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PREGLEDNI RAD

Genetska kontrola dormantnosti pSenice

Vedran Orki¢, Suncica Guberac, Sonja Petrovi¢, Sonja Vila, Andrijana Rebekic,
Vlado Guberac

Poljoprivredni fakultet Sveucilista J.J. Strossmayera u Osijeku, Viadimira Preloga 1, Osijek,
Hrvatska (vorkic@pfos.hr)

Sazetak

Dormantnost sjemena je vrsta adaptivnoga mehanizma koji privremeno onemogucuje
klijanje u povoljnim uvjetima okoline. Kako bi sjeme imalo ujednaceno i brzo klijanje,
oplemenjivacki programi su vr$ili selekciju na svojstvo nedormantnosti kako u psenice tako
I u ostalih zitarica. Kao posljedicu velik broj modernih kultivara pSenice ima nizak nivo
dormantnosti uz osjetljivost na proklijavanje na klasu prije Zetve u vlaznim uvjetima okoline.
Hormoni rasta kao Sto su giberelinska kiselina i abscizinska kiselina te auksini se smatraju
jednim od glavnih ¢initelja u regulaciji dormantnosti sjemena. Upravo je njihovo djelovanje
odgovorno za tolerantnost na PHS tako §to induciraju ili odgadaju dormantnost i klijanje
sjemena. ldentificiran je velik broj QTL-ova za svojstvo dormantnosti i prijeZzetvenog
proklijavanja, a najvazniji su oni na 3A, 3B i 3D te kromosomu 4A. Takoder su izdvojene
linije i genotipovi koji se koriste kao roditelji u krizanjima radi dobivanje nove
oplemenjivacke populacije.

Kljuéne rije¢i: dormantnost, pSenica, hormonalna regulacija, PHS, QTL

Uvod

Sjeme predstavlja glavni izvor hrane i energije u prehrani ljudi i Zivotinja. Samo Zitarice, na
koje otpada preko 90% ukupnih kultiviranih biljaka, pridonose polovini unosa energije po
glavi ljudi u svijetu. Fiziologija sjemena je stoga vrlo vazna i Siroko istrazivana grana biljne
fiziologije i genetike. Sjeme kao takvo u sebi sadrZzava embrio koji ima sve potrebno da
izraste u novu mladu biljku, energija za rast je osigurana u endospremu koja ¢e biti
iskoriStena dok ne bude izrastao u autotrofni organizam (Bewley, 1994.), no to sjeme ima
bioloSki mehanizam koji mu onemogucéava klijanje u prividno optimalnim uvjetima —
dormantnost. Dormantnost je dakle adaptabilno svojstvo koje omogucéava ucinkovitu i
ravnomjernu distribuciju klijanja tijekom nekog vremena u odredenoj populaciji sjemena
(Mares, 1987.). Sjeme kao glavni rezultat oplodnje je neophodan u ciklusu razvoja biljke te
omogucava nastavak sljedeée generacije biljaka. Osnovne funkcije sjemena temelje se na
razvoju, dormantnosti i klijanju. Prve klasifikacije tipova dormantnosti sjemena navodi
Crocker (1916.), no Klasifikaciju koju je navela Nikolaeva 1970.-ih je Siroko prihvacena te
nadopunjena u istrazivanjima Hillhorst (2003.) te Baskin i Baskin (2014.) Postoje dva tipa i
dvije kategorije dormantnosti: primarna i sekundarna dormantnost te embrionalna i
dormantnost sjemene ovojnice. Primarna i sekundarna dormantnost odnosi se na vrijeme
tijekom kojeg se razvija dormantnost. Dormantnost sjemene ovojnice i embrionalna
dormantnost oznacuju mehanizme ili lokacije koje ograni¢avaju Klijanje. Primarna
dormantnost javlja se kod svjeze sakupljenog sjemena i inducirana je apscizinskom
kiselinom (ABA) tijekom dozrijevanja sjemena na majcinskoj biljci. Sekundarna
dormantnost javlja se kod zrna koje je dormantno tek nakon Sirenja u okolis i posljedica je
nepovoljnog djelovanja vanjskih Cinitelja (Hillhorst, 1995.).
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Regulacija dormantnosti sjemena pSenice

Dormantnost sjemena je neophodna za prezivljavanje biljke te ona osigurava Kklijanje biljke
samo u uvjetima koji su optimalni, svojstvo koje su divlji srodnici kulturnih vrsta pa tako i
pSenice, uz ostale mehanizme, imali kako bi prezivjeli u odredenom okolisu. Tijekom
oplemenjivanja i1 domestikacije pSenice velik broj tih mehanizama je sprjecavao
nepravodobno klijanje, te su takva svojstva nenamjerno izbac¢ena tijekom procesa selekcije
ili je zaklju€eno da su ti mehanizmi nekompatibilni sa zahtjevima proizvodaca i preradivaca.
Vecina domacih kultura nastala je od svojih divljih srodnika s tim da Kkultivirane vrste
pokazuju nizi stupanj dormantnosti sjemena (Lanser i Theissen, 2013.; Meyer i Purugganan,
2013.).

Znanje o enzimskoj i fitohormonskoj kontroli dormantnosti sjemena pSenice iznimno je
vazno u istrazivanjima genetske kontrole dormantnosti i prijezetvenog proklijavanja. Tako
u istrazivanju Tuttle i sur. (2015.) navode da kultivari koji su otporni na proklijavanje
najcesce gube svojstvo dormantnosti puno sporije nego li neotporni kultivari ¢ineci ih tako
sklonijim na proklijavanje prije same sjetve. No takoder navode da neki kultivari koji su
otporni na prijeZzetveno proklijavanje gube svojstvo dormantnosti puno brze, te tako
nagovijeStaju da ima dovoljno prostora za stvaranje novih linija u oplemenjivackim
programima. Hormoni rasta kao Sto su giberelinska kiselina (GA) i abscizinska kiselina
(ABA) te auksini (IAA) se smatraju jednim od glavnih Cinitelja u regulaciji dormantnosti
sjemena. Upravo je njihovo djelovanje odgovorno za tolerantnost na PHS tako $to induciraju
ili odgadaju dormantnost i klijanje sjemena (Shu i sur., 2015.; Skubacz i Daszkowska Golec,
2017.).

ABA ima kljuénu ulogu u sazrijevanju sjemena. U istrazivanju Groot i Karssen (1992.)
mjerene su koncentracije ABA-e tijekom razvoja sjemena, te je utvrden da je pocetni nagli
rast reguliran genotipom majcinske biljke, a kasniji nizi rast ABA-e reguliran je genotipom
embrija. Giberelini vise imaju regulatornu ulogu u dormantnosti i klijanju. U vecini vrsta
sjemena visoke koncentracije GA su prisutne u samom razvoju sjemena, a smanjuju se kada
sjeme dozrijeva, stoga zrelo sjeme sadrzava vrlo niske koncentracije GA, pa se tako smatra
da GA ne igraju ulogu u samoj inicijaciji dormantnosti, ve¢ samo pomazu u njenoj regulaciji
(Hilhorst i Karssen, 1992.). Auksin kao takav nije razmatran kao regulator dormantnosti i
klijanja, ali u kombinaciji s ABA sudjeluje u tim procesima (Park i sur., 2011.).

Genetska kontrola dormantnosti i prijeZzetvenog proklijavanja

Stupanj tolerantnosti i/ili osjetljivosti na prijezetveno proklijavanje je usko povezan s razinom
dormantnosti sjemena. Pa tako prevelika razina dormantnosti dovodi do zakasnjelog klijanja i
loSeg opceg stanja mlade biljke, a niska razina ili nedostatak dormantnosti uzrokuje
prijevremeno klijanje koje je nepozeljno svojstvo u proizvodnji pSenice (Derera, 1989.).
Dormantnost zrna pSenice kontrolirano je jednim ili dva major gena te nepoznatim brojem minor
gena, u psenica s bijelim zrnom zabiljezen je heritabilitet u Sirem smislu od 0,56 do 0,86
(Anderson i sur., 1993.) Zrno pSenice koje je izgubilo takav mehanizam ili ima nisku razinu
dormatnosti postaje neotporno na prijezetveno proklijavanje na klasu (PHS-preharvest
sprouting). Velik broj istraZzivanja se bavio uzrocima i posljedicama proklijavanja na klasu
pSenice obzirom da ono uzrokuje znac¢ajno smanjenje prinosa i losu kvalitetu zrna, brasna i kruha
(Whal i O"Rourke, 1993.; Flintham, 2000., Groos i sur. 2002.; Finch-Savage i Leubner-Metzger,
2006.; Rakita i sur., 2015.). Naime, iako prije zetveno proklijavanje ne rezultira vidljivim rastom
sama inicijacija klijanja inducira a— amilazu koja dovodi do razgradnje Skroba unutar biljke Sto
rezultira loSom kvalitetom proizvoda i materijalnim gubitcima. Black i sur. (2006.) procjenjuju
da ukupan direktni gubitak uzrokovan prijezetvenim proklijavanjem iznosi oko 1 bilijun dolara
godisnje. Aktivnost a-amilaze se naglo povecava kada zrno upije onu koli¢inu vode koja ¢e
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potaknuti klijanje sjemena (Wang i sur., 2008.). Isti autori navode korelaciju izmedu aktivnosti
a-amilaze i prijezetvenog klijanja, jer su utvrdene znacajne razlike izmedu otpornih i neotpornih
kultivara. U pSenice su pronadena tri izoenzima a-amilaze koji imaju direktan utjecaj na PHS,
malt-a-amilaza (a-amilaza-1) na homolognim kromosomima 6, green-a-amilaza (a-amilaza-2)
na homolognim kromosomima 7 te a-amilaza 3. Aktivnost a-amilaza-1 i stupanj dormantnosti

su u korelaciji, na ¢ega otpada ukupno 84% varijabilnosti za svojstvo klijanja sjemena (Gale i
Ainsworth, 1984.).

Geni koji kontroliraju boju zrna pSenice su ujedno povezani i s dormantnosti zrna pSenice. Jos
1914. godine Nilsson-Ehle navodi da postoje tri neovisna lokusa za crvenu boju sjemena koja
su povezana s dormantnosti, a njegovu tezu potvrduju brojna naredna istrazivanja. Crvena boja
zrna pSenice odnosno geni za crvenu boju (R) zrna su opce prihvaceni kao markeri za otpornost
na PHS. Smatra se da geni za boju zrna imaju plejotropni u¢inak koji uklju¢uje dominantne R
alele i seriju funkcionalno ekvivalentnih gena na 3A, 3B i 3D kromosomima heksaploidne
pSenice (Flintham i Gale, 1996. Flintham, 2000.). Smatra se da je dormantnost dominantna u
kultivara s crvenom bojom zrna, dok je recesivna u onih s bijelim zrnom iako postoje znacajne
razlike unutar grupa. Bassoi 1 Flintham (2005) u svome istrazivanju utvrduju vrlo jak ucinak
broja dominantnih alela na svojstvo proklijavanja na klasu. Istrazivanje je provedeno na 84 linije
dobivene metodom jednoga sjemena (SSD), od kojih je bilo 11 linija s bijelim zrnom (r1r2r3),
32 linije s jedan dominantnim alelom (R?r?r?), 30 linija s dva dominantna R alela (R?R?r?) i 11
su imale sva tri dominantna alela (R1R2R3) 5to je bilo u skladu s mendelovom omjerom od
1:3:3:1. Navedeni autori navode da vizualna procjena nije dovoljna kako bi se za neku liniju u
tvrdilo da je ona otporna ili ne, obzirom da nisu nasli znacajnu korelaciju izmedu svojstva
proklijavanja i datuma zriobe te koliCine R alela i intenziteta obojenosti zrna pSenice.

U proteklih dvadesetak godina uloZen je ogroman napor i postignut je veliki napredak u
molekularnom mapiranju, u svrhu utvrdivanja i lociranja lokusa kvantitativnih svojstava (QTL-
Quantitative Trait Loci) i za dormantnost i za PHS. Do sada je identificirano ukupno 110 QTL-
ova koji su povezani s otpornosti pSenice na PHS (Zhou i sur., 2017.). Patterson i Sorrells (1990.)
objavljuju rad u kojem navode pronalazak dva QTL-a koji su povezani s dormantnosti i
svojstvom zakasnjelog klijanja. Koriste¢i molekularne markere polimorfizama duZine
restrikcijskih fragmenata (RFLP- Restriction Fragment Length Polymorphism) Anderson i sur.
(1993) pronalaze osam genomskih regija na kromosomima koji bi mogli imati utjecaj na
otpornost na PHS. U sljedec¢ih nekoliko godina velik broj znanstvenika objavljuje istrazivanja i
lokacije pojedinih genomskih regija tj. QTL-ova na svih 21 kromosoma pSenice (Mohan i sur.,
2009.; Kumar i sur., 2009.; Rehman i sur., 2012.; Cao i sur., 2016.) no najcesce se utvrduju regije
na grupi kromosoma 3 (Kato i sur., 2001.; Kulwal i sur., 2004.; Liu i Bai, 2010.) te na
kromosomu 4A (Mares i sur., 2005; Cabral i sur., 2014). Hickey i sur. (2010.) su proveli
»Screening® ranih segregacijskih generacija pSenice na svojstvo dormantnosti. Krizali su Cetiri
australske dormantne linije pSenice bijeloga zrna s dva nedormantna kultivara. Proizveli su
sedam F1 krizanaca, a testiranje su proveli na genotipovima F2, F3 i F4 generacije. Odabrane
linije su testirane s dva kodominantna markera barcl70 i gwp2279 koji su u ranijim
istrazivanjima potvrdeni i koriste se za lociranje regije kromosoma 4A koja je povezana s QTL-
om za dormantnost. Autori navode da prijasnje studije 0 dominantno recesivnom nasljedivanju
ne odgovaraju rezultatima u njihovom istrazivanju te smatraju da je rije¢ o intermedijarnom
nacinu nasljedivanja s vjerojatno aditivnim ili parcijalno dominantnim uc¢inkom gena.

Genomska selekcija na svojstvo dormantnosti

Kako bi se utvrdili kandidatni geni koji su povezani s dormantnosti zrna pSenice i otpornosti
na PHS proveden je velik broj istrazivanja i primjene genomske selekecije (GWAS -
Genome Wide Association Study). Rehman i sur. (2012.) su proveli istrazivanje na 96
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kultivara pSenice pri ¢emu su identificirali 70 DArT markera rasporedenih na 11
kromosoma, utvrdili su znacajnu korelaciju navedenih markera s dormantnosti i otpornosti
na PHS. Zhou i sur. (2017.) su proveli vrlo opsezno istrazivanje u koje su ukljucili 717
kineskih prirodnih populacija pSenice. Populacije su bile podvrgnute fenotipizaciji tijekom
¢etiri godine (2012.-2015.) na tri zasebne lokacije. Sve primke su genotipizirane DArT-seq
i SNP markerima. Wang i sur. (2011.) te Liu i sur. (2014.) navode kako su kineske prirodne
populacije pSenice vrlo vrijedni geneticki resursi i za identifikaciju kandidatnih lokusa
povezanih s pove¢anom dormantnosti sjemena i otpornosc¢u na prijezetveno proklijavanje te
da ih treba iskoristiti u modernim oplemenjivackim programima.
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Genetic control of seed dormancy in wheat

Abstract

Seed dormancy is an adaptive mechanism which temporary disables germination in optimal
conditions. In order to accomplish uniform and fast germination, wheat and other cereal
breeding programmes have been selected against dormancy. Consequence of this selection
is low level of dormancy in modern cultivars with susceptibility to preharvest sprouting.
Growth hormones such as GA, ABA and IAA are playing major role in seed dormancy
maintenance. Different concentration of these hormones have direct influence on tolerance
to PHS by inducing or postponing germination. Large number of QTLs have been identified
for dormancy and PHS, but the most prominent ones are those located on 3A, 3B and 3D as
well as on 4A chromosome. As a results hard work during many years of research tolerant
PHS wheat lines and genotypes had been reported which can now be used as parents in PHS-
resistant wheat breeding programmes.
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