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Genetyczne podstawy cytoplazmatyczno-jadrowej
meskiej sterylnosci (CMS) u roslin
oraz jej wykorzystanie w hodowli. Praca przegladowa

Genetic basis of cytoplasmic male sterility (CMS) in plants and its use
in cereal breeding. A review

Streszczenie. Zjawisko cytoplazmatyczno-jadrowej meskiej sterylnosci (CMS) u  roélin
charakteryzuje si¢ uposledzeniem rozwoju petnowartosciowego pylku. To zaburzenie jest
wynikiem niekompatybilno$ci genomu mitochondrialnego i jadrowego. Istnieje wiele hipotez
tlhumaczacych CMS, jednak molekularny mechanizm dziatania meskiej sterylnosci i przywracania
ptodnosci u wigkszosci gatunkéw roslin uprawnych pozostaje nieznany. Mimo to prace hodowcow
umozliwity opracowanie wydajnych systeméw CMS, ktoére znalazty zastosowanie w hodowli
miedzy innymi zbo6z. Zainteresowanie hodowla heterozyjna wigze si¢ zardwno z mozliwoscia
wykorzystania efektu heterozji (poprzez krzyzowanie formy matecznej i ojcowskiej), jak
i z kontrolg nad materiatem siewnym. Ze wzgledéw ekonomicznych hodowla heterozyjna ma —
i nalezy oczekiwaé, ze bedzie mie¢ — istotne znaczenie gospodarcze.

Stowa Kkluczowe: rosliny, cytoplazmatyczna meska sterylno$é, mitochondrialne DNA, otwarta
ramka odczytu, geny przywracania ptodnosci

WSTEP

Zjawisko cytoplazmatyczno-jadrowej meskiej sterylnosci (CMS) opisano u ponad
150 gatunkéw roslin jedno- i dwulisciennych [Sofi i in. 2007], w tym m.in. u rzepaku
(Brassica napus) [Kang i in. 2017], kapusty (Brassica oleracea) [Leino i in. 2003],
rzodkiewnika pospolitego (Arabidopsis thaliana) [Smyth i in. 1990], tytoniu szlachetne-
g0 (Nicotiana tabacum L.) [Hegde 1992, Spassova 1993], kukurydzy (Zea mays) [Cui
11in. 1996] czy zyta (Secale L.) [Geiger i Schnell 1970].

CMS charakteryzuje si¢ zaburzeniami w procesach wytwarzania pytku i/lub megskich
narzadow rozrodczych, wynikajacych z niekompatybilnosci genomu mitochondrialnego
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ijadrowego [Budar i Pelletier 2001, Eckardt 2006, Chase 2007]. Formy meskosterylne
pochodza zaréwno z populacji naturalnych, jak i z roslin wytworzonych poprzez hybry-
dyzacj¢ komorek, mutageneze, protoplazmatyczng fuzj¢ czy za pomoca inzynierii gene-
tycznej [Ivanov i Dymshits 2007, Yamagishi i Bhat 2014, Bohra i in. 2016]. Prace nad
poszukiwaniem zrodet CMS oraz badaniem jej cytogenetycznych podstaw rozpoczety
si¢ w latach sze$¢dziesigtych XIX w. Dzigki rozdzieleniu form rodzicielskich CMS przy-
czynita si¢ do podwyzszenia bujnosci mieszancow pokolenia F1 i tym samym do wzrostu
wartosci cech uzytkowych przekraczajacych warto$¢ lepszego rodzica [Bohra i in. 2016].
Badania te zapoczatkowaly wykorzystanie CMS w hodowli heterozyjnej roslin uprawnych.

PRZEJAWY CMS

Cytoplazmatyczno-jadrowa meska sterylno$¢ przejawia si¢ na poziomie morfologii
kwiatu, jego tkanek, w zmianach budowy mitochondriéw oraz mikrosporogenezy. Zmia-
ny moga tez dotyczy¢ samej budowy kwiatu [Ivanow i Dymshits 2007]. W literaturze
opisano przypadki przeksztalcenia meskich narzadoéw rozrodczych (precikow) w ptatki
okwiatu lub w zenskie narzady rozrodcze (owocolistek lub znami¢ stupka) [Laser i Ler-
sten 1972]. Opisano rowniez zaburzenia charakteryzujace si¢ catkowitym brakiem kwia-
tostanu [Chase 2007]. Stwierdzono takze zmiany strukturalne nitek precikéw (przede
wszystkim w wigzce przewodzacej) oraz pylnikow, prowadzace do aborcji mikrospor w
roslinach z CMS. Andersen [1963] zauwazyt u pomidora (Lycopersicon), ze aborcji
pytku towarzyszyto zmniejszenie wielkosci pylnika i wydtuzenie nitek. Rohrbach za$
w 1965 r. wykazal, ze nitki normalnych precikow buraka zwyczajnego (Beta vulgaris)
miaty wydtuzone komorki z duza ilocia cytoplazmy, a komoérki w nitkach precikow
sterylnych ro$lin byty krotkie, szerokie i zawieraty mato cytoplazmy. Joppa i in. [1966]
stwierdzili, ze preciki linii sterylnych pszenicy (Triticum sp.) maja stabo zréznicowane
wigzki przewodzace w porownaniu z normalnymi precikami, gdzie unaczynienie, zarow-
no w przypadku ksylemu, jak i floemu jest prawidtowe. Takie zjawisko prowadzi do
ograniczenia dostgpnosci asymilatow w pylnikach roslin sterylnych, powodujac zmniej-
szenie akumulacji skrobi w tapetum i brak jej magazynowania w dojrzewajacych mikro-
sporach [Laser i Lersten 1972]. W pylnikach roslin sterylnych wykryto szereg zaburzen
rozwojowych w stosunku do pylnikow ro$lin z normalng cytoplazmg [Sofi i in. 2007].
Znieksztatcone pylniki obserwowano u sterylnych roslin amfiploida koziefica i pszenicy
twardej [Fukasawa 1953], mate i cienkie u kukurydzy [Jones i in. 1957], krotkie, po-
marszczone i wysuszone u sorgo (Sorghum) [Maunder i Pickett 1959], a pylniki
w ksztalcie sierpa byly charakterystyczne dla pszenicy zwyczajnej (Triticum aestivum)
[Joppa i in. 1966]. W literaturze fachowej opisano takze niepekajace pylniki uniemozli-
wiajgce wydostanie si¢ zywotnego pytku [Vinod 2005].

Cytoplazmatyczno-jadrowa mgska sterylno$¢ wptywa rowniez na mitochondria ro-
$lin. Mitochondria z cytoplazmg sterylizujacg charakteryzujg si¢ zmniejszong po-
wierzchnig blony wewnetrznej (system grzebieni jest mniej rozbudowany). W blonie tej
znajduja sie biatka odpowiedzialne za oddychanie komdrkowe oraz nosniki transportu;jg-
ce jony i metabolity [Majewska-Sawka i Sadoch 2003].

Mikrosporogeneza jest waznym etapem w cyklu zyciowym roéliny, poniewaz ten
proces poprzez podziat mejotyczny prowadzi do powstawania haploidalnych mikrospor,
ktére przeksztalcajg si¢ nastgpnie w ziarna pytku [Nadot i in. 2008]. Zaburzenia mikro-
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sporogenezy wiaza si¢ ze zmianami w tapetum [Sakata i Higashitani 2008], tkanki od-
powiedzialnej za prawidlowy rozwdj i dojrzewanie mikrospor [Raghavan 2000]. Tape-
tum to tkanka bogata w substancje odzywcze, wyScietajaca mikrosporangium, czyli wne-
trze woreczka pylkowego i otaczajaca meskie mejocyty, z ktorych rozwijaja si¢ mikro-
spory przeksztalcajace si¢ w ziarna pylku. Podstawowymi zadaniami tapetum sg: ochrona
i odzywianie rozwijajacych si¢ gamet, produkcja enzymoéw powodujacych rozpad Sciany
tetrad, posredniczenie w budowie egzyny i innych struktur pytku [Lesniewska 2003].
Objawami nieprawidtowego rozwoju tapetum u roslin sterylnych sa niejednokrotnie
zbytnia wakuolizacja [Shi i in. 2010], pogrubienie, powigkszenie i dezorganizacja komo-
rek, degeneracja cytoplazmy, powstawanie wielojadrowych syncytiow czy utrata specy-
fiki komérkowej tkanki [Scoles i Evans 1979, Raghavan 1997]. Poczatkowe zaktdcenie
funkcji tapetum moze pozbawi¢ mikrospory substancji niezbednych do ich przezycia
[Raghavan 2000], prowadzac do zaburzenia wytwarzania pytku. W takiej sytuacji pytek
jest niepelnowarto$ciowy lub nie wystepuje w ogdle [Ivanov i Dymshits 2007]. Przykta-
dem takiego zaburzenia jest petunia ogrodowa (Petunia hybrida) [Gillman i in. 2009].
U form mgskosterylnych dochodzi do blokady syntezy DNA, spada poziom ATP
i NADPH, co prowadzi do degeneracji komodrek tapetum, a mejocyty nie przechodza
pierwszej metafazy podziatu mejotycznego [Winiarczyk 1999]. Smier¢ komérek tapetum
i komoérek sporogennych u petunii z CMS (Petunia parodii) moze byé spowodowana
synteza toksycznego biatka, ktore przedwczesnie wyzwala mechanizm programowanej
$mierci komorki (ang. PCD — programmed cell death), prowadzac do fragmentacji DNA
zdegenerowanych komorek. W przypadku stonecznika przyspieszenie PCD spowodowane jest
przedwczesnym uwolnieniem cytochromu C z mitochondriow do tkanek tapetum [Balk
i Leaver 2001]. Zaburzenia mikrosporogenezy w kontekscie CMS opisano rowniez na etapie
podziatu mejotycznego komorki macierzystej, wkrotce po mejozie, w stadium tetrad lub pod-
czas poszczegdlnych faz rozwojowych haploidalnych mikrospor [Schnable i Wise 1998,
Raghavan 2000, Majewska-Sawka i Sadoch 2003].

GENETYCZNE PODSTAWY CMS

CMS jest dziedziczona matecznie i polega na zaburzeniu funkcjonowania genomu
mitochondrialnego, prowadzac do braku kompatybilnosci z genomem jadrowym
a w efekcie do jatowosci pyltku [Chen i Liu 2014]. Zjawisko CMS moze powstawaé
w wyniku krzyzowan migdzygatunkowych, migdzyrodzajowych [Gobron i in. 2013],
poprzez fuzje komoérek [Yamagishi i Bhat 2014] lub rozszczepienie intronowe [Jin i in.
2013]. Na poziomie molekularnym CMS zwiazane jest z: (1) rekombinacjag mtDNA; (2)
posttranskrypcyjng edycja RNA; (3) matymi czasteczkami RNA oraz (4) produktami
translacji [Chen i in. 2017].

1. Rekombinacja mtDNA

Mitochondria sa organellami pétautonomicznymi, dziedziczonymi w linii matecznej
[Gray i in. 1999]. Ich podstawowa rola jest zaopatrywanie komorek w energi¢ w postaci
ATP wytwarzanego w procesach fosforylacji oksydacyjnej. Mitochondria oproécz udziatu
w fosforylacji oksydacyjnej [Handa 2003] zaopatruja komoérki roslin w niezbgdne do
wzrostu i podziatu zwiazki organiczne, taki jak kwas foliowy, biotyna, pantoteniany,
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askorbiniany, tiaming, kwas liponowy (LA) [Rebeille i in. 2007, Balk i Pilon 2011, Mil-
lar i in. 2011], nukleotydy [Stasolla i in. 2003] czy lipidy [Horvath 2013]. Organella te
peinig takze kluczowa role w rozwoju zenskiego gametofitu [Martin i in. 2014] oraz
kietkowaniu nasion [Law i in. 2014]. Cz¢$ciowa autonomia mitochondriow przejawia si¢ w
obecnosci genomu niezaleznego od jadra komorkowego. Wielko$¢ genomu mitochondrialne-
go waha si¢ od ok. 200 kb u rzepaku [Handa 2003] do ponad 2400 kb u melona (Cucumis
melo) [Ward i in. 1981]. W procesie ewolucji wickszos¢ genéw kodujacych biatka mitochon-
drialne zostala przeniesiona do jadra komérkowego [Liberatore i in. 2016]. W mitochondriach
zachowato si¢ jedynie 2540 gendéw, w tym geny kodujace biatka uczestniczace w oksydacji
fosforylacyjnej (OXPHOS) oraz geny tRNA(od 2 u lepnicy smuktej (Silene conica) do 26
u dyni zwyczajnej (Cucurbita pepo)) [Sloan i in. 2012].

Czgste rekombinacje DNA mitochondrialnego moga doprowadzi¢ do rearanzacji ge-
nomu, dajac wiele typow rekombinowanych struktur, ktore réznig si¢ pod wzgledem
liczby kopii. Rekombinowane struktury moga zawieraé¢ chimeryczne otwarte ramki od-
czytu (ang. ORF — open reading frame) [Tang i in. 2017], ktore ulegajac ekspresji, skut-
kuja powstawaniem nowych transkryptow a nastgpnie polipeptydow czy biatek [Schnable
i Wise 1998]. Wystepowanie ORF moze powodowa¢ CMS [Tang i in. 2017]. Takie
zaburzenia opisano np. u rzodkwi zwyczajnej (Raphanus sativus) ze sterylnoscia typu
Ogura, gdzie obecnos¢ biatka 19 kDa skorelowana jest z wystgpowaniem orf138, [Gre-
lon i in. 1994], a w CMS typu Kosena wystepuje ortologiczna sekwencja orf125 zawiera-
jaca dwie substytucje aminokwasowe i 39 nukleotydowych delecji [Iwabuchi i in. 1999].
U stonecznika (Helianthus annuus) z CMS typu PET1 otwarta ramka odczytu (orf522)
koduje nowe biatko o masie 15kDA, sktadajace si¢ z 522 aminokwasdéw i wystepujace
wylacznie w linii z cytoplazma sterylizujaca [Fujii i Toriyama 2008]. Powstate produkty
bywaja cytotoksyczne lub zakldcaja ekspresje normalnych mitochondrialnych genow [Luan
i in, 2013]. Czasem rearanzacje zaburzaja funkcjonowanie genéw mtDNA kodujacych
biatka uczestniczace w tancuchu transportu elektronéw [Liberatore i in. 2016]. Do tej pory
zostalo sklonowanych szereg gendéw mitochondrialnych odpowiedzialnych za ekspresje
CMS u réznych gatunkéw [Eckardt 2006]. Sekwencje DNA tych genow sg zazwyczaj chi-
meryczne i czgéciowo homologiczne do genow mitochondrialnych kodujacych, np. ATPa-
zy, oksydazy cytochromu C [Tang i in. 2017] czy dehydrogenazy NADH [Horn i in. 2014].
W przypadku rzepaku powstawanie orf224 powoduje zaburzenia ekspresji atp6, ktore pro-
wadza do niedobor6éw energii i zahamowania rozwoju pytku [L’Homme 1997].

2. Posttranskrypcyjna edycja RNA w systemach CMS

Posttranskrypcyjna edycja mitochondrialnych RNA petni wazng rolg w zjawisku cy-
toplazmatyczno-jadrowej mgskiej sterylnosci pytku. Edycja mitochondrialnych tran-
skryptow RNA prowadzi gléwnie do zamiany $cisle zdefiniowanych reszt cytozyny (C)
na uracyl (U) [Suzuki i in. 2013]. Btedy na tym etapie moga przyczyniaé si¢ do powsta-
wania RNA kodujacych inne niz nalezatoby oczekiwa¢ produkty [Takenaka i in. 2014].
Taka sytuacja ma miejsce w przypadku RNA kodowanego przez otwartg ramke odczytu
orf77 w liniach kukurydzy z CMS-T [Gallagher i in. 2002]. Podobne zjawisko zaobser-
wowano w przypadku transkryptow genu atp6 u sorgo (Sorghum bicolor) [Howad
i Kempken 1997] czy atp9 u ryzu i soi [Wei i in. 2008]. We wszystkich w/w przypad-
kach obserwowano zmniejszony poziom posttranskrypcyjnej edycji RNA [Suzuki i in.
2013]. Nalezy podkresli¢, ze posttranskrypcyjna modyfikacja RNA (typu C->U) nie
zawsze jest zwigzana z CMS [Bonen 2008].
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3. Male czasteczki RNA

Istotng role w cytoplazmatyczno-jadrowej meskiej sterylno$ci moga odgrywac mate
czasteczki RNA. Analiza produktéw degradacji RNA kapusty sitowej (Brassica juncea)
i rzodkwi zwyczajnej z CMS wykazala, ze miRNA moga uczestniczy¢ w sieci regulacyj-
nej CMS [Yang i in. 2013]. MiRNA zwigzane z CMS zostaly zidentyfikowane i scharak-
teryzowane w trakcie rozwoju pylnika m.in. u rzodkiewnika [Chambers i Shuai 2009]
czy ryzu [Weiiin. 2011].

4. Produkty translacji

Wigkszo$¢ bialek zwigzanych z CMS posiada konfiguracje transblonowe zdolne do
zaktocania struktury blony mitochondrialnej i/lub zmiany przepuszczalnosci i potencjatu
tej blony [Li i in. 2014]. Biatka te moga bezposrednio ingerowa¢ w produkcje energii
[Jing i in. 2011], indukujg uwalnianie cytochromu C poprzez gromadzenie duzej liczby
reaktywnych form tlenu (ROS) [Yan i in. 2014] i stymulowanie przedwczesnej progra-
mowanej $mierci komorek w meskich tkankach rozrodczych [Horn i in. 2014]. Czgsé
biatek odpowiedzialnych za CMS wykazuje toksycznos¢. Przyktadem moga by¢ produk-
ty genu T-urfl3 u kukurydzy z CMS-T [Korth i in. 1991], OrfH79 u ryzu z CMS-HL [Hu
i in. 2013], Orf507 u pieprzu [Li i in. 2013] oraz biatko zwigzane z homeostaza ROS
u bawelny (Gossypium hirsutum) [Yang i in. 2014].

MODELE MECHANIZMOW CMS

Charakterystyka poznanych mechanizméw powodujacych CMS doprowadzita do za-
proponowania czterech modeli ttumaczacych to zjawisko [Chen i in. 2017]: (1) niedobo-
ru energii; (2) programowanej $mierci komérkowej (ang. PCD); (3) cytotoksycznoscei;
(4) komunikacji miedzy organellami.

W modelu niedoboru energii CMS jest wynikiem niedostatecznej liczby funkcjonal-
nych mitochondriéw, komoérki nie spelniaja energetycznych wymagan potrzebnych do
procesoéw reprodukcyjnych. Uwaza sig, ze biogeneza komoérek sporofitycznych i gameto-
fitycznych pylnikow roslinnych wymaga wigcej energii niz inne narzady.

Prawidtowe funkcjonowanie tapetum wymaga odpowiednio zaplanowanej inicjacji
1 przebiegu programowanej $mierci komorki; przedwczesny lub opdzniony proces PCD
w komorkach tapetum prowadzi do sterylnosci pytku [Kawanabe i in. 2006]. U stonecz-
nika cytoplazma sterylizujaca PET1 powoduje przedwczesng PCD komorek tapetum, co
zwigzane jest z przedwczesnym uwalnianiem cytochromu ¢ z mitochondriow do cytozolu
[Balk i Leaver 2001]. Jednakze mechanizm, za pomoca ktérego indukowany jest ten
proces, pozostaje niejasny. Nieprawidlowa PCD zaobserwowano réwniez w pylnikach
ryzu z cytoplazmg HL na poziomie tetrad i wczesnym jednojadrowym, zwigzanych
z nadmiarem produkcji reaktywnych form tlenu (ang. ROS — reactive oxygen species)
[Liiin. 2004].

W modelu cytotoksycznosci produkty biatkowe powstajagce w komorkach roslin
z cytoplazma sterylizujaca sa bezposrednia przyczyna $mierci komoérki. Pierwszym od-
krytym bialkiem takiego typu bylo bialko T-URF13 u kukurydzy z CMS-T, ktore jest
toksyczne dla wielu komorek eukariotycznych [Korth i in. 1993], a takze dla Escherichia
coli [Korth i in. 1991]. W wielu przypadkach przywrocenie ptodnosci nastepuje poprzez
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zmniejszenie produkcji toksycznych bialek (bez redukceji ilosci transkryptu). Takie zja-
wisko zaobserwowano u kukurydzy [Dewey i in. 1991], fasoli zwyczajnej [Sarria i in.
1998], kapusty [Landgren i in. 1996], rzodkiewki [Uyttewaal i in. 2008] i ryzu [Itabashi
iin. 2011]. Jednak w co najmniej jednym systemie CMS kukurydzy (CMS-T) istnieja
dowody na to, ze plodno$¢ jest przywracana poprzez degradacj¢ toksycznych biatek [Liu
iin. 2001]. Czgsé¢ biatek odpowiedzialnych za CMS to biatka transbtonowe o masie 10—
35 kDa zawierajace region hydrofobowy, ktory jest typowy dla bialek cytotoksycznych
[Levings 1993].

Dziatanie CMS jest $ci$le zwigzane z komunikacjg migdzy jadrem komoérkowym
a mitochondrium i vice versa [Rose i Sheahan 2001]. Wyro6znia si¢ sygnalizacj¢ ,,do
przodu” (ang. anterograde) oraz wsteczng (ang. retrograde). W pierwszym przypadku to
jadro komorkowe reguluje prace organelli. W drugim sygnaly emitowane z organelli
wplywaja na genom jadrowy [Yurina i Odintsova 2011]. Sterylizujace dziatanie cytopla-
zmy wigze si¢ z mechanizmem wstecznej sygnalizacji (retrograde). Wsteczng regulacje
zwykle bada si¢ na systemach z zaburzonymi funkcjami mitochondriow wywotanych
przez mutacje, $rodki chemiczne lub stresy abiotyczne i biotyczne. Dysfunkcja mito-
chondriow prowadzi do zmian w ekspresji genéow jadrowych. Odpowiedzig roslin na
mitochondrialne zaburzenia czynnosci jest indukcja ekspresji jadrowych gendéw koduja-
cych biatka zaangazowane w proces przywrocenia funkcjonowania mitochondriow (ante-
rograde), takie jak alternatywne oksydazy (AO) Iub alternatywne dehydrogenazy
NADPH oraz geny kodujace antyoksydacyjne enzymy, takie jak transferaza glutationu,
katalaza, peroksydaza askorbinianu i dysmutaza ponadtlenkowa, regulujace poziom
reaktywnych form tlenu. Niekompatybilno$¢ genomu jadrowego i mitochondrialnego jest
podtozem do powstawania cytoplazmatycznej meskiej sterylnosci u ro$lin [Fujii i To-
riyama 2008]. Poznanie interakcji pomigdzy genomami komoérkowymi moze mie¢ istotne
znaczenie zarowno dla zrozumienia zjawiska cytoplazmatycznej meskiej sterylnosei, jak
1 przywracania ptodnosci u roslin.

JADROWE GENY PRZYWRACANIA PLODNOSCI

U wielu gatunkéw roslin meska ptodno$¢ mozna przywréci¢ za pomocg jednego lub
kilku jadrowych gendéw Rf [Tan i in. 2015] w réznym stopniu odpowiedzialnych za
zmienno$¢ cechy [Wang i in. 2013]. Geny te kompensujg lub inaktywuja dziatanie stery-
lizujacych czynnikow mitochondrialnych [Touzet i Meyer 2014], korygujac zaburzenia
rozwoju pytku [Ivanov i Dymshits 2007].

Opisane w literaturze jadrowe geny przywracania plodnosci cze¢sto nalezg do rodziny
PPR (ang. pentatricopeptide repeat protein). Geny rodziny PPR wystepuja zardwno
w chloroplastach, mitochondriach, jak i w jadrze komoérkowym [Nakamura 2012],
aprodukty ich ekspresji sa odpowiedzialne za regulacje¢ transkrypcji [Schmitz-
Linneweber i Small 2008]. Biatka PPR majg posredni wptyw na biogenezg organelli i ich
funkcje, a tym samym na fotosynteze, oddychanie, rozwoj roslin i odpowiedzi srodowi-
skowe [Barkan i Small 2014]. Zaburzenia w budowie lub funkcjonowaniu PPR powoduja
dysfunkcje organelli komoérkowych. Roslinne biatka PPR mozemy podzieli¢ na dwie
podrodziny: podrodzing PLS oraz podrodzing P. Podrodzina biatek PLS (lub PCMP ang.
plant combinatorial and modular proteins) uczestniczy w redagowaniu transkryptow.
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Wigkszos¢ zidentyfikowanych gendéw przywracania ptodnosci pytku kompensuja-
cych cytoplazmatyczno-jadrowa meska sterylnos¢ nalezy do podrodziny P [Geddy
i Brown 2007]. Geny tej rodziny klasyfikowane sg w oparciu o C-koncowa strukture
domeny kodowanych biatek [Sharma i in. 2012]. Bialka z podrodziny P wigza swdj do-
celowy RNA silniej niz biatka PLS. Pierwszy gen kodujacy PPR (Rf-PPR592) powiaza-
ny z przywracaniem plodnosci pytku zidentyfikowano u petunii [Bentolila i in. 2002].
Gen ten zbudowany jest z 11 statych motywow. Produkt translacji tego genu odpowiada
za eliminacj¢ biatka PCF (biatko specyficzne dla CMS, kodowane przez gen chimerycz-
ny sktadajacy si¢ z otwartej ramki odczytu afp9, fragmentu dwoch eksondow cox2 oraz
orf 0 nieznanym pochodzeniu — URF-S) i znajduje si¢ w obrebie kompleksu biatkowego
o wysokiej masie czgsteczkowej zwigzanego z btong mitochondrialng [Gillman i in.
2007]. Geny PPR sa odpowiedzialne za przywracanie ptodnosci u rzepaku (Brassica
napus). W tym przypadku biatko kodowane przez PPR — Rfo — zmniejsza st¢zenie zwig-
zanego z CMS biatka ORF138 [Fujii i Toriyama 2009].

Nie wszystkie znane geny przywracania ptodnosci pytku naleza do rodziny PPR.
Przyktadem sa geny Rf2 u kukurydzy [Skibbe i in. 2002] oraz Rf2 [Itabashi i in. 2011]
i Rf17 [Fujii i Toriyama 2009] u ryzu. Gen Rf2 kukurydzy koduje dehydrogenaze alde-
hydowa [Kim i in. 2010], ktéra posrednio hamuje dziatanie toksycznego dla pylnikow
biatka T-URF13 [Majewska-Sawka i Sadoch 2003]. Uwaza si¢, ze biatko T-URF13 jest
odpowiedzialne zarowno za wystgpowanie CMS [Iwabuchi i1 in. 1999], jak i za podat-
no$¢ kukurydzy na patogeny grzybowe Bipolaris maydis i Phyllosticata maydis.
T-URF13 dziata jako receptor, ktory specyficznie wigze toksyne T poprzez wytworzenie
hydrofilowych porow w wewnetrznej btonie mitochondrialnej [Rhoads i in. 1995]. Przy-
puszcza si¢, ze dehydrogenaza aldehydowa moze by¢ zaangazowana w detoksykacje
aldehydu octowego wytwarzanego podczas fermentacji etanolowej w trakcie rozwoju
pytku lub wchodzi¢ w interakcje z T-URF13, hamujac jego toksycznosé¢ [Cui i in. 1996].
Natomiast gen Rf2 u ryzu koduje biatko [Itabashi i in. 2011] zawierajgce domeng bogata
w glicyne [Matsuhira i in. 2012]. Inny gen, Rf77, zidentyfikowany u ryzu koduje biatko
zawierajagce segment podobny do biatkowej syntetazy przenoszacej grupy acetylowe
[Fujii i Toriyama 2009].

PRAKTYCZNE ASPEKTY ZJAWISKA CMS

Cytoplazmatyczno-jadrowa meska sterylno$¢ jest zjawiskiem szeroko wykorzysty-
wanym w hodowli wielu roslin uprawnych. Zjawisko to ma dwojakie znaczenie dla ho-
dowli. Po pierwsze uwaza si¢, ze moze prowadzi¢ do zwigkszenia efektu heterozji [Tsa-
ftaris 1995]. Po drugie umozliwia kontrole nad licencjonowanym materialem siewnym
[Arseniuk i Oleksiak 2013].

Zjawisko heterozji nie jest do konca poznane. Wiadomo jednak, ze prowadzi do
zwickszenia biomasy, wzrostu tempa rozwoju i ptodnosci [Birchler i in. 2010], przyczy-
nia si¢ do odpornosci na choroby i szkodniki, powoduje, ze formy mieszancowe daja
lepsze wyniki hodowlane niz formy rodzicielskie [Hochholdinger i Hoecker 2007]. Zain-
teresowanie hodowli cytoplazmatyczno-jagdrowa meska sterylnos$cig wynika z mozliwosci
osiagniecia zwigkszonego efektu heterozji w wyniku rozdzielenia form rodzicielskich na
forme ojcowska i mateczng [Duvick 1959], wyréwnaniem odmian [Kaeppler 2012] oraz
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ich stabilnoscia [Swiecicki i in. 2011]. Odmiany heterozyjne cechuje zwykle podwyzszo-
ny plon, ktory w zaleznosci od gatunku czy wrecz odmiany moze wahac si¢ od kilku do
kilkudziesigciu procent w stosunku do linii rodzicielskich [Swigcicki i in. 2011]. Wyko-
rzystanie zjawiska heterozji w hodowli heterozyjnej kukurydzy opartej na cytoplazmie T
umozliwito czterokrotne zwigkszenie rocznego plonu ziarna na przestrzeni XX wieku [Fu
iin. 2014]. Innym przyktadem hodowli heterozyjnej jest hodowla ryzu, ktérego mieszance
daja plon wyzszy o okoto 15-20% niz najlepsze komercyjne odmiany populacyjne upra-
wiane w podobnych warunkach [Pranathi i in. 2016]. Hodowl¢ heterozyjna prowadzi si¢
takze u buraka, sorgo, cebuli (4/lium cepa), baktazana (Solanum melongena), pomidora
(Solanum lycopersicum), papryki (Capsicum), bawelny, stonecznika czy rzepaku [Fu i in.
2014]. U roslin zbozowych na uwage zastuguje hodowla heterozyjna zyta (Secale cereale)
czy tez rozwijana w Polsce hodowla pszenzyta (Triticosecale sp.) [Labudda i in. 2011].

Pierwsza odmiana heterozyjna zyta bazujaca na CMS PAMPA zostata wprowadzona
w Niemczech w 1984 r. [Miedaner i in. 2000]. Obecnie praktycznie cata hodowla gatun-
ku bazuje na CMS Pampa, a odmiany sa uprawiane glownie w Niemczech oraz Europie
Srodkowej [Geiger i Miedaner 2009]. Dane z 2018 r. z COBORU (Centralny Osrodek
Badan Odmian Ro$lin Uprawnych) i badania PDO (Porejestrowe Doswiadczalnictwo
Odmianowe) dowodza, Ze najstabsza odmiana heterozyjna zyta plonuje lepiej od odmian
populacyjnych o okoto 14%, aodmiany najlepsze nawet o29% [http://www.kws-
zboza.pl]. Biorgc pod uwagg, ze hodowla heterozyjna zyta jest zdominowana przez spot-
ki z Niemiec oraz znajac mozliwosci finansowe polskiej hodowli, postep hodowlany
w kraju jest ograniczony, a odmiany polskie cz¢sto nie dorownujg niemieckim.

Kolejnym gatunkiem zboza, dla ktérego rozwijany jest system CMS, jest pszenzyto.
Obecnie hodowla tego gatunku bazuje na cytoplazmie 7. timopheevii [Goral 2002], choé
prowadzone sg prace, ktorych celem jest wykorzystanie CMS Pampa. Niektore formy
mieszancowe F1 pszenzyta ozimego otrzymane z wykorzystaniem systemu mgskiej ste-
rylnosci T. timoheevii wykazaly wzrost plonu ziarna w zakresie 10-20% [Goral 2001].
Niestety, nieznajomo$¢ genetycznych podstaw zjawiska sprawia, ze istnieje szereg pro-
bleméw wymagajacych uwagi. W pierwszej kolejnosci nalezy okresli¢ liczbe genow
odpowiedzialnych za ekspresj¢ cechy [Géral i in. 2010] oraz ich znaczenie, by moc ra-
cjonalnie poszukiwaé form zdolnych do utrzymania sterylnosci pytku (podstawowy pro-
blem w hodowli pszenzyta z CMS-T). Nalezy réwniez podja¢ dziatania nad rozszerze-
niem puli genowej pszenzyta, by zwiekszy¢ roznorodnos¢ genetyczng gatunku.

Na uwagg zastuguje rola polskich hodowcow w hodowli heterozyjnej rzepaku. Sys-
tem CMS typu Ogura jest ogolnie dostgpny i aktualnie najczesciej stosowany przez
wigkszo$¢ liczacych si¢ europejskich hodowli [http://www.tvagro.pl]. Ptodne formy
heterozyjne wyhodowane w systemie Ogura plonujg o okoto 10-15% lepiej w poréwna-
niu z odmianami populacyjnymi [www.farmer.pl] i charakteryzuja si¢ lepsza zimotrwato-
$cig, a takze wigksza tolerancja na warunki stresowe, tolerancja na wickszo§¢ chorob
grzybowych oraz odporno$cig na osypywanie si¢ nasion [https://www.dekalb.pl]. Jednak
gldwna zmiang i najwigkszym sukcesem w hodowli rzepaku w Polsce byto wyelimino-
wanie z jego sktadu antyzywieniowego kwasu erukowego oraz zmniejszenie zawartosci
niekorzystnych glukozynolanéw [Rutko 2011].

Faktem jest, ze hodowla heterozyjna rozwija si¢ dzigki mozliwosci kontroli licencjo-
nowanego materiatu siewnego [Jerzak i Mikulski 2011]. Spo6tki hodowlane sg zaintere-
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sowane sprzedaza nowych form i ich produkcja, gdyz taki rodzaj hodowli zapewnia staty
dochod. Wydaje sig, ze jest to gldwna sita napedowa tego kierunku hodowlanego, gdyz
dane statystyczne sugeruja, iz wzrost plonu odmian heterozyjnych niekoniecznie jest az
tak duzy, jak tego nalezatoby oczekiwac. Bez watpienia zainteresowanie hodowla hete-
rozyjna u gatunkow roslin uprawnych bedzie elementem strategicznym rowniez spolek
hodowlanych w Polsce.
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Summary. The cytoplasmic male sterility (CMS) phenomenon in plants is the result of
pollen development abortion. The abortion is usually due to incompatibility of nuclear and
mitochondrial genomes interactions. Many models are pretending to explain CMS.
However, molecular mechanisms of pollen sterility preservation, as well as its restoration in case
of many species, are not well known, despite that breeding programs resulted in the
evaluation of effective CMS systems, i.e. in cereals. The interest in hybrid breeding results
from the opportunity of heterosis exploitation and to the efficient way of control over breeding
materials. It is evident that hybrid breeding has, and would also have in the future, a crucial
status in breeding companies due to economic reasons.
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