢ populacji na réznych etapach
hodowli (Vigouroux i in., 2002), mechanizm selekcji genéw w procesie udomowienia
(Wang i in., 1999) oraz wysoka zmiennos¢ u dzikiego przodka (Hufford i in., w druku).
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Niedawna, w skali geologicznej, duplikacja genomu oraz duzy udziat transpozondéw
W genomie sg przytaczane jako przyczyny utrzymywania si¢ wysokiej roznorodnos$ci takze
u innych gatunkoéw zbdz takich jak pszenica, zyto, czy jeczmien (Lai i in., 2005; Scherrer
iin., 2005). Ponadto uwaza si¢, iz ewolucja uroslin opiera si¢ w duzym stopniu na
kolejnych cyklach duplikacji genomu oraz stopniowej i selektywnej utraty dodatkowych
kopii (Flagel i Wendel, 2009; Gaut iin., 2000); gatunki, u ktorych duplikacja zaszla
stosunkowo niedawno charakteryzuja wigkszy polimorfizm na poziomie genotypu
i fenotypu, przez co majg wigksza szans¢ na udomowienie (Wang i Dooner, 2012).

Szczegdlng role w generowaniu polimorfizmu u kukurydzy maja ruchome elementy
genetyczne. Wydaje sig¢, ze to ich aktywno$¢ odpowiada za obserwowane réznice na
poziomie nukleotydowym pomiedzy réznymi liniami wsobnymi (Song i Messing, 2003;
Brunner iin., 2005; Lai iin., 2005). Interesujacym przyktadem jest mutant sh2-7527
kukurydzy, ktéry powstal podczas jednego z programow hodowlanych w latach 70-tych
XX wieku (Eckart, 2003). Okazato si¢, iz za mutacj¢ w genie shrunken 2 odpowiada
transpozon zrodziny helitronow (Lal i in., 2003). Transpozony te charakteryzuje
nietypowy mechanizm transpozycji: po genomie wedruje jedynie jedna z nici; druga jest
odtwarzana przy wykorzystaniu komorkowej maszynerii stuzacej do naprawy DNA
(Kapitonov i Jurka, 2007). Helitrony niezwykle tatwo przechwytuja geny gospodarza —
transpozony te nie maja Scisle zdefiniowanych sekwencji flankujacych, wobec czego cate
geny lub ich fragmenty ulegajg transpozycji (Feschotte iin., 2002). Lal iin. (2003)
uwazaja, ze niektore helitrony u kukurydzy moga posiada¢ w pelni funkcjonalny gen
helikazy RNA, pozwalajacy na tworzenie hybryd RNA-DNA iulega¢ dzigki temu
transpozycji do gendéw podlegajacych transkrypcji. Dodatkowo helitrony moga
powodowac transpozycje gendw gospodarza za posrednictwem wiruséw: wydaje sie, ze
geminiwirusy — grupa charakterystyczna dla krolestwa ro§lin — wyewoluowaty
z helitronow (Kapitonov iJurka, 2001). Morgante iin. (2005), badajac polimorfizm
genetyczny dwoch linii wsobnych kukurydzy ocenili, ze helitrony odpowiadaja za okoto
80% sposrdd 10000 insercji pochodzenia transpozononowego. Inne typy transpozondéw
rowniez biorg czynny udzial w rearanzacji genomu roslin uprawnych, a by¢ moze nawet
w ewolucji gendw, czego przyktadem sg transpozony typu Pack-MULE — Mutator-like
Transposable Elements (Jiang i in., 2004).

Oile wudzial ruchomych elementow genetycznych w generowaniu zmienno$ci
u kukurydzy na poziomie nukleotydowym jest niepodwazalny, o tyle mozna mie¢
watpliwosci, co do ich udzialu w generowaniu zmiennosci cech uzytecznych rolniczo.
Nalezy pamigtac, ze transpozony przenosza przede wszystkim fragmenty gendéw, co rzadko
prowadzi do powstania nowej uzytecznej cechy (Lal i in., 2003). Z drugiej strony Morgante
iin. (2005) oszacowali, iz dwie linie wsobne kukurydzy réznig si¢ od siebie lokalizacja
okolo 20% genow (w analizie uwzgledniono 21000 — catych lub ich fragmentow).
Przetasowanie /loci najprawdopodobniej mialo miejsce juz na poziomie pierwotnie
udomowionych odmian lokalnych, za$ ich krzyzowanie doprowadzito do dalszego wzrostu
nier6wnowagi sprz¢zen (Yamasaki i in., 2007). Wydaje si¢ jednak, iz gtowna przyczyng
olbrzymiej zmienno$ci genetycznej kukurydzy jest porownywalna lub wigksza zmiennosé
dzikiego przodka.
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UDOMOWIENIE KUKURYDZY

Pochodzenie kukurydzy, dokladny czas jej udomowienia oraz liczba epizodow
domestykacji, przez dlugi czas byly przedmiotem sporéw pomig¢dzy badaczami, ktorzy
probujac je wyjasni¢ wysuwali niejednokrotnie sprzeczne hipotezy (Chapman, 1996). Dzi$
wiadomo, iz kukurydza udomowiona zostala tylko raz w potudniowo-zachodnim
Meksyku, w dolinie rzeki Balsas, okoto 9000 lat temu (Piperno i in., 2009; Ranere i in.,
2009). Najblizszymi zyjacymi krewnymi kukurydzy uprawnej (Zea mays ssp. mays) sa inne
trawy z rodzaju Zea, okreslane w literaturze anglosaskiej jako teosinte (Chapman, 1996).
Rodzaj Zea obejmuje 5 gatunkdow: Z. mays, Z. diploperennis, Z. perennis, Z. luxurians
i Z. nicaraguensis, natomiast w obrgbie gatunku Z. mays wyroznia si¢ 4 podgatunki: Z.
mays ssp. mays, Z. mays ssp. mexicana, Z. mays ssp. parviglumis, Z. mays ssp.
huehuetenangensis (Hufford i in., w druku). Dane molekularne i archeologiczne wskazuja,
iz przodkiem kukurydzy jest tzw. Balsas teosinte — Z. mays ssp. parviglumis —
aczkolwiek wykazano, iz w pdzniejszym okresie dochodzito do hybrydyzacji kukurydzy
z Z. diploperennis, Z. luxurians oraz z wszystkimi trzema dzikimi podgatunkami Z. mays,
co w duzej mierze wynikato ze wspolnej uprawy réznych gatunkow i podgatunkow rodzaju
Zea (Wang iin., 1999; Piperno i Flannery, 2001; Piperno i in., 2009; Hufford i in.,
w druku).

Zea mays ssp. parviglumis charakteryzuje si¢ wyzszg zmiennos$cig genetyczng niz
kukurydza (Moeller i in., 2007). Niedawna duplikacja genomu, duza liczba ruchomych
elementéw genetycznych oraz charakterystyczny dla traw wyzszy wspotczynnik mutacji
(Gaut 1 in., 1996) byly zapewne podlozem zmiennosci uteosinte na poziomie
nukleotydowym. Z kolei mozaikowy charakter siedlisk w rejonie Kordyliery Meksykan-
skiej w potaczeniu z okresowymi fluktuacjami klimatu wywieraly presje selekcyjng na
liczne subpopulacje tej rosliny, przenoszac cze$¢ zmienno$ci genetycznej na poziom
fenotypu (Moeller i in., 2007).

Wydaje sig, ze efekt waskiego gardta podczas udomowienia teosinte byl niewielki, co
przelozylo si¢ na zachowanie duzej czegsci zmiennosci u kukurydzy (Tian i in., 2009).
Wiadomo, iz spotecznosci, ktore udomowity kukurydz¢ byly nieliczne iodbywaty
okresowe wedrowki w ciagu roku (Ranere i in., 2009). Sprzyjato to zapewne wymianie
materialow hodowlanych z innymi wspolnotami, utatwialo krzyzowanie odmian oraz
hybrydyzacje z r6znymi subpopulacjami teosinte. Kukurydza byta przez stulecia podstawa
wyzywienia wielu spotecznosci w Nowym Swiecie. Nawet niewielkie populacje ludzkie,
aby przetrwac, potrzebowaty ziarniakéw z setek, czy tysiecy osobnikow, dzieki czemu
poszczegolne lokalne odmiany byly niezwykle liczne. Wszystkie wymienione powyzej
czynniki sprzyjaty utrzymaniu zmiennosci genetycznej na wysokim poziomie (Tian i in.,
2009).

Wskutek udomowienia dosztlo u kukurydzy do szeregu znaczacych zmian
morfologicznych w stosunku do dziko rosnacych przedstawicieli rodzaju Zea. Obejmuja
one nie tylko réznice w pokroju rosliny, ale réwniez zmiang budowy kwiatostanéw i nasion
— odpowiednik kolby u teosinte ma kilka nasion, do tego kazde z nich jest otoczone twarda
okrywa, podczas gdy u kukurydzy sa one wigksze, nagie, a pojedyncza kolba zawiera ich
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kilkaset (Doebley i in., 1990). Wymienione rdéznice kontrastujag z wysokim stopniem
podobienstwa genomoéw obydwu gatunkow i, co wigcej, mialy miejsce na przestrzeni kilku
tysiecy lat — materialy hodowlane sprzed okoto 4500 lat posiadaty juz allele
charakterystyczne dla wspotczesnej kukurydzy (Jaenicke-Despres i in., 2003). Nalezy
wobec tego przypuszczac, ze udomowienie kukurydzy bylo procesem szybkim i dokonato
si¢ wskutek zmian w niewielu genach, przy czym sumaryczna wartos$¢ tych zmian byta
bardzo duza (Tian i in., 2009).

Beadle, autor koncepcji o pochodzeniu kukurydzy od teosinte wykazal, korzystajac
z metod genetyki klasycznej, ze za rdéznice pomigdzy obydwoma gatunkami odpowiada
pig¢ gendéw (Beadle, 1980). Mapowanie loci cech iloSciowych potwierdzito t¢ hipoteze
(Doebley i in., 1990; Doebley i Stec, 1993) i doprowadzito do zidentyfikowania czterech
sposrod pigciu postulowanych gendow (Buckler i in., 2006). Locus, ktory najprawdo-
podobniej podlegat selekcji jako pierwszy to tgal (teosinte glume architecturel). Gen ten
kontroluje powstawanie twardej okrywy owocowo-nasiennej wokot ziarniakow u teosinte
(Dorweiler iin., 1993). Uzyskanie mutanta znagimi nasionami stanowilo przelom
w hodowli Zea mays — twarde okrywy chronigce nasiona przed strawieniem
w przewodzie pokarmowym zwierzat znacznie utrudnialy wykorzystanie tej rosliny przez
cztowieka. Zmiany w morfologii kolby sa kontrolowane przez inny zidentyfikowany
niedawno, aczkolwiek stabo poznany gen ramosal-ral (Vollbrecht i in., 2005). Allel genu
tgal ukukurydzy rézni sie od typu dzikiego zamiang tylko jednego aminokwasu
w kodowanym biatku; selekcja tego genu na etapie udomowienia byta bardzo silna, jednak
przy zatozeniu duzej populacji wyjsciowej, mozliwa do uzyskania w stosunkowo krotkim
czasie (Wang i in., 2005).

Kolejnym sposrdd loci selekcjonowanych w procesie udomowienia kukurydzy jest ¢b/
(teosinte branchedl), ktory odpowiada za dominacje¢ wierzchotkowa i pokrdj rosliny: allel
dziki warunkuje powstanie rosliny o silnie rozgalezionym pokroju, przy czym kazdy
z pedow jest zakonczony kwiatostanem meskim, natomiast u kukurydzy pedy boczne sa
silnie skrocone izakonczone kolbami (Doebley i in., 1997). Rowniez czwarty
z udomowionych loci — barren stalkl — kontroluje pokroj rosliny poprzez uczestnictwo
w formowaniu merystemu bocznego pedu (Gallavotti i in., 2004). W przypadku tb1,
doborowi sztucznemu w trakcie udomowienia nie podlegat wilasciwy gen, ktory
charakteryzuje si¢ poziomem polimorfizmu zblizonym do teosinte, ale jego sekwencja
regulatorowa (Wang i in., 1999).

Ostatni  sposréd loci postulowanych przez Beadle'a nie zostal jak dotad
zidentyfikowany, jednak wiadomo, ze duzy fragment chromosomu 10 nosi $lady
niezwykle silnej selekcji — wyzszej niz w przypadku tgal czy tb1, co moze swiadczyc, iz
ten fragment genomu ulegat selekcji zard6wno na etapie domestykacji, jak i hodowli (Tian
i in., 2009). Co ciekawe, wszystkie cztery udomowione geny (tgal, ral, thi, bsl) koduja
czynniki transkrypcyjne (s3 to zazwyczaj geny plejotropowe, ktdérych mutacje powoduja
daleko idace zmiany fenotypowe), co thumaczy dlaczego udomowienie kukurydzy mogto
mie¢ miejsce w krotkim czasie poprzez selekcje niewielu genéw. Dodatkowo selekcja
jedynie kilku genow powodowata niewielka redukcje zroéznicowania genetycznego na
poziomie calej populacji (Buckler i in., 2006). Wydaje si¢, ze odwrotny mechanizm —

48



Alicja Sobkowiak ...

selekcja wielu genow o niewielkim efekcie fenotypowym i wyzsza redukcja polimorfizmu
— mial miejsce na etapie hodowli.

NOWE KIERUNKI W HODOWLI KUKURYDZY

Jak wspomniano we wstepie, kukurydza jest rosling wyjatkowo tatwa w uprawie
1 wszechstronng. Jako ze wspdlczesnie ma ona wiele zastosowan, prowadzone programy
hodowlane mozna podzieli¢ na kilka grup: (i) programy majgce na celu uzyskanie
materiatdw hodowlanych o zwigkszonej odpornosci na stresy abiotyczne i biotyczne; (ii)
dazace do uzyskania linii charakteryzujacych si¢ zréznicowanym sktadem chemicznym;
(ii1) programy skierowane na otrzymanie roslin przydatnych do produkcji biopaliw.

Wielkos$¢ 1jakos¢ ziarniakow byta cechg selekcjonowang juz w czasach pre-
kolumbijskich. Skrobia jest glownym materialem zapasowym w ziarniakach i stanowi
nawet trzy czwarte jego masy (Tian i in., 2009). Wykazano, ze sposrod szesciu znanych
gendw biorgcych udziat w biosyntezie skrobi, cztery noszg silne slady doboru sztucznego,
przy czym kazdy z nich odpowiadat jedynie za kilka procent obserwowanej zmiennosci
fenotypowej (Wilson i in., 2004). Analiza aDNA z ziarniakoéw wykazata, ze co najmniej
jeden z omawianych gendéw sugaryl (sul) podlegat selekcji juz w pierwszych wiekach
naszej ery (Jaenicke-Despres i in., 2003). Niestety autorzy publikacji nie analizowali
pozostatych genéw zaangazowanych w biosynteze skrobi.

Sktad chemiczny ziarniakow jest przedmiotem trwajacego od ponad stu lat
eksperymentu hodowlanego The Illinois Long-Term Selection Experiment. Poczatkowa
populacja jednej z linii wsobnych zostala podzielona na cztery subpopulacje, sposrod
ktorych kazda reprezentowata skrajnie wysoka lub niskg zawarto$¢ thuszczow badz biatka
(Moose i in., 2004). W potowie XX wieku kazda z subpopulacji podzielono na dwie czesci,
przy czym w jednej z nich kontynuowano dotychczasowy kierunek selekcji, a w drugiej go
odwrécono. Po ponad stu sezonach wegetacyjnych uzyskano ziarniaki o zawartosci biatka
z zakresu 5-35% oraz zawierajgce 0—20% thuszczoéw, wobec wyjsciowych wartosci 8—12%
dla biatek i 4-6% dla tluszczoéw (Dudley i Lambert, 2004). Proba skorelowania uzyskanych
zmian fenotypowych z okreslonymi loci wykazata, iz selekcja pod katem zawartosci biatka
wywotala zmiany w 102—179 loci, natomiast selekcja pod katem zawartosci thuszczow 14—
69 loci (Dudley i Lambert, 1992; 2004). Co wiecej, selekcja pod katem sktadu chemicznego
ziarniakdw pociagneta za sobg wiele innych zmian fenotypowych, czgsto dotyczacych cech
pozornie nie zwigzanych z pierwotnie selekcjonowanymi, takich jak rozgaltezienie
kwiatostanu meskiego, odporno$¢ na stresy biotyczne, czy dtugos¢ trwania poszczegolnych
faz cyklu rozwojowego (Raboy i in., 1989; Berke i Rocheford., 1999; Dudley i Lambert,
2004). Tym samym opisywany eksperyment sugeruje, podobnie jak wczesniejsze
przyktady selekcji genoéw zwigzanych zadaptacja do klimatu umiarkowanego, iz
zmienno$¢ genetyczna kukurydzy podczas hodowli zachowuje sie¢ zgodnie
z przewidywaniami infinitezymalnego modelu Fishera (1930).

Rodzaj materiatu zapasowego w ziarniakach byt takze celem selekcji wielu innych
programdéw hodowlanych. Warto tu wspomnie¢ o tzw. quality protein maize (QPM): grupie
linii przeznaczonych gldwnie na rynek krajow rozwijajacych si¢. Posiadaja one zwigkszona
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zawarto$¢ lizyny i tryptofanu, niezbednych w prawidtowej diecie aminokwasow, ktore
zazwyczaj wystepuja w ziarniakach zb6z w niewielkich ilosciach, co wymusza
konieczno$¢ uzupelniania diety (Prasanna i in., 2001). Linie charakteryzujace si¢
zwigkszong zawarto$cia wspomnianych aminokwaséw wyselekcjonowano w latach 60.
ubieglego stulecia, u mutanta opaque-2 (Mertz i in., 1964). Locus o2 koduje czynnik
transkrypcyjny regulujacy ekspresje zein (Schmidt i in., 1990). Z mutantem o2 wigzano
duze nadzieje w krajach rozwijajacych sie, jednak bardzo szybko okazato si¢, iz wykazujg
one szereg niekorzystnych efektow plejotropowych, takich jak obnizony plon czy
zwigkszona podatno$¢ na stresy biotyczne (Bjarnason i Vasal, 1992). Dopiero dzigki
umiejetnemu krzyZzowaniu z szeregiem odmian pochodzacych z Ameryki Srodkowej udato
si¢ zlikwidowac¢ negatywne efekty fenotypowe mutanta o2 (Prasanna i in., 2001).

Stosunkowo od niedawna kukurydza jest wykorzystywana jako ro$lina energetyczna do
produkc;ji biopaliw. Jej przydatnos$é pod tym katem wynika z dwoch cech: Zea mays jest
ro$ling o fotosyntezie typu C4 — gatunki o tym typie asymilacji CO2 charakteryzuja si¢
wydajniejszym przyrostem biomasy (Sage i Kubien, 2003) — oraz, podobnie jak inne
popularne rosliny energetyczne (palczatka Gerarda, miskant, sorgo czy trzcina cukrowa)
jest przedstawicielem plemienia palczatkowych (Andropogoneae) — trawy ztej grupy
oprocz fotosyntezy C4 osiagaja czesto duze rozmiary. Pozycja kukurydzy w grupie roslin
energetycznych jest wyjatkowa: po pierwsze, jest ona dobrze poznanym pod katem
fizjologii i genetyki gatunkiem, przez co moze stanowi¢ organizm modelowy w stosunku
do swoich najblizszych krewnych, po drugie za$§, w przeciwienstwie do pozostatych roslin
energetycznych, jest juz uprawiania w wielu zakatkach globu. Wprawdzie uzyskiwanie
etanolu z ziarniakéw kukurydzy odbywa si¢, np. w USA, na skalg przemystows, jednak
przemyst ten musi konkurowaé o ziarniaki zinnymi galeziami gospodarki (Carpita
i McCann, 2008). Pojawia si¢ wigc presja na rozwdj technologii pozwalajacych na
otrzymywanie biopaliw z innych niz ziarniaki cze$ci rosliny.

Prowadzone obecnie badania skupiajg si¢ na dwoch aspektach mogacych wplynaé na
wickszg warto$¢ kukurydzy jako rosliny energetycznej: (i) uzyskanie materiatéw
hodowlanych o duzej biomasie ipodwyzszonej akumulacji cukrow w pedach (ii)
manipulacje sktadu chemicznego $cian komoérkowych iich grubosci. Wysoko$¢ pedow
nadziemnych byla do niedawna pomijana podczas wigkszo$ci programéw hodowlanych,
tak wigc niewiele jest wiadomo na temat zmiennosci tej cechy (Carpita i McCann, 2008).
Szczegblne zainteresowanie badaczy budza pod tym katem mieszance odmianowe
i liniowe, stanowigce wspolczesnie wickszos¢ materialtdow hodowlanych dostgpnych na
rynku (Michalik, 2009). Hodowle mieszancowe wykorzystuja zjawisko heterozji (bujnosé¢
mieszancow), ktorego jednym z najwazniejszych efektow jest wzrost produkcji biomasy
w stosunku do materiatéw rodzicielskich (Shull, 1946). U niektorych mieszancow
zaobserwowano tez obecno$¢ rdzenia w miedzywezlach (normalnie brak go u osobnikdéw
dojrzatych), co dodatkowo zwieksza biomasg (Carpita i McCann, 2008). Rowniez odmiany
pochodzace z Ameryki Srodkowej charakteryzuja si¢ duza zmiennoscia wysokosci pedow
nadziemnych, jednak jak do tej pory nie byly one wykorzystywane w programach
hodowlanych (Prasanna, 2012).
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Znaczng cz¢$¢ biomasy ros$lin stanowig polisacharydy $ciany komorkowe;j, ale wysoka
odpornos¢ na dziatanie enzymow hydrolizujgcych jest glowng przeszkodag wich
wykorzystaniu do produkcji biopaliw (Sticklen, 2008). Wiechlinowate oraz inne blisko
spokrewnione rodziny wytwarzaja $ciany komorkowe typu II, roznigce si¢ skladem
chemicznym od wystepujacych u reszty roslin kwiatowych $cian komoérkowych typu 1
(Carpita, 1983). Wiadomo, iz rosliny angazujg okoto 10% swojej maszynerii genetycznej
w synteze $cian komorkowych, jednak jest ona tylko czg¢sciowo zbiezna u gatunkow
o r6éznych typach $ciany komorkowej (Carpita i in., 2001; Yong i in., 2005). Stad
przenoszenie wiedzy na temat genetycznej architektury omawianych proceséw
z rzodkiewnika czy topoli, gdzie zostaly one dobrze poznane, na kukurydze nie jest
mozliwe w pelnym zakresie. Jak dotad udato si¢ wytypowac¢ duza cze$¢ gendw
odpowiedzialnych za syntez¢ $cian komorkowych u traw (Carpita i McCann, 2008).
Uzyskanie linii kukurydzy przydatnych do produkcji biopaliw wydaje si¢ realne: u blisko
spokrewnionego sorgo znany jest mutant brown midrib o zahamowanej biosyntezie lignin,
ktorego komorki sa tatwiej przyswajalne dla roslinozercoOw itatwiej trawione przez
enzymy hydrolityczne (Vermerris iin., 2007). Zmiana skladu chemicznego S$cian
komoérkowych jest atrakcyjna nie tylko w aspekcie produkcji biopaliw, ale rowniez
w zwiazku z uzyskaniem odmian odpornych na stresy biotyczne (Barros-Rios i in., 2011).

PODSUMOWANIE

Przejscie z epoki zbieractwa w mezolicie do gospodarki rolniczej w neolicie na Bliskim
Wschodzie, w Azji potudniowo-wschodniej, Ameryce Srodkowej i Andach byto zwigzane
z udomowieniem szeregu organizmow, w tym zbdz. Dalo to poczatek $wiadomemu
ksztaltowaniu fenotypéw ro§lin 1 zwierzat o znaczeniu ekonomicznym, czego
ukoronowaniem sg wspotczesne programy hodowlane oparte o bogata wiedzg teoretyczng
i praktyczng. Proces udomowienia organizmow zywych nie ulegl zakonczeniu, czego
dowodem jest ciggla adaptacja gatunkéw waznych gospodarczo do nowych rejondéw
geograficznych, a takze doskonalenie waznych rolniczo cech fenotypowych. Obecna
wiedza o podtozu molekularnym szeregu proceséw zyciowych z jednej strony i
ewolucjonizm z drugiej rzucaja nowe $wiatlo na procesy domestykacji. Stwarza to nadzieje
na dalszg optymalizacj¢ procesow hodowlanych przy rosnacych wymaganiach
srodowiskowych, demograficznych i ekonomicznych.
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