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1. WPROWADZENIE

Problem suszy, z roku na rok jest coraz szerzej dyskutowany, zwlaszcza w dziatach
gospodarki silnie zaleznych od dost¢pnosci wody stodkiej, jak rolnictwo i przemyst
zywieniowy. Susza rozumiana, jako gwattowne zaburzenie obiegu wody W $rodowisku,
wplywa znaczaco nie tylko na funkcjonowanie roslin, ale rowniez na obieg wegla, jednakze
W sposob odmienny niz stopniowe zmiany klimatyczne. Dlatego konieczne jest
uwzglednienie strategii radzenia sobie ros$lin ze stresem deficytu wody w globalnych

modelach roslinnosci i opisie obiegu wegla w przyrodzie (van der Molen i wsp., 2011).

Wagg problemu suszy we wspdtczesnym rolnictwie potwierdzajg coraz liczniejsze
doniesienia o pustynnieniu gleb inieoczekiwanie pojawiajacych si¢ ekstremach
temperaturowych oraz pesymistyczne prognozy, dotyczace wzrostu czestosci zjawiska
deficytu wody w glebie (Schindler i wsp., 2007; Trenberth, 2007). Szacuje si¢, ze w 2050
roku ogblnoswiatowa liczba ludnosci wyniesie 9,6 miliardow
(http://esa.un.org/unpd/wpp/index.htm). Te przewidywania zwracaja uwage na potrzebe
lepszego uzytkowania zasobow wody oraz stosowania rolnictwa zrownowazonego wobec
srodowiska. Konieczne sg rowniez badania w kierunku wytworzenia odmian nie tylko
tolerancyjnych, ale odpornych na stres suszy, dajacych w niekorzystnych warunkach
srodowiskowych wysoki plon o dobrej jako$ci. Sam problem odpornosci na stresy
srodowiskowe ma charakter wieloaspektowy, co utrudnia zastosowanie odpowiednich
metod badawczych. Duza nadzieje w otrzymywaniu nowych odmian, przywigzuje si¢
do form dziko rosngcych, jako potencjalnych dawcow korzystnych genow. Szczegdlng
uwage poswigca si¢ roslinom rosngCym W regionach narazonych na stres deficytu wody,
ktére w wyniku dlugotrwatej selekcji naturalnej wyksztalcity liczne adaptacje do
niekorzystnych warunkow srodowiska (Moraes i wsp., 2012; Mullet and Whitsitt 1996; Zhu
I wsp., 1997,). Stale poszukiwane sa rowniez markery genetyczne tolerancji i odpornosci na
stresy srodowiskowe, ktore muszg taczy¢ w sobie tatwos¢ w uzytkowaniu, optacalnos¢ oraz
odpowiednig efektywnos$é, a jednymi z rozwazanych w tej kwestii sg loci cech ilosciowych
(ang. Quantitative Trait Loci, QTL) oraz geny kandydujace zwigzane z zawartoscig cukrow
rozpuszczalnych w roslinie. W nowoczesnej hodowli wykorzystywane sg roéznorodne
narzedzia biotechnologiczne stluzace do szybkiego uzyskiwania nowych odmian, jak
produkcja in vitro podwojonych haploidéow, czy inzynieria genetyczna. W poréwnaniu

z nimi tradycyjna hodowla jest czesto zbyt dlugotrwala, kosztowna i dodatkowo niesie



ryzyko przeniesienia wraz z korzystnymi genami, takze genow 0 ucigzliwej dla hodowcow

ekspresji fenotypowej (Collard i Mackill, 2008).
1.1. Pszenica — weczoraj, dzis$ i jutro?

Zboza, na czele z pszenica oraz ryzem, juz od zaczatkow historii upraw stanowig
glowne zrodto energii W diecie czlowieka. Pszenica jest uprawa 0 szczegdélnym znaczeniu
historycznym. Jej udomowienie nastapito ponad 9 tys. lat p.n.e., co stanowito punkt zwrotny
W historii ludzkosci. Ten wazny krok poczyniono najprawdopodobniej W poludniowo-
wschodniej czgsci Turcji (Dubcovsky i Dvorak, 2007; Heun i wsp., 1997). Byto to zwigzane
z wyborem roslin i ziaren wsrod diploidalnej samopszy oraz tetraploidalnej ptaskurki, zatem
z powstaniem pierwszych, jeszcze nie w petni §wiadomych zabiegow selekcyjnych na tych
gatunkach. Kolejne pokolenia hodowcoéw dazyly do uzyskania najlepszych zestawien cech
w liniach hodowlanych tak, aby mogty by¢ wykorzystywane jako nowe odmiany. Uprawa
ro$lin pozwolita cztowiekowi na zmiang trybu zycia z koczowniczego (zbieractwo

I polowania) na osiadty (rolnictwo).

Pomimo uptywu czasu pszenica jest stale zbozem 0 duzym znaczeniu. Jej uprawa
rozszerzyta si¢ z Turcji na Bliski Wschod (Feldman, 2001). Pszenice samopsza i ptaskurka
wyewoluowaty w naturalnych populacjach, natomiast T. aestivum L. wystepuje nadal
jedynie w uprawach. Obecnie pszenica zwyczajna jest najszerzej rozpowszechnionym
gatunkiem uprawnym. Jest uprawiana od Skandynawii (67° N) po Argentyne (45° S), jest
wysiewana rowniez na terenach gorskich i subtropikalnych (Shewry, 2009). Pszenica
zajmuje trzecie miejsce po kukurydzy i ryzu w globalnej produkcji zbdz. Jej swiatowy areal
pozostaje od wielu lat na stosunkowo stalym poziomie okoto 220 miIn ha. FAO donosi, ze
w2016 roku wyprodukowano tacznie na $wiecie 749 min-t pszenicy, z czego w Unii
Europejskiej 19% (146 min-t), a w Polsce 1,4% (10,8 min-t) (FAOSTAT, 2016). W 2016
roku $redni plon pszenicy z jednostki powierzchni wyniost 4,5 t-ha™, co stawia nasz kraj
powyzej éredniej $wiatowej (3,4 t-ha?), aponizej $redniej dla Europy (5,3 t-hal).
Najwigkszy udziat w globalnej produkcji pszenicy od dwudziestu lat ($rednia wieloletnia:
1995-2014) maja: Chiny (108,3 mln-t), Indie (75,8 mln-t) oraz USA (59 min-t) i Rosja (44,7
min-t), natomiast W Europie, poza wspomniang juz Rosja: Francja (6%), Niemcy (4%) oraz
Polska (2%) (FAOSTAT, 2016). Pszenica jest jednym z najchgtniej wykorzystywanych
zboz, zarowno W diecie czlowieka jak | zywieniu zwierzat hodowlanych (pasze), na co
przeznaczanych jest corocznie odpowiednio okoto 66% i20% plonu ziarna. Natomiast

niewielki procent ziarniakow (5-8%) wraca do gleby w ponownym zasiewie (AgraFood

10



Europe, 2008). W Polsce pszenica nie ma wlasciwie konkurencji pod wzgledem

powierzchni upraw — zajmuje stale najwigkszy obszar zasiewu.

Pszenica zawiera istotne dla zdrowia aminokwasy, mineraty, witaminy oraz blonnik,
ale rOwniez coraz cz¢sciej jest kojarzona z nietolerancjg pokarmows (celiakia) czy alergiami
(zarowno pokarmowymi, jak tez wziewnymi). Pszenica moze by¢ wykorzystywana do
wytworzenia wielu produktow, wtym chleba, ciast, ciastek, makaronéw i klusek.
W niektorych rejonach $wiata stuzy, jako pasza lub czgsciej do wytworzenia etanolu do
celow przemystowych, gtownie na paliwo. Wérdéd cech uzytkowych liczg si¢ przede
wszystkim te zwigzane z jako$cig maki do celow chlebowych lub wyrobu ciast. Przewaga
pszenicy nad innymi zbozami polega w duzej mierze na wystepowaniu szerokiego spektrum
odmian, o réznych wymogach i mozliwo$ciach, ktore gwarantujg sukces rolnikom w wielu,

czesto odmiennych srodowiskach klimatu umiarkowanego (Reinsttein i Natecz, 1990).

Pszenica zwyczajna jest alloheksaploidem (AABBDD, 2n=42), jej trzy zestawy
chromosomow pochodza od Aegilops tauschii (genom A), Triticum urartu (genom B) oraz
Aegilops speltoides. Rodzaj Triticum obejmuje blisko 20 gatunkoéw nalezacych do rodziny
wiechlinowatych (traw) iwraz zjeczmieniem uprawiany jest na chleb od poczatkow
rolnictwa. Obecnie, prawie 95% pszenicy wysiewanej na $wiecie, to heksaploidalna
pszenica zwyczajna. Pozostate 5% przypada gléwnie tetraploidalnej pszenicy twardej, ktéra
cechuje si¢ wicksza wytrzymatoscig na niedobory wody w glebie i jest chetnie wysiewana
na Bliskim Wschodzie oraz w potudniowo-zachodniej Azji. Cechuje ja jednak nizsza
wydajnos¢ plonu, w przeliczeniu na hektar powierzchni zasiewu, W poréwnaniu
z T. aestivum L. Niewielka ilo$¢ innych gatunkow pszenicy — W tym samopsza, ptaskurka
czy orkisz, uprawianych jest nadal w niektorych regionach $wiata, wtym w Hiszpanii,
Turcji i na Batkanach oraz w Indiach. Ostatnimi czasy wzrasta zainteresowanie orkiszem
I innymi starozytnymi gatunkami pszenicy, w tym kamutem (Triticum turgidum ssp.
Turanicum), a produkty zawierajace tzw. ,,starozytne zboza” zyskujg na popularnosci, co

moze wyznaczy¢ Kierunek uprawy pszenicy na przysziosc.

Pszenica zwyczajna wykazuje duzg roznorodnos$¢ genetyczng, co pozwala na
wyroznienie licznych typow (Feldman i wsp., 1995), ktore sg zaadaptowane do szerokiego
zakresu srodowisk klimatu umiarkowanego (Ruebenbauer 1976). Odmiany wyrdzniaja
unikalne zestawy cech jak pokrdj, plonowanie, odporno$¢ na choroby, tolerancja na
zasolenie isuszg oraz przydatno$¢ uzytkowa czy wymagania uprawowe. Do tej pory

stwierdzono, ze plon ziarna pszenicy oraz jej adaptacja do zrdéznicowanych warunkow
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srodowiska, zwigzane sg W duzej mierze z genami wernalizacji (Vrn) oraz fotoperiodyzmu
(Prd), ktore tacznie reguluja moment wejscia rosliny w faze reprodukcji. Wspotistnienie
tych dwoch systemow pozwala na przystosowanie organizmu poprzez zmiang czasu
pojawienia si¢ oraz trwania fazy reprodukcyjnej tak, aby przebiegata ona W sprzyjajacych
warunkach $rodowiska (Guedira i1wsp., 2014). Roéznice w grupie Vrnl genow
wernalizacyjnych, wtym: Vrn-Al, Vrn-B1 i Vrn-D1, dzielg pszenice na dwie klasy: jare
(dominujgce) oraz ozime (recesywne) (Fu i wsp., 2005). W Polsce najcze$ciej uprawiane sg
wysokoplenne odmiany ozime (70-75% powierzchni zasiewu). Wysiewane sa gtdéwnie na
Pomorzu, w potudniowo-wschodniej czesci Wielkopolski, Mazowszu, Lubelszczyznie,
Dolnym Slasku oraz w centrum Matopolski. Odmiany jare pomimo wysokiej wartosci
uzytkowej s rzadziej uprawiane i rozproszone na terenie catego kraju (25-30% powierzchni

zasiewu), co wynika w pewnej mierze z ich duzych wymagan wodnych.

Szczegdlne miejsce, jakie zajmuje pszenica w zyciu czlowieka sprawia, ze jest
przedmiotem intensywnych badan systematycznych, biochemiczno-fizjologicznych oraz
z zakresu genomiki. Triticum aestivum L. wyr6znia si¢ na tle roslin uprawnych obszernym
genomem, o catkowitym rozmiarze ok. 17 GB (Brenchley i wsp., 2012), ktory przekracza
prawie pieciokrotnie wielkos¢ genomu ludzkiego (ok. 3,3 GB). Obecnos¢ trzech genomow
zwieksza liczbe genow determinujacych wazne cechy uzytkowe I utrudnia analize loci cech
uzytkowych. Ze wzgledu na rozmiar i skomplikowanie materiatu genetycznego pszenicy, do
tej pory nie przeprowadzono sekwencjonowania jej catego genomu, a analiza genomowa
cech ilosciowych, w oparciu o coraz liczniejsze i doktadniejsze mapy genetyczne jest
intensywnie wykorzystywana w celu lepszego poznania tego genomu oraz rozwigzania
licznych problemow zwigzanych z jej wrazliwoscig na roéznorodne czynniki abiotyczne
I biotyczne. Otrzymanie odmian odpornych na stresy srodowiskowe jest trudne, poniewaz
cechy jako$ciowe, ktore sg zazwyczaj pod kontrolg wielu genoéw, czesto wykazuja duza

stato$¢ | zmieniajg si¢ bardzo powoli.
1.2. Stres suszy u pszenicy

W $wiecie organizmoéw zywych, ros$liny charakteryzuja si¢ silnie ograniczong,
zaro6wno osobnicza, jak i populacyjng zdolno$ciag do przemieszczania. Zmuszone sa do
nieustannego dostosowywania si¢ do zmieniajgcych si¢ warunkéw $rodowiska, a zatem do
wyksztatcania adaptacji fizjologicznych i biochemicznych wobec stresow biotycznych
I abiotycznych. Rodzaj stresow $rodowiskowych wynika w duzej mierze z klimatu

I ekosystemu zajmowanego przez rosliny i jest dodatkowym ograniczeniem dla zasiedlenia
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nowych regionoéw przez gatunek dziko rosnacy, ale moze rowniez stanowic przeszkodg dla

osiagnigcia sukcesu rolniczego w przypadku odmian uprawnych.

Pojecie stresu wywodzi si¢ z jezyka lacinskiego ,.stringere”’i 0znacza wymuszenie
reakcji. Jednym z najznamienitszych badaczy, ktorzy poswiecili swoje zycie badaniu
zjawiska stresu, byl Hans H. Seley, okrzykniety pseudonimem ,,Doctor Stress”, ktory
zdefniowal stres jako "niespecyficzne reakcje zywych organizméw na stawiane im
niespecyficzne zadania" (za Nicpon i Szerement, 2014). Stres, jako bodziec, wywotuje
szereg odpowiedzi niezaleznych tzw. reakcji ,,niespecyficznych”. Natomiast specyficzna
odpowiedz, jest zalezna nie tylko od zastosowanego bodzca, ale rowniez 0d poziomu stresu,
czasu jego trwania, stadium rozwojowego, a takze kondycji i uwarunkowan genetycznych

stresowanego osobnika (Bray, 1997, Xumei i wsp., 2010).

Sposrod wielu czynnikow oddziatujacych na rosling, takich jak: temperatura, $wiatlo,
sktad i pH gleby, obecnos¢ metali ciezkich, wilgotno$¢ powietrza, czy dostepnos¢ wody
(niedobor — susza, nadmiar — zalanie), szczeg6lnie wazny jest ostatni z nich — o najwieksze;j
sile ograniczajacej rozwoj i plonowanie roslin (Blum, 2014). Wyodrebnia si¢ trzy rodzaje
suszy: atmosferyczng, glebowa oraz fizjologiczng. Deficyt wody w glebie powstaje wskutek
rzadkich badz skgpych opadow atmosferycznych, a susza glebowa definiowana jest przy
niedostatecznej dla potrzeb rosliny zawartosci wody W glebie. Susze atmosferyczng
obserwujemy przy dodatnich ekstremach temperaturowych powigzanych z obnizong
wilgotnoscia powietrza (ponizej 30-35%) lub jako wynik silnych, osuszajacych pradow
powietrza. Susza fizjologiczna wystepuje przy wystarczajacym nawodnieniu gleby,
a okresla ja najlepiej brak dostepnosci wody dla roslin. Przyczyny moga by¢ roznorakie,
poczawszy od zasolenia gleby, przez zbyt niska temperature czy stan hipoksji korzeni
wynikajacy paradoksalnie ze zbyt duzej ilosci wody w glebie (zalanie). Rolnictwo natomiast
definiuje susze jako efekt zbyt dlugiego okresu bez opadow deszczu w sezonie
wegetacyjnym. Zwilaszcza susza dlugotrwata lub majgca miejsce w kluczowych fazach
rozwoju ro$lin zwigksza podatno$¢ na inne stresy Srodowiskowe oraz obniza jakos¢
i objetos¢ plonu poprzez czasowe zaburzenia W rozZwoju, aczasem nawet trwale

uszkodzenia i deformacje roslin.

Oszacowano, ze plon roslin uprawnych jest redukowany w ok. 70% wylacznie przez
bezposredni wpltyw stresow abiotycznych, wtym gltownie suszy istresu wysokich
temperatur (Acquaah 2007; Lobell i Field 2007). Obecnie stres suszy dotyka juz az 42%

ogblnoswiatowej powierzchni pszenicy (Kosina iwsp., 2007) ijest najistotniejszym
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czynnikiem ograniczajacym jej plon (Ortiz i wsp., 2008). Podobnie jak przy optymalnym
nawodnieniu, takze W tagodnej suszy plon jest w duzej mierze zalezny od potencjalu
plonowania, ktory to zamiast odpornosci na susz¢ powinien W takich warunkach stanowi¢
gléwny przedmiot prac hodowlanych (Blum, 2006). Tradycyjne metody hodowlane
pozwolily na uzyskanie wysokiego potencjatu plonowania wielu odmian, co jednak nie
przektada si¢ na wysoko$¢ plonowania W warunkach stresu ostrej suszy glebowej (Blum,
2011). Ostry, dtugotrwaty stres obejmujacy caly cykl rozwoju rosliny, powoduje nie tylko
zmniejszenie liczby kloséw W przeliczeniu na jednostke powierzchni uprawy, ale rowniez
masy tysigca ziaren, co moze by¢ spowodowane aborcja pedow I nieptodnosciag pylnikow
(Gaudillére i Barcelo, 1990). Z faza generatywng wigze si¢ szczegdlnie duza wrazliwos¢
pszenicy na stresy srodowiskowe (Prasad i wsp. 2008; Slafer, 2012). Stres suszy dziatajacy
w fazie generatywnej zmniejsza plon ziarna glownie poprzez obnizenie ilosci rezerw

weglowodanowych (Prasad i wsp. 2008).

Dhugotrwaly ujemny bilans wodny W ro$linie wiacza rdéznorakie mechanizmy
obronne nie tylko w systemie korzeniowym, ale rowniez W cz¢$ciach nadziemnych. Do
typowych mechanizméw unikania suszy nalezy zamykanie aparatow szparkowych, oraz
w dalszym etapie, starzenie si¢ i odrzucanie liSci. Zamykanie aparatow szparkowych ma
glownie za zadanie ograniczenie utraty wody poprzez transpiracje. Utrzymanie wysokiego
potencjalu wody w komorkach oraz turgoru, uzyskiwane jest dzigki zwigkszeniu
przepuszczalnos$ci hydraulicznej bton komoérkowych oraz zwielokrotnieniu liczby lub
dhugosci korzeni (Farooq iwsp., 2009 i prace tam cytowane; Saidi i wsp., 2010). Stres
wyzwala w roslinie nie pojedyncza reakcje, lecz kaskade odpowiedzi, W ktorg
zaangazowanych jest wiele genow, aregulowane przez nie Sciezki i syntetyzowane lub
rozktadane substancje decyduja 0 plastyczno$ci reakcji na roznorodne, nieprzewidziane

i czesto naktadajgce si¢ na siebie stresy 0 zmiennym natezeniu (Mahajan i Tueteja, 2005).

Jednym z mechanizméw obronnych wobec suszy jest regulacja potencjatu
osmotycznego poprzez gromadzenie duzych ilo$ci substancji osmotycznie czynnych, w tym
cukréw rozpuszczalnych i ich pochodnych — polioli jak mannitol, czy inozytol (Zielinska,
2012). Jak wskazuja badania Al Hakimi i wsp. (1995; cyt. za: Zielinska, 2012) lepszym
markerem tolerancji na stres u T. durum Desf. jest zawarto$¢ cukrow rozpuszczalnych niz
proliny. Rosliny tolerancyjne na susz¢ sa W stanie nie tylko przetrwaé trudny okres
I uruchomi¢ mechanizmy obronne przed powstaniem rozlegtych uszkodzen, ale takze podjac

proces regeneracji tkanek i przywroci¢ organom prawidlowe funkcjonowanie. Zdolnosé¢
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regeneracyjna zalezy od czasu trwania I nat¢zenia stresu, stadium rozwojowego, obecno$ci
choréb iinnych niekorzystnych czynnikow zewnetrznych 1 wewnetrznych oraz

uwarunkowan genotypowych stresowanego organizmu.

Rosliny odporne na stres suszy charakteryzujg si¢ wysoka produktywnoscia, ktorg
uzyskuja poprzez wysoka aktywnos$¢ fotosyntetyczng pomimo niskiej wilgotnosci gleby.
Turgor jest utrzymywany poprzez efektywne wychwytywanie wilgoci z podtoza i/ lub
dostosowanie osmotyczne lisci. Catkowita regulacja szparkowa transpiracji moze byc¢
wspomagana przez epikutikularny wosk, ktory zwieksza albedo (frakcje §wiatla odbitego)
(cyt. za Blum 2014). Utrzymanie funkcji reprodukcyjnych przy niskim statusie wodnym
rosliny jest kluczowe, zwlaszcza wowczas gdy stres wystepuje w fazie kwitnienia. Taka
odporno$¢ moze by¢ kontrolowana poprzez utrzymanie turgoru i dostaw wegla oraz
regulacje hormonalng lub pewne cechy konstytutywne gametofitu (cyt. za Blum 2014).
Wykazano, ze akumulacja weglowodandow rozpuszczalnych jest wysoce skorelowana
z odpornoscia roslin na susze (Hoekstra i Buitink, 2001; za Zielinska, 2012). W warunkach
ostrego stresu wysokiej temperatury lub suszy glebowej duze znaczenie maja rezerwy
weglowodanowe todygi, jako glowne mechanizmy tolerancji i odpornosci (Yang i Zhang,
2006). Stresy srodowiskowe, jak susza glebowa czy temperaturowa oraz nadmierne
zasolenie, sg glownymi przyczynami zmian W gospodarce weglowodanow W roslinie

(Zielinska, 2012).

1.3. Rola cukrow rozpuszczalnych w plonowaniu roslin oraz adaptacji do stresu

suszy

Wspotczesnie dla najwazniejszych gatunkow uprawnych, wtym T. aestivum L.,
obok podloza genetycznego najwazniejszych cech agronomicznych, oceniane jest rOwniez
warunkowanie cech fizjologicznych, ktore odgrywaja kluczowa role w adaptacji do stresu
(Reynolds i wsp., 2009). Sama idea wykorzystania cech fizjologicznych nie jest nowa —
pochodzi sprzed prawie czterdziestu lat izostala wdrozona przez Passioura (1977)
w badaniach nad poprawg efektywno$ci wykorzystania wody (ang. Water Use Efficiency,
WUE) w celu podniesienia wspotczynnika plonowania (ang. Harvest Index, HI) oraz plonu
ziarna. Na produktywno$¢ w warunkach stresu, wptywaja: wydajnos¢ fotosyntetyczna oraz
gromadzenie weglowodanow zapasowych (Foulkes i wsp., 2011; Reynolds i wsp., 2009;
Richards i wsp., 2002; Wardlaw, 1990), ktore w duzej mierze stanowig 0 wypetnieniu ziarna
(Schnyder, 1993; Wardlaw 1990). Zréznicowanie W wypelnieniu ziarna U roznych odmian

i linii pszenicy wynika miedzy innymi ze zmiennosci W ponownym wigzaniu CO2

15



uwalnianego przez ziarna w procesie oddychania (Bort iwsp., 1996). Reasymilowany
dwutlenek wegla pozwala na wytworzenie nawet 70% sacharozy gromadzonej w plewach
(Gebbing i Schnyder, 1999). Wyzej wymienione czynniki zwigzane sg $ci$le ze zmianami
w zawarto$ci cukrow  rozpuszczalnych w tkankach donorowych i akceptorowych
wynikajacymi z aktualnego etapu rozwoju rosliny, a takze dostgpnosci i natezenia §wiatta
(Jenner i Rathjen, 1972) oraz zaleznych rowniez od wielu innych czynnikéw

srodowiskowych, w tym dost¢pnosci wody w glebie.

Dotychczas, na podstawie badan prowadzonych na populacjach pszenicy poddanych
stresowi suszy i optymalnie nawadnianych stwierdzono, ze zawartos¢ cukrow w todydze jest
wysoce odziedziczalna i kontrolowana poligenicznie (Ruuska iwsp. 2006). Srednie
zawartosci cukrow rozpuszczalnych w wodzie (WSC, ang. Water Soluble Carbohydrates)
wykryte dotad w réznych doswiadczeniach réznity si¢ W zaleznosci od warunkow
srodowiska. Dominujgcy wptyw na tg zmienng miaty dostgpno$¢ wody i zawarto$¢ azotu
w glebie. W kilku z badanych populacji stwierdzono negatywng korelacje¢ zawartosci WSC
z zawarto$cig azotu W tkankach todygi w okresie kwitnienia (Rebetzke i wsp., 2008; Ruuska
i wsp., 2006, 2008; van Herwaarden i wsp., 2003).

Zroznicowanie zawartosci cukrow wynika nie tylko z r6znic genotypowych czy
srodowiskowych, ale roéwniez z uwarunkowan anatomicznych i funkcjonalnych badanych
tkanek iczgsci roslin. Inna jest zawarto$¢ cukrow w doktosiu, ainna Ww nizszych
miedzywezlach (Evans i Rawson, 1970; Zhang iwsp., 2015) Nizsze czgéci todygi,
w poréwnaniu Z doktosiem, otoczone sg $cisle przez pochwy lisSciowe i W porownaniu z nim
gromadza wigcej cukrow rozpuszczalnych. Doklosie poprzez wigkszy dostgp promieni

swietlnych, prowadzi metabolizm cukroéw zblizony do autotroficznej blaszki lisciowe;.

Gloéwnymi partiami pszenicy czynnymi fotosyntetycznie sg blaszka liscia flagowego
oraz ktos (Araus i Tapia, 1987; Araus i wsp., 1993; Bort i wsp., 1994; Evans i wsp., 1975;
Maydup i wsp., 2010; Tambussi i wsp., 2007). Fotosyntetycznie czynne osci i plewy ktosa
odgrywaja znaczgca role W wypelnianiu ziarna, 0 moze by¢ szczeg6lnie istotne W stresie
ostrej suszy (Araus i wsp., 1993; Bort i wsp., 1994; Tambussi i wsp., 2005, 2007; Foulkes
2007; Maydup iwsp., 2010). Zielone czesci klosa majag w wypelnianiu ziarna swoj
zdecydowany udziat, ktory moze wynosi¢ od 10% do 76% asymilatow gromadzonych
w ziarnie (Gebbing and Schnyder, 1999; Tambussi i wsp., 2007). Jak nadmieniono wyzej,
szczytowa czgs¢ doklosia prowadzi metabolizm cukréow zblizony do liscia flagowego,

a produkty fotosyntezy doklosia stanowig znaczng czg$¢ asymilatow todygi. Fotosynteza
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pochwy liscia flagowego i doklosia dostarcza od 9% dol2% suchej masy ziarna
w zalezno$ci od odmiany pszenicy. Wigksza ilos¢ aparatow szparkowych na jednostce
powierzchni, wyzsza stabilnos¢ membran tylakoidow chloroplastow W czasie - zwlaszcza
W pozniejszych fazach wypetniania ziarna, oraz wolniejszy spadek aktywnosci PSII —
charakteryzuje wolne od pochwy lisciowej doklosie w zestawieniu z lisciem flagowym. Ze
wzgledu na duze zageszczenie aparatow szparkowych zwickszona jest powierzchnia
wymiany gazowej. Na wysokim poziomie pozostaje rowniez wydajno$¢ fotosyntezy oraz
efekt chtodzenia za pomoca szparek. Zatem zwlaszcza W pdzniejszych fazach wypelniania
ziarna, doktosie 0 duzym zageszczeniu aparatow szparkowych moze wptywaé na wigksza

zywotnosc¢ rosliny w goracych regionach (za Kong i wsp., 2010).

Cukry rozpuszczalne wytwarzane w tkankach aktywnych fotosyntetycznie
gromadzone sg W najwiekszych ilosciach w todydze i pochwie lisciowej (Takahashi i wsp.,
2001, Xue iwsp., 2008a). W komoérkach roslinnych cukry akumulowane sa gtownie
w cytozolu i chloroplastach. Sa one magazynowane, gdy produkcja fotoasymilatow
przewyzsza ogolne zapotrzebowanie energetyczne rosliny (Xue i wsp., 2008b). Ich depozyt
U pszenicy stanowia: fruktany i sacharoza (Chalmers i wsp., 2005; Goggin i Setter 2004;
Pollock 1986; Pollock i Cairns 1991; Schnyder 1993; Wardlaw i Willenbrink 1994),
a w mniejszym stopniu takze glukoza i fruktoza oraz réznorodne oligosacharydy (Virgona
i Barlow, 1991). Lodygi pszenicy zawierajg gtownie formy fruktanéw 0 wigzaniach B-(2,6)
(Yoshida i wsp., 2007). Udziat procentowy WSC moze wynosi¢ nawet ponad 40% suchej
masy todygi we wczesnej fazie wypetniania ziarna (Kiniry, 1993; Reynolds i wsp., 2009).
Pomimo, ze fruktany stanowig dominujacg forme¢ wegla magazynowanego W todygach
pszenicy, sugeruje si¢ rowniez, ze skrobia, ktora jest gromadzona W niewielkich ilo§ciach
w todydze (Judel i Mengel, 1982; Schnyder, 1993; Scofield i wsp., 2009), moze stanowié¢
zrodlo wegla dostgpnego do wzrostu oraz wypelnienia ziarna, zabezpieczajac ro$ling
w okresie poprzedzajacym akumulacje fruktanéw (Scofield iwsp., 2009). Znaczng
akumulacje fruktandw obserwuje si¢ ponadto W rejonach chrakteryzujacych sie
wzmozonym wzrostem i rozwojem, jak strefy wzrostu li$ci czy ziarniaki pszenicy (Schnyder
I Nelson, 1989). Cho¢ niektorzy badacze sktaniali si¢ do krotszego okresu magazynowania
fruktanow (Bonnett i Incoll, 1993), obecnie uwaza si¢, ze rezerwy cukrowe tworzone sg
w calym okresie kwitnienia oraz W czasie poprzedzajacym i nastepujacym po tej fazie

(Goggin i Setter, 2004; Ruuska i wsp., 2006; Zhang i wsp., 2015).
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Uwolnienie rezerw cukrowych pozwala na podtrzymanie dostaw wegla do tworzacego si¢
ziarna (Blacklow i wsp., 1984; Schnyder, 1993). Jest to szczegodlnie wazne W warunkach
obnizonej produkcji fotosyntetycznej, spowodowanej stresem (Bidinger i wsp., 1977; Blum
i wsp., 1994; Schnyder, 1993; van Herwaarden iwsp., 1998a). Uwalnianie rezerw
weglowodanowych W stresie ostrej suszy moze stanowi¢ dominujgce zrodto CO2 (Plaut
I wsp., 2004) i decydowaé¢ w nawet 50% o0 koncowej masie ziarna (Ehdaie i wsp., 2008;
Gebbing i wsp., 1999; Rattey i wsp., 2009; Rebetzke i wsp., 2008; van Herwaarden i wsp.,
1998a, 2003). Natomiast w korzystnych warunkach srodowiska, rezerwy cukrow
rozpuszczalnych przyczyniaja si¢ rowniez, cho¢ w mniejszym stopniu (10-20%), do
koncowego plonu ziarna (Davidson i Chevalier, 1992; Gebbing i wsp., 1999; Shearman
i wsp., 2005).

Depozyt cukrowy w stresie suszy moze by¢ wykorzystywany do wytworzenia
nowych pedow 1 ktosow czy tez wzrostu elongacyjnego korzeni (Lopes i Reynolds, 2010).
Magazynowanie fruktanow stuzy, jak stwierdzili Housley i Pollock (1993), utrzymaniu na
odpowiednim poziomie gradientu sacharozy w komorkach, przez co posrednio
kontrolowany jest rowniez metabolizm wegla w liSciach (funkcja regulacyjna). Niski
poziom cukréw rozpuszczalnych wzmaga wydajnos¢ fotosyntezy i poprawia mobilizacjg
zapaséw wegla, natomiast wysoki poziom wplywa pozytywnie na wzrost biomasy

i deponowanie rezerw cukrowych oraz zmniejsza produkcje asymilatow (Zielinska, 2012).

Sacharoza, ktora wraz ze skrobig jest produktem koncowym fotosyntezy jest tez
glownym cukrem eksportowym liscia flagowego u roslin wyzszych (Komar, 2000). Moze
by¢ gromadzona w wodniczkach tkanek nieczynnych fotosyntetycznie i stanowi réwniez
rezerwe buforowg dla zmiennego zapotrzebowania tkanek na asymilaty (Schnyder i wsp.,
1993). Jej transport nasila si¢ zwlaszcza W p6zniejszych fazach wypehienia ziarna (Inoue
i wsp., 2004). Sacharoza jest polimeryzowana do fruktooligosacharydéow w todygach
pszenicy (Valluru i van den Ende, 2008; van den Ende i wsp., 2003). Proces ten pozwala na
utrzymanie gradientu sacharozy pomiedzy lisciem, alodyga, co zapobiega inhibicji
fotosyntezy w wyniku gromadzenia sacharozy w lisciu (Paul i Foyer, 2001). Nastepnie przy
udziale syntazy fosforanowejsacharozy (SPS) oraz fosfatazy sacharozo-6-fosforanu (SPP)
sacharoza jest na nowo syntetyzowana z produktow degradacji fruktooligosacharydow
| transportowana do rozwijajacych sie ziaren. Na jej podstawie powstajg polisacharydy
strukturalne takie jak celuloza, hemiceluloza czy pektyny. Stanowi réwniez baze dla

glikoprotein, glikolipidéw oraz glikozydow. Jej pochodne, a-ketokwasy, moga byc¢
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przeksztalcane w aminokwasy i budowaé¢ szkielet biatek (za Ciereszko, 2006: Duffus
I Duffus, 1988). Sacharoza moze by¢ rowniez wykorzystywana do syntezy witamin,

hormonoéw, alkaloidow czy gum W roslinie (za Ciereszko, 2006: Kgczkowski, 1992).

Rola cukréow rozpuszczalnych nie ogranicza si¢ jednak wytacznie do zaopatrywania tkanek
w rozne zwigzki organiczne (Bieleski, 1993; Pilon-Smits i wsp., 1995; Vijn i Smeekens,
1999), bo sacharoza, fruktoza iglukoza pelniag role czasteczek sygnatowych
i regulatorowych w wielu szlakach metabolicznych (Ciereszko, 2002; Gibson, 2005; Hare
i wsp., 1998; Price iwsp., 2004; Smeekens, 2000), zwigzanych rowniez z utrzymaniem
homeostazy w stresie suszy (Gupta i Kaur, 2005; Housley i Pollock, 1993; McKersie
i Leshem, 1994).

Cukry gromadzone w duzych ilosciach w roslinie petnig funkcje osmoprotekcyjne
wspomagajac utrzymanie turgoru komorek lisci, podtrzymuja takze stabilno$¢ bton
cytoplazmatycznych i zapobiegaja denaturacji biatek (za Bartels i Sunkar, 2007: Bohnert
i Jensen, 1996). Moga wykazywac¢ dziatanie zblizone do biatek opiekunczych, stanowia
réwniez putapki na wolne rodniki (Serraj i Sinclair, 2002). Akumulacja cukréw moze by¢
odpowiedzig obronng (osmoprotekcja) wspomagajaca system antyoksydacyjny w ochronie
pylnikoéw przed szkodliwym dzialaniem wolnych rodnikow (Ramel i wsp., 2009; van den
Ende i Valluru, 2009). Wsrod cukrow petlnigcych funkcje osmoportekcyjne nalezy wymienic
przede wszystkim: heksozy (fruktoza i glukoza), dwucukry (trehaloza i sacharoza),
oligosacharydy — jak rafinoza czy stachioza (Jouve iwsp., 2004) oraz pochodne, jak
alkohole cukrowe (inozytol, mannitol). Natomiast zdania w kwestii udziatu cukrow
W systemie antyoksydacyjnym sg nadal podzielone, a watek ten budzi pewne kontrowersje,
jak w przypadku tolerancji na stres roslin transgenicznych o podwyzszonej zawarto$ci

trehalozy (Cairns, 2003).

Pomimo ogromnego postgpu W dziedzinie genomiki, do tej pory nie sprecyzowat si¢
obraz adaptacji pszenicy w warunkach suszy, a doniesienia dotyczgce zawarto$ci cukrow
w réznych czesciach roslin nie sg jednobrzmiace. Jedna z grup badaczy odnotowata wyzsze
zawartosci WSC w lisciach lub todygach genotypoéw, ktore rosty w warunkach suszy
w porownaniu do genotypow podlewanych optymalnie (Mclintyre i wsp., 2010, 2011; Rattey
i wsp., 2009; Xue iwsp., 2008a, b). Badania Ehdaie iwsp. (2008) oraz Foulkes’a
I wsp.(2007) wykazaty, Ze pszenica uprawiana W stresie suszy wykazywata nizsza zawartos$¢
WSC w todydze w okresie kwitnienia, w poréwnaniu do roslin nawadnianych. Nie poznano

W petni roli cukrow W stresie suszy, zagadnienie to wymaga dalszych badan.
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1.4. Identyfikacja QTL elementéw skladowych plonu izawartosci cukrow

rozpuszczalnych

Rozmiar i ztozonos$¢ genomu pszenicy zwyczajnej, gdzie az 80% zajetych jest przez
sekwencje powtarzalne, znacznie utrudniajg badania nad kontrolg genetyczng waznych
rolniczo cech. Mimo to pszenica zwyczajna ze wzgledu na jej ogolnoswiatowa popularnosé
jest materialem intensywnych badan z zakresu genomiki. Cechy warunkowane
poligenicznie jak plon czy zawarto$¢ cukréw rozpuszczalnych nalezg do grupy cech
ilosciowych (mierzalnych) regulowanych przez liczne geny. Analiza QTL jest potaczeniem
danych genotypowych oraz fenotypowych. Analiza statystyczna umozliwia znalezienie
zwigzku pomiedzy genotypem a fenotypem, czego efektem sa specyficzne loci, ktore moga
thumaczy¢ nawet znaczng czg$¢ zmienno$ci fenotypowej danej cechy (Doerge, 2002).
W praktyce jednak najczgéciej wykrywane sg miejsca na mapie 0 mniejszym

kilkunastoprocentowym wptywie.

Analiza loci cechy ilo$ciowej zazwyczaj bazuje na uprzednio skonstruowanej mapie
genetycznej zawierajacej grupy sprzgzen markerow W postaci chromosomow (Luo i Kersey,
1992). Do tej pory dla pszenicy powstato wiele map genetycznych (Ammiraju i wsp., 2001;
Czembor i wsp., 2007; Czyczyto-Mysza, 2013; Czyczylo-Mysza i wsp., 2013; Gupta i wsp.,
2002; Korzun i wsp., 1999; Liu i Tsunewaki 1991; Messmer i wsp., 1999; Quarrie i wsp.,
2005). Nieocenionym zroédtem informacji o mapach i loci cech ilosciowych dotychczas

zidentyfikowanych u pszenicy jest ogolnodostepna baza GrainGenes.

Wigkszos¢ analiz QTL prowadzonych jest przy uzyciu odpowiedniego
oprogramowania i w oparciu 0 zlozone warunkowanie. Istnieje wiele darmowych Iub
odptatnych programéw opartych na réznorodnych testach statystycznych, wtym: R/qtl,
Windows QTLCartographer czy MapQTL. Umozliwiaja one wskazanie z okreslonym
prawdopodobiefistwem regiondow na genomie, ktore odpowiadaja za rozklad cechy
ilosciowej w populacji. Testowanie w kazdym z programow oparte jest na zblizonych
zasadach, poniewaz istotg mapowania QTL jest testowanie istotnoSci roznicy Statystycznej
srednich warto$ci cechy uzyskiwanych przez osobniki homozygotyczne wyposazonych
wrozne allele wdanym locus. Czesto stosowane jest testowanie oparte o ML (ang.
Maximum Likelihood, najwicksze prawdopodobienstwo), migdzy innymi: analiza
pojedynczego markera (ang. Single marker analysis, SMA) czy mapowanie przedzialowe
(ang. Interval Mapping, IM) (Jansen, 1993; Lander i Bostein, 1989) oraz jej wariacje:

20



ztozone (ang. Composite Interval Mapping, CIM) oraz wielokrotne (ang. Multiple Interval

Mapping, MIM) mapowanie przedzialowe.

Mapowanie interwatowe (przedziatlowe) polega na ustaleniu sprzezenia pomig¢dzy
QTL, a markerami flankujacymi wycinek mapy genetycznej, co dokonuje si¢ na podstawie
metody oceny najwigkszej wiarygodnosci. Dla kazdej z cech analizowanych z uzyciem tej
metody wzdluz chromosomu na mapie genetycznej powstaje krzywa logarytmu ilorazu
wiarygodnos$ci, ktorej piki przekraczajace ustalong warto$¢ krytyczng wskazuja na
mozliwos¢ wystgpienia QTL. Poza wskazaniem regionow odpowiedzialnych za warto$¢
fenotypowa badanej cechy, analiza dostarcza réwniez informacji 0 markerach
molekularnych sprzezonych z QTL, co jest pomocne w selekcji prowadzonej w oparciu
0 markery (ang. Marker-Assisted Selection, MAS) (Mauricio, 2001).

W trakcie planowania projektow majacych na celu identyfikacj¢ loci cech
iloSciowych nalezy przede wszystkim pamigta¢, Zze wymierne wyniki mapowania
otrzymywane s3a poprzez wielokrotne powtarzanie doswiadczen W roznych sezonach
wegetacyjnych (zmienne warunki pogodowe w réznych latach) oraz na rdéznych
stanowiskach (odmienne warunki $rodowiska) (Lander i Bostein, 1989). Szczegodlnie
predysponowane do tego typu testow ze wzgledu na stosunkowo dobra powtarzalno$é¢
wynikéw sg linie DH (ang. Doubled Haploid, podwojony haploid) oraz RIL (ang,
Recombinant Inbred Line, rekombinacyjna linia wsobna), co wynika z ich wysokiego

stopnia homozygotycznosci.

Niezwykle wazne dla porownywania wynikow uzyskanych przez roznych badaczy
jest okreslenie warto$ci progowe;j ilorazu logarytmu wiarygodnos$ci (ang. Logarithm of the
Odds, LOD), powyzej ktorej uzyskany wynik w postaci locus analizowanej cechy jest
uznawany za istotny. W praktyce w przypadku populacji mapujacych linii podwojonych
haploidéw w liczbie zblizonej lub przekraczajacej 100 DHL wynik uznaje si¢ za istotny juz
od wartosci LOD na poziomie 2,0-3,0 (Lander i Bostein 1989; Zhuang i wsp., 1997), lub
>3,0 (Lu iwsp., 1997). W tym celu stosuje si¢ rowniez testy permutacyjne pozwalajgce na
dobranie wartosci krytycznej LOD dla kazdej z cech w zalezno$ci od mapy (markery
molekularne) oraz zmiennosci fenotypowej populacji. W przypadku metody SMA
otrzymujemy wynik w postaci punktowego oszacowania najwyzszego prawdopodobienstwa
ingerencji locus w warto$¢ fenotypowg analizowanej cechy, a dla metod przedzialowych

otrzymujemy przedziat ufnosci (ang. Confidence Interval, CI).
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Precyzja okreslenia locus zalezy gtownie od zageszczenia mapy, liczebnosci
populacji (liczebnosci danych fenotypowych) oraz réwniez od wielko$ci efektu QTL (Hyne
I wsp., 1995; van Oijen, 1992). Szacunkowy udziat locus w generowaniu obserwowanego
W populacji efektu fenotypowego moze by¢ wyrazony za pomocg wspdiczynnika
determinacji, R? (Lincoln i wsp., 1993). Ze wzgledu na warto$¢ parametru R? wyrozniamy
QTL: gtéwne (ang. major) o wptywie >10% oraz drugorzedne (ang. minor) (R?<10%)
(wedtug Collard i wsp., 2005).

Analizy loci waznych uzytkowo cech ilo$ciowych gartunkéw roslin uprawnych
prowadzono miedzy innymi u: ryzu (Babu iwsp., 2003; Bernier i wsp., 2007 i 2009),
jeczmienia (Diab iwsp., 2004; Guo iwsp., 2008; Teulat iwsp., 2001, 2002, 2003),
kukurydzy (Messmer i wsp., 2009; Tuberosa i wsp., 2002), sorga (Sanchez i wsp., 2002),
czy pszenicy (Borner i wsp., 2002; Czyczyto-Mysza i wsp., 2013; Quarrie i wsp., 2005).
Zastosowanie QTL w hodowli pszenicy jest powszechne i ma pozytywny wpltyw zaréwno
na precyzje jak iszybko$¢ ulepszania nowych odmian w programach hodowlanych.
Natomiast w literaturze mozemy spotkaé nieliczne badania dotyczacyce identyfikacji QTL
warunkujgcych zawarto$¢ cukrow rozpuszczalnych u odmian uprawnych. QTL ogélne;j
zwarto$ci cukréw rozpuszczalnych zidentyfikowano u ryzu (Nagata i wsp., 2002; Takali
I wsp., 2005) oraz zycicy trwatej (Turner i wsp., 2006) oraz pszenicy Analizy QTL cukrow
U rajgrasu wigzaly si¢ z wykryciem roznych loci w zaleznosci od sezonu badawczego
(Turner i wsp., 2006). U pszenicy badania QTL dotyczace zawartosci cukrow w todydze lub
w pedzie byty dotychczas prowadzone w licznych populacjach (Bennett i wsp.2012a, b,
Bouffier, 2014; Li i wsp., 2015a; Mclintyre i wsp., 2010; Rebetzke i wsp., 2008; Snape
i wsp., 2007; Yang i wsp., 2007). Dodatkowo Fu i wsp. (2011) opublikowali wyniki badan
QTL zawartoSci wybranych cukréw rozpuszczalnych w ziarnie pszenicy. Wsrod
wykrywanych loci cech ilo§ciowych zwigzanych z odpornoscia na stres suszy, przewazaja
te 0 niskim jednostkowym wptywie na zmienno$¢ populacyjna (Mclntyre i wsp., 2010;
Peleg i wsp., 2009; Pinto i wsp., 2010). Istotnie, w przypadku wiekszosci cech ilosciowych
0 znaczeniu gospodarczym mozna wyrdzni¢ kilka loci 0 znacznym wptywie oraz liczne
0 znikomym znaczeniu. Dodatkowo, jak juz zaznaczono, mozliwe jest pozyskanie
informacji na temat markerow, ktore sg najscislej zwigzane z locus wptywajagcym w duzym
stopniu na cechg. Charakteryzacja waznych cech agronomicznych i fizjologicznych
w réznych populacjach pozwala na identyfikacj¢ genotypow pszenicy, ktore moglyby zostac¢

wykorzystane w hodowli, jako modelowe dla adaptacji do stresu suszy oraz w celu

22



okreslenia udziatu cech fizjologicznych w genetycznym ulepszeniu plonu (Reynolds i wsp.,
2007). Mozliwe jest rowniez uzycie markeréw W selekcji przedhodowlanej cho¢by do
doboru odpowiednich form rodzicielskich do krzyzoéwek, zwlaszcza w celu stworzenia map,

ktorych analiza cech jest szczegolnie kosztowna (Campbell i wsp., 2003).

Ze wzgledu na stosunek korzysci do kosztow, do celow hodowli warto jest wyr6znié
glowne QTL oddzialujace na interesujacg nas ceche idazyé do efektu piramidyzacji -
nagromadzenia korzystnych alleli poprzez stopniowe wzbogacanie puli genowej. Z reguty
obie formy rodzicielskie posiadajg uzyteczne do celow hodowlanych allele, a zdarzajace si¢
W potomstwie transgresje moga by¢ z powodzeniem identyfikowane z uzyciem ztozonego

mapowania przedziatowego.

Selekcja z uzyciem markerow molekularnych stwarza nowe mozliwosci. Najbardziej
obiecujace W tym zakresie s3 markery RFLP (ang. Restriction Fragment Kenght
Polymorphism, polimorfizm fragmentow dlugosci restrykcyjnych,), RAPD (ang. Random
Amplification of Polymorphic DNA, losowo amplifikowany polimorficzny DNA), SSR (ang.
Simple Sequence Repeats, mikrosatelitarny polimorfizm krétkich tandemowych powtorzen)
i AFLP (ang. Amplified Fragment Lenght Polymorphism, polimorfizm dlugosci
amplifikowanego fragmentu) sprz¢zone z gldownymi QTL warunkujacymi wazne
gospodarczo cechy, jak plonowanie czy odpornos¢ na stresy s$rodowiskowe, a
W szczegolnosci dziatanie patogendéw czy deficyt wodny. Wyrazna przewaga markerow
molekularnych nad selekcja fenotypowa zaznacza si¢ przede wszystkim w czasie jaki jest
potrzebny do dokonania selekcji — wybor osobnikow w oparciu o markery molekularne
moze by¢ prowadzony na wczesnych stadiach rozwojowych, ponadto rezultaty sg widoczne
wlasciwie od razu, W poréwnaniu Z koniecznoscig testowania roslin w tradycyjnej hodowli

nawet przez dekadg.

Tradycyjna hodowla pszenicy w oparciu o kontrolowang hybrydyzacje poprzedzong
samozapylaniem, ksztattuje od dawna zmienno$¢ genetyczng tego gatunku. Selekcja linii
wsobnych wyprowadzonych z krzyzowek ma na celu wytworzenie nowych odmian.
Niestety tradycyjne metody hodowlane sa pracochtonne, dlugotrwale i kosztowne.
W przyblizeniu okoto 10 pokolen jest wymaganych, aby wyprowadzi¢ linie odpowiednie do
oceny odmianowej. Rowniez selekcja jest procesem dlugotrwatej oceny czystosci, tak aby
upewnic¢ si¢ ze odmiany posiadajg cechy 0 wysokiej odziedziczalno$ci i mogg by¢ przydatne

do celow produkcyjnych. Era nowoczesnych map molekularnych rozpoczeta si¢ w latach
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80-tych XX w. (Botstein i wsp., 1980). Dwadziescia lat p6zniej dostgpne juz byly mapy
genetyczne o wysokiej rozdzielczosci dla wigkszosci gatunkéw uprawnych wtym dla
pszenicy (Somers iwsp., 2004). Mapowanie molekularne oraz intensywny rozwoj
markeréw genetycznych cech agronomicznych, chordb i cech jakosciowych (np. McCartney
i wsp., 2005, 2006) stanowig obecnie duzy potencjal, ktory moze byé wykorzystany

z pozytkiem w efektywnej selekcji interesujacych nas cech.

W wyniku dynamicznego rozwoju metod itechnik badawczych biologii
molekularnej i biotechnologii, mozliwy jest znaczny postep W otrzymywaniu nowych
odmian. Selekcja wspomagana markerami molekularnymi  w poréwnaniu z proba
wprowadzenia gendow metodami tradycyjnymi, jak choéby poprzez wielokrotne
krzyzowanie wsteczne wypierajace, jest znacznie szybsza i mniej kosztowna. Markery
molekularne znajdujg rOwniez zastosowanie W 0Cenie stopnia samo- oraz obcopylnosci, oraz
ewaluacji efektywnosci procesu krzyzowania. Mozliwe jest rowniez Sprawdzenie
podobienstwa genetycznego, CO pomaga w doborze form rodzicielskich do krzyzowan oraz
przy ocenie zdolno$ci kombinacyjnej. Markery ulatwiajg rowniez utrzymanie wilasciwej
Klasyfikacji w bankach genow poprzez ustalenie powigzan pomigdzy zasobami oraz
wskazanie duplikatow. ldealne markery to takie, ktore po pierwsze zwigzane sg
bezposrednio z genem kontrolujacym wazng dla hodowcoéw ceche, po drugie gen, z ktérym

zwigzany jest marker nie powinien wykazywac¢ rekombinacji Z badang cecha.

Porownywanie homologicznych regionow QTL gltéwnych gatunkéw roslin
uprawnych na $wiecie — kukurydzy, ryzu i pszenicy zwyczajnej przynosi potwierdzenie
stusznosci teorii syntenii genomow (podobienstwo gendw i ich utozenia w chromosomach).
Czeste nagromadzenie w jednym regionie QTL réznych cech fenotypowych wynika
najprawdopodobniej albo z plejotropowego charakteru genu zlokalizowanego w tym

obszarze lub tez ze sprzg¢zenia odrebnych loci (tzw. grupy sprzezen).

Pomimo coraz rozleglejszej wiedzy na temat funkcjonowania genoméw roslin
uprawnych, jej obecny stan jest zaledwie kroplg w morzu przysztych odkry¢ — stale
uaktualnianych zasobow wiadomosci W tej tematyce. Postep w rolnictwie i hodowli dzigki
technologiom DH, mapom genetycznym, mapowaniu QTL igenom kandydujacym juz
nastepuje, a im wiecej bedzie badan prowadzonych w réznych srodowiskach i warunkach
dla waznych gospodarczo gatunkow — jak pszenica — tym bedziemy blizej lepszego poznania
funkcjonowania genomu i efektywniejszego wyprowadzania nowych wartosciowych

odmian.
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2. CELE BADAN

Podjecie badan dotyczacych zawarto$ci cukrow rozpuszczalnych w wybranych
organach asymilacyjnych pszenicy zwyczajnej (Triticum aestivum L.), Z rownoczesng oceng
wielkosci plonu w warunkach suszy glebowej, wynika z braku dostatecznej wiedzy na temat
ich udziatu w adaptacji do tego rodzaju stresu. Niewiele jest rowniez danych dotyczacych
powigzania wartosci tych parametrow z badaniami molekularnymi, opierajacymi si¢ miedzy
innymi na identyfikacji QTL, w celu zrozumienia genetycznego podtoza reakcji roslin na

SuSZg.
Cel poznawczy byl realizowany poprzez:

o Identyfikacje loci cech ilosciowych (QTL) wybranych elementéw sktadowych plonu
I zawartos$ci cukrow rozpuszczalnych w wybranych organach asymilacyjnych (lis¢
flagowy, doktosie, ktos) roslin populacji mapujacej linii podwojonych haploidéw

(CSDH) pszenicy w warunkach stresu suszy glebowej i optymalnego nawodnienia.

e Analiz¢ rozmieszczenia na chromosomach zidentyfikowanych QTL elementow
sktadowych plonu i zawarto$ci cukréw rozpuszczalnych oraz wskazanie regionow
0 dziataniu plejotropowym.

e \Wskazanie regionéw genomu oraz markerow molekularnych stabilnych oraz
najsilniej sprz¢zonych z badanymi cechami ilosciowymi.

Celem aplikacyjnym pracy byto:

e Okreslenie mozliwo$ci wykorzystania zawartosci cukréw w lisciu, doktosiu oraz
klosie jako wskaznika plonowania W suszy oraz przy optymalnym nawadnianiu.

o Wytypowanie regionéw oraz markerow molekularnych przydatnych do selekcji

genotypow 0 zwickszonym plonowaniu i podwyzszonej odpornosci na stres suszy

z mozliwoscig wykorzystania ich w hodowli roslin.
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3. MATERIAL BADAN | METODY
3.1. Material ro$linny

Dziewiecédziesigt cztery linie podwojonych haploidéw populacji CSDH pszenicy
jarej, o heksaploidalnym genomie (AABBDD), wraz z formami rodzicielskimi — Chinese
Spring (CS) 1SQ1, stanowito material doSwiadczen niniejszej pracy. Wykorzystana
populacja mapujaca zostata wyprowadzona przez prof. S. Quarrie z mieszanca F1 krzyzowki
CS, dobrze zbadanej w do$wiadczeniach
laboratoryjnych i polowych pszenicy jarej
oraz SQ1, linii 0 podwyzszonym

poziomie kwasu abscysynowego. Forma

SQ1 osiaga nizszy pokrdj, wyksztatca

“ii = % - Q
" 2 <
\‘!_‘: v.' : - :

lisScie 0 mniejszej powierzchni blaszki

‘4 oraz  posiada  osciste  klosy -
w przeciwienstwie do CS (fotografia 1).

A ~ .
Fotografia 1. Dojrzate ktosy CS (4) i SQ1 (B)

A ’
Ponadto charakteryzuje si¢ mniejsza
przepuszczalno$cig szparek | wyzszg wydajnoscig zuzycia wody (Quarrie iwsp., 1994;
2005). W populacji CSDH wystepuje duza zmiennos¢ linii pod wzgledem waznych cech
agronomicznych, oraz istotnych dla plonowania charakterystyk morfologicznych,
anatomicznych i fizjologicznych (Czyczyto-Mysza 2013; Czyczyto-Mysza iwsp., 2013,
Habash i wsp., 2007; Matek i wsp., 2012, Quarrie i wsp., 2005).

3.2. Mapa genetyczna

Mapa markerow sporzadzona przez zespdt prof. Steve’a Quarriego (2005) oraz
uzupetniona 0 markery DArT (ang. Diversity Array Technology, technologia
zroznicowanych mikromacierzy) (Czyczyto-Mysza i wsp., 2013) postuzyta do realizacji
niniejszej pracy. Mapa uwzglgdnia 920 markerow molekularnych réznego typu (AFLP,
RFLP, SSR oraz DArT) obejmujacych tacznie dlugos¢ okoto 4040 cM w 21 grupach
sprzezen (genomy: A, B i D).

3.3. Przebieg do$wiadczenia i warunki wzrostu roslin

Ziarniaki 94 linii CSDH oraz 2 form rodzicielskich (12 ziarniakow/lini¢ DH), po
zabezpieczeniu zaprawg nasienng T (Fotografia 2.A), skietkowano w pojemnikach
z wysterylizowanym (120°C, 0,5 MPa, 20 min.) i zwilzonym pozywka Hoaglanda perlitem

przez 2 dni w ciemnosci (Fotografia 2.B i 2.C), w temperaturze pokojowej (19-21°C).
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Kietkujace ziarniaki przeniesiono nast¢pnie do lady chtodniczej, gdzie nastgpowata
wernalizacja (Fotografia 2.D i 2.E) przy zachowaniu 8 h fotoperiodu w temperaturze 4 °C,
przez okres 7 tygodni. Otrzymane siewki aklimatyzowano przez okres 3 dni w temperaturze
pokojowej przy naturalnym oswietleniu (Fot. 2F). Nastepnie przeniesiono je do wazonow
($r. 15 cm, wys. 20 cm, siewka/wazon) wypetnionych mieszanka glebowg i umieszczono
w tunelu wegetacyjnym, zabezpieczonym przed opadami. Mieszanke glebowg otrzymano
poprzez doktadne zmieszanie ziemi ogrodniczej z substratem torfowym oraz piasku (v:v,
1:1) i przesianie przez sito (¢1 cm). Wazony napelniano powietrznie suchg glebg o masie
2,1-2,3 kg (w zaleznosci od do$wiadczenia). Wzrost roslin odbywal si¢ w warunkach
zblizonych do naturalnych (Fotografia 2.G i2.H), przy zachowanej dlugosci dnia
| temperaturze powietrza przypadajacych na okres wiosenno-jesienny (V-1X), a wilgotnos¢
| temperatura powietrza mierzona i zapisywana byta w réznych punktach tunelu przez
rejestrator danych AR 205, APAR Polska.

Dos$wiadczenia prowadzono w latach: 2010-2013. W pierwszym etapie kazdego
sezonu wegetacja roslin przebiegata przy optymalnej wilgotnosci gleby (65-70% polowej
pojemnosci wody, ppw)!. W stadium krzewienia (lata: 2010, 2011 i 2012) oraz w stadium
strzelania w zdzbto (rok 2013) uroslin przeznaczonych do traktowania stresem suszy,
ograniczono nawadnianie w celu uzyskania stresu suszy (D, ang. drought) na poziomie
20-25% ppw przez 4 tygodnie. W kazdym z do$wiadczen rosliny kontrolne (C, ang. control)
utrzymywano na optymalnym poziomie nawodnienia (65-70%). Kazdy obiekt (C i D) byt
ztozony ztrzech powtoérzen prowadzonych w osobnych wazonach (3 rosliny z linii
DH/traktowanie). W trakcie doswiadczenia kontrolowano poziom wilgotnosci gleby

(wilgotno$ciomierz CS620, Campbell, Wielka Brytania oraz pomiary wagowe).

W ostatnim dniu trwania 4-tygodniowej suszy, gdy ziarniaki ktoséw pedu gtownego
znajdowaty si¢ w fazie wodnistej (2010-2012 r.) lub mlecznej (2013 r.), zebrano
I zamrozono (-64°C) liscie flagowe (2010-2013 r.), doktosia i ktosy (2012-2013 r.) pedow

gtéwnych do badan biochemicznych.

! Oznaczenie polowej pojemnosci gleby wykonano wg Hillel i van Bavel (1976). Powietrznie suche proby 100
g gleby umieszczono w stalowych cylindrach (¢ 5 cm, wys. 13 cm) z perforowanym dnem i umieszczono na
1 h w wodzie. Po 24 i 48 h oznaczono objeto$ciowa pojemnosé wody (OPW) w glebie: 0,43 i 0,25 (cm® cmd),
odpowiednio. Przyjeto 100% ppw przy 0,25 cm® cm® OPW.
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Fotografia 2. Przebieg doswiadczenia: (A) zabezpieczenie materiatu nasiennego zaprawg
T, (B) ulozenie ziarniakow W perlicie, (C) kietkowanie W ciemnosci (2 dni, 21-23°C), (D)
wernalizacja (7 tygodni, 4°C, 8h fotoperiod), (E) siewki CS i SQI kietkujgce W chiodzie,
(F) aklimatyzacja siewek w stadium trzech lisci, (G, H) wzrost i dojrzewanie

28



3.4. Pomiary biochemiczne

3.4.1. Przygotowanie materiatu

Zamrozony material ros$linny poddano liofilizacji (liofilizator Freezone 4.5,
Labconco, USA) przez 48 h (liscie, doktosia) lub 72 h (ktosy) i sproszkowano (30 Hz, 2 min)
w miksujagcym mtynie kulowym (MM 400, Retsch, Kroll, Niemcy).

3.4.2. Badanie catkowitej zawartosci cukrow rozpuszczalnych

Cukry rozpuszczalne wyekstrahowano znawazek 0 masic 6 mg (0,1 mg)
wytrzasanych w 95% etanolu w mtynie kulowym (Retsch MM 400, Kroll, Niemcy) (15 min,
30 Hz), a nastepnie uzyskany ekstrakt odwirowano (15 min., 10°C, 21 000 xg). Zawarto$¢
cukréw rozpuszczalnych (WSC) w probkach zostala okre§lona zmodyfikowang metoda
fenolowa (Dubois iwsp., 1951). Pomiar absorbancji (A=490 nm) wykonano na
96-dotkowych ptytkach przy uzyciu spektrofotometru (Synergy 2, BioTek, USA). Wyniki

odnoszono do szeSciopunktowej krzywej kalibracyjnej glukozy (Sigma, Aldrich, Niemcy).

3.4.3. Badanie skladu puli cukrow

Ekstrakcje prob 0 masie 10 mg (+0,5 mg) prowadzono w 1 ml wody dejonizowanej
przez 1h przy 250 obr-mint w rotatorze (RL 2002, JW Electronic, Polska), a nastepnie
odwirowano. W celu wytracenia biatek, ekstrakt rozcienczono acetonitrylem (1:1, v:v)
i odwirowano (15 min., 10°C, 21 000 xg). Supernatanty po przefiltrowaniu przez membrane
0,20 pum (Costar Spin-X) nastrzykiwano na kolumne. Analiz¢ cukrow wykonano za pomoca
wysokosprawnego chromatografu cieczowego ztozonego z nastgpujacych modutow:
G1312A; autosampler Agilent G1329A, termostat Dionex STH 585 Column Oven, detektor
ESA Coulochemll Analitical Cell 5040 z elektroda ztotg, przetwornik A/D Agilent Interface
35900E, program sterujacy i zbierajacy dane: ChemStation Rev.B.04.01. Rozdziat badanych
cukrow prowadzono na kolumnie Hamilton RCX-10 250%4,1 mm; przy przeplywie fazy
ruchomej: 1,5 ml-min™. Zastosowano elucje izokratyczng 75 mM roztworem wodnym
NaOH. Detekcje amperometryczng wykonywano technika impulsowa przy potencjale
analitycznym 200 mV; potencjale utleniajgcym 800 mV i potencjale redukujgcym —900 mV
(wzgledem palladowej elektrody poréwnawczej). Objetos¢ dozowana wynosita 5-pl,
temperatura kolumny: 35 °C, a czas integracji 12 min. Identyfikacje poszczegolnych cukrow
(glukoza, fruktoza, sacharoza, maltoza) przeprowadzono na podstawie parametroOw retencji
odpowiednich standardéw (Sigma, Aldrich, Niemcy) nastrzykiwanych w identycznych
warunkach jak analizowane probki. Analiz¢ iloSciowa oparto na pigcio- lub

szesciopunktowych krzywych kalibracyjnych.
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3.5. Pomiar elementow skladowych plonu (2011-2013 r.)

Okreslono biomase czegsci nadziemnych rosliny (ang. Dry Weight per Plant, DWP),
liczbe ziaren z ro$liny (ang. Grain Number per Plant, GNP) oraz mase ziaren z rosliny (ang.
Grain Weight per Plant, GWP). Wyzej wymienione komponenty plonu nie obejmowaty
ktosa pierwszego pedu ze wzglegdu na wykorzystanie go do badan biochemicznych.
Okreslono natomiast suchg mase ktosa (ang. Dry Weight per Ear, DWE) pedu gltéwnego,

scietego W ostatnim dniu suszy (=1mg).
3.6. Opracowanie wynikow i analizy statystyczne

3.6.1. Opracowanie wynikow, podstawowe statystvki, normalnosé rozkladow oraz

testowanie istotnosci roznic

Wyniki pomiaru absorbancji ogolnej puli cukrow rozpuszczalnych opracowano przy
uzyciu oprogramowania GEN 5.1, asktadu puli cukréw za pomoca ChemStation
Rev.B.04.01. Do zestawienia i przedstawienia graficznego danych uzyto pakietu Microsoft
Office 2013. Wyniki fenotypowania poddano analizie statystycznej (Statistica v. 9.0).
Sprawdzono zgodno$¢ rozktadow cech populacji CSDH oraz form rodzicielskich
z rozktadem normalnym w oparciu o podstawowe charakterystyki ($rednia, odchylenie
standardowe, sko$no$¢ i kurtoza), histogramy iwykresy normalno$ci (dane nie
prezentowane). Odrzucono odbiegajace dane. W przypadku stwierdzenia odchylen od
rozktadu normalnego, wykonano transformacj¢ danych metodag Boxa-Coxa. Nastepnie
przeprowadzono wieloczynnikowa analiz¢ wariancji (ANOVA), wcelu okreslenia
istotnoéci roznic pomiedzy S$rednimi grupowymi W populacji CSDH. Dla okreslenia
istotno$ci réznic pomigdzy liniami rodzicielskimi wykorzystano test T studenta dla prob
niezaleznych (wzgl. grup). W oparciu 0 analiz¢ wariancji obliczono wspotczynnik
odziedziczalnoéci w szerokim zakresie (h?) wedtug Cherif i wsp., (2010) oraz International
Rice Research Institute (2006).

3.6.2. Identyfikacja QTL

Analizy QTL prowadzone byly na usrednionych danych osobno dla kazdego roku
I traktowania przy pomocy programu Windows QTLCartographer v. 2.5 (Wang i wsp.,
2011) metoda analizy regresji liniowej (SMA) oraz ztozonego mapowania przedziatowego
(CIM).

Metoda CIM zostata zastosowana jako gtdwna W wyznaczaniu markeréw i regionow

warunkujagcych zmienno$¢ populacyjng badanych w pracy cech. Poprzez ocene
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najwigkszego prawdopodobienstwa (ang. Maximum Likelihood Ratio, max. LR) umozliwia
ona okreslenie zwigzku pomig¢dzy efektem QTL, a markerami wyznaczajacymi przedzial na
mapie genetycznej w jednej z grup sprzezen. Krzywa LOD, proporcjonalna wzgledem
krzywej LR, jest okreslana dla kazdej z cech, a piki ktorych szczyt znajduje si¢ na rowni lub
ponad wyznaczong wartoscig krytyczng LOD s3 uznawane za istotne — W ten sposob
wyznaczany jest region QTL. W pracy przyjeto poziom krytyczny LOD=2,0, a dodatkowo
wyrozniono QTL o0 duzej wiarygodnosci, ktore zostaty potwierdzone przy progu LOD
wyznaczonym testem 1000 permutacji. Metoda umozliwia rowniez okre$lenie markera,
ktory znajduje si¢ najblizej max. LOD piku uznanego za QTL i znajwigkszym
prawdopodobienstwem jest sprzezony z wykrytym efektem. Oprocz lokalizacji [cM]
maksium LOD analiza dostarcza informacji o kierunku i sile efektu addytywnego allela
matczynego (a) wyrazonego W jednostkach pomiaru analizowanej cechy, a takze okresla
warto$¢ wspotczynnika determinacji R? [%] szacujacego procentowy wptyw konkretnego
QTL na zmiennos$¢ fenotypowa cechy obserwowang W badanej populacji. QTL o wartosci

R%>10% 0znaczono W pracy jako gtowne.

Metoda SMA polega na badaniu istotnosci zwigzku pojedynczego markera
z analizowang cechg i zostala zastosowana w pracy — jako komplementarna wobec CIM.
Poréwnanie lokalizacji QTL uzyskanych w obu metodach dla kazdej z badanych cech
pozwolito na potwierdzenie wynikow QTL. Ponadto w oparciu o rezultaty uzyskiwane
w metodzie SMA dla réznych kombinacji czynnikow: cecha x traktowanie x rok, osobno
dla dodatnich iujemnych efektow addytywnych, obliczono $redni wzgledny efekt
addytywny pojedynczego markera w stosunku do najnizszej dodatniej lub najwyzszej
ujemnej wartosci dla ktorej wystepowaty QTL przy p<0.05. Nastegpnie dla tej samej cechy
| traktowania w roznych latach wyliczono $redni wzgledny efekt addytywny pojedynczego
markera (SMAadd.). Uzycie tej samej skali dla réznych cech umozliwito poréwnanie
efektow addytywnych r6znych cech, gdzie piki dodatnie powyzej 1 oraz ujemne, ponizej -1
wskazuja na istnienie QTL w danym locus przy p<0.05. Uogdlniajac, zabieg ten miat na celu
uzyskanie stabilniejszego obrazu QTL w obrebie tego samego traktowania w roznych latach

doswiadczen I zostat zastosowany jako uzupelienie wynikéw analizy CIM.
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4. WYNIKI

4.1. Warunki pogodowe
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Rycina 1. Srednia wilgotnos¢ (A) i temperatura powietrza (B) w dekadach sezonéw
wegetacyjnych 2010-2013. Strzatkami zaznaczono terminy: przeniesienia roslin do
wazonow oraz zbioru prob do pomiaru zawartosci cukrow.

Srednie dekadowe wilgotnosci (rycina 1.A) oraz $rednie dekadowe temperatury
powietrza (rycina 1.B) w sezonach wegetacyjnych 2010-2013 zostaly obliczone na
podstawie danych z rejestratora AR 205 (APAR, Polska) w oparciu o pomiary temperatury
i wilgotnosci dokonywane przez catg dobe podczas wzrostu roslin w tunelu wegetacyjnym
(6 pomiaréw-punkt-h’t), odpowiednio w czterech oraz dwu punktach tunelu. Sezony
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wegetacyjne roznity sie migdzy soba, zardwno Srednia dobowa temperatura, jak
I wilgotnoscia dla dekad. Rok 2013 pod wzgledem temperatur w pierwszym okresie wzrostu
roslin w hali wegetacyjnej (11-ga dekada czerwca), byt najcieplejszy sposrod wszystkich lat
doswiadczen. Szczegolnie istotne dla wzrostu i plonowania roslin oraz zawartosci cukrow
w badanych organach byly warunki pogodowe w okresie prowadzenia suszy — od potowy
czerwca do potowy lipca. W tym przedziale czasowym, rok 2012 odbiegat od pozostatych
pod wzgledem wysokich $rednich dekadowych temperatur, przy wilgotnos$ci utrzymanej na
zblizonym poziomie do 2011 roku. Podczas zbioru materialdéw najwyzsza srednig dekadowsg
temperaturg I najnizsza wilgotnoscia, W porownaniu z innymi latami charakteryzowalo si¢
pierwsze doswiadczenie (2010), natomiast ostatni rok do§wiadczen odznaczat si¢ najnizsza
srednig dekadowa temperaturg przy najwyzszej wilgotnosci wtym okresie. W okresie
wypehiania i dojrzewania ktosow najmniej korzystne, nizsze temperatury, wystgpowaty

w latach 2010 i 2013.

4.2. Badanie zmienno$ci elementow skladowych plonu oraz zawartosci cukréow

w lisciu flagowym, doklosiu i klosie

4.2.1. Analiza zmiennosci elementéow sktadowych plonu

Analiza wariancji wykazata istotne zréznicowanie dla wszystkich elementow
sktadowych plonu pokazanych w tabeli 1 (p<0.001). Gtownym Zroédlem zmienno$ci GNP,
GWP oraz DWP bylto traktowanie, natomiast W przypadku DWE najwigksze roznice
zwigzane byly ze zmienno$cig roczng. Duzg stato$cig, W poréwnaniu do innych czynnikow,
charakteryzowaty si¢ linie DH rozpatrywane osobno oraz ich interakcje z traktowaniem
i rokiem doswiadczen (odpowiednio: 0,16-0,85%, 0,04-0,12% oraz 0,05-0,16%).
Odziedziczalno$¢ kazdej z omawianych cech byta wysoka: od 80,8% (DWP) do 99,5%
(GWP), co wskazuje na duzy udziat zmiennosci genetycznej W obserwowanej zmiennosci

fenotypowej badanych elementéw sktadowych plonu.

W tabeli 2 przedstawiono $rednie wartosci elementéw sktadowych plonu linii
rodzicielskich i populacji mapujacej CSDH w warunkach optymalnego nawodnienia (C)
i suszy glebowej (D) ztrzech lat doswiadczen. Populacjc CSDH charkteryzuje duza
zmiennos$¢, ktéra w przypadku kazdej z badanych cech wychodzi poza zakres $rednich
warto$ci obserwowanych U osobnikéw rodzicielskich. Wykazano istotne statystycznie
roznice pomigdzy rodzicami W liczbie ziaren na rosline (C) oraz W suchej masie ktosa (D).
Susza wywotala drastyczny spadek masy i liczby ziaren z rosliny oraz biomasy czgsci

nadziemnych w poréwnaniu do optymalnego nawadniania (odpowiednio o: 61%, 53%
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I 51%). Natomiast wptyneta istotnie, cho¢ W znacznie mniejszym stopniu, na suchg masg

pedu gléwnego, obnizajac ja 0 9%, w poréwnaniu do roslin kontrolnych. Wartosci sko§nosci

I kurtozy nie przekraczaty zakresu od -1 do 1 dla wigkszosci z cech, a jedynie dla GNP oraz

GWP w suszy przedziat ten nie zostat zachowany.

Tabela 1. Zrédla zmiennosci elementow skiadowych plonu populacji CSDH w latach

2011-2013 —ze statystykq [45F, udziatem wariancji[%)] i odziedziczalnoscig (h*[%])

Zrédlo zmiennosci Cecha
DWE GNP GWP DWP
F 22,9%**  11.2***  10,6*** 20,1***
Linia DH (1) % 0,85 0,33 0,16 0,25
F 80,7*** 2926,2*** 5597 4*** 6074,1***
Traktowanie (2) % 2,98 86,31 84,65 74,16
F 12341, 7%** 279,9*** 756,6*** 1897,8***
Rok (3) % 86,62 8,26 11,44 23,17
F 1,9%** 4, Q%% 4,Q*** 3 GE**
1*2 % 0,07 0,12 0,06 0,04
F 4,3*** 4,4*** 4’2*** 3’9***
1*3 % 0,16 0,13 0,06 0,05
F | 251,8*%** 164,3*** 239,4*** 190,8***
2*3 % 9,32 4,85 3,62 2,33
h2 81,3 98,5 99,5 80,8

DWE - sucha masa ktosa, GNP — liczba ziaren z rosliny, GWP — masa ziaren z rosliny, DWP —
biomasa (czesci nadziemnych) rosliny, *** — p<0,001

Tabela 2. Statystyka opisowa elementow sktadowych plonu pszenicy populacji CSDH i linii
rodzicielskich roslin kontrolnych (C) ipoddanych stresowi suszy (D): srednia +SD
(odchylenie standardowe), minimum (Min.), maksimum (Max.), skosnosé¢ (Sk) i kurtoza (K)

— Z zaznaczeniem liczebnosci prob (N).

Linie rodzicielskie CSDH

Cecha CS SQ1 t [N  SredniatSD Min. Max. Sk K
DWE C | 0,64+0,18 0,98+0,41 NS| 822 0,65+0,28 0,16 152 -0,18
[a] D | 0,56+0,13 0,86+0,13 ** | 825 0,59+0,17 0,07 1,32 0,81
onp  C |752+2540 5544809 * | 831 737+2819 12,00 229,00 0,98

D |31,8+17,09 21,4+10,92 NS| 831 34,5+20,70 0,00 149,00 2,71
GWP C | 2,06+0,83 2,10+0,57 NS| 831 2,38+0,87 042 4,83 -0,62
[9] D | 0,76+0,49 0,59+0,25 NS| 831 0,92+0,56 0,00 4,02 1,45
DWP C | 4,32+1,71 3,65+0,98 NS| 831 4,78+1,72 1,38 9,82 -0,69
[9] D |221+0,91 1,76+0,40 NS| 831 236+1,11 0,18 7,69 0,59

DWE — sucha masa ktosa, GNP — liczba ziaren z rosliny, GWP — masa ziaren z rosliny, DWP — biomasa (czgsci

nadziemnych) rosliny
Srednie dla rodzicow obliczono na podstawie 18 pomiarow, a istotnosc roznic pomiedzy nimi okreslono za pomocg
testu t-Studenta (** - p<0,01, * - p<0,05, NS — brak réznic).
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4.2.2. Analiza zmiennosci zawartosci cukrow W lisciu flagowym

Najwickszy wpltyw na zmiennos$¢ populacyjng ogoélnej puli cukréw oraz zawarto$¢
poszczegélnych cukrow W lisciu flagowym (Tabela 3), wykazano wzgledem roku
doswiadczenia (40-98%), a najmniejszy dla linii DH rozpatrywanej: per se (0,17-1,00%)
oraz pod katem poszczegdlnych traktowan (0,08-0,38%) ilat (0,10-0,52%).
Odziedziczalno$¢ zawartosci cukrow mierzonych w lisciu flagowym nie przekraczata 50%,
a najwyzsze wartosci uzyskano dla: glukozy, fruktozy i sacharozy. Dla traktowania zblizone
warto$ci procentowe zmiennosci populacyjnej wykazano dla glukozy (21%) i sacharozy
(17%).

Tabela 3. Zrédla zmiennosci zawartosci cukréow W lisciu flagowym populacji CSDH

W trzech latach doswiadczen (2010, 2012, 2013) — ze statystykq F, udziatem wariancji[%]
i odziedziczalnoscig (h*[%])

Zr6dlo zmiennosci Cecha
WSCrL GLUFL FRUFL SUCFL MALFL
F 8’1*** 13’7*** 14’6*** 7’6*** 12,0***
Linia DH (1) % 0,58 0,83 1,00 0,17 0,65
F 60,7***  343,7*** 701,6***  760,4*** 6,2*
Traktowanie (2) % 4,29 20,83 48,13 17,07 0,33
F | 1171,1*** 1132,0*** 583,9*** 3406,4*** 1814,3***
Rok (3) % 82,79 68,59 40,05 76,47 97,71
F 2,7*** 310*** 3’5*** 3’7*** 7,0***
1*2 % 0,19 0,18 0,24 0,08 0,38
F 3,9%** 6,9*** 7 7%%* 4 5x** Q QF**
1*3 % 0,28 0,42 0,52 0,10 0,49
F 168,0***  151,0*** 146,6***  271,9*%** 8 3***
2*3 % 11,88 9,15 10,06 6,10 0,45
h?2 36,3 50,0 47,5 40,3 24,9

WSC — cukry rozpuszczalne w wodzie, GLU — glukoza, FRU — fruktoza, SUC — sacharoza, MAL— maltoza, [...]Jr.—
zawarto$é [...] W lisciu

Wsrod cukréw najwigkszy wptyw traktowania (48%), przy jednoczes$nie najnizszej
zmiennos$ci rocznej (40%), odnotowano dla fruktozy. Najmniejszy wplyw traktowania
wsrod badanych cukrow wykazano dla zawarto$ci maltozy (0,33%). Ponadto
charakteryzowata ja najnizsza odziedziczalno$¢ (25%). Traktowanie miato rodwniez
niewielki wplyw (4%) na og6élng zawartos¢ cukréw rozpuszczalnych w lisciu,
a odziedziczalnos$¢ tej cechy nie byta wysoka (36%). Jednakze dla kazdej z omawianych
cech wykazano istotno$¢ réznic we wszystkich uwzglednianych czynnikach zmienno$ci
populacyjnej, natomiast nie wykazano jej miedzy CS a SQ1 (tabela 4). U roslin poddanych

suszy, W poréwnaniu z kontrolnymi, odnotowano nizsze wartosci Sredniej WSC oraz
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SUCkL, odpowiednio o0 7% i 20%. Natomiast zawarto$§¢ pozostatych z badanych cukrow
byla wyzsza u roslin poddanych suszy $rednio o 6% (MALkrL), 31% (GLUFL) oraz 52%
(FRUFL), W odniesieniu do roslin kontrolnych. Srednia zawarto$¢ poszczegdlnych cukrow
wahata si¢ w granicach 12-56 mg-g™* (C) i 15-45 mg-g™ (D) suchej masy liscia flagowego.
Minima i maksima w populacji CSDH w znacznym stopniu wykraczaty poza zakres
zmiennosci obserwowany u linii rodzicielskich w przypadku kazdej z badanych cech.
Rozktad danych empirycznych w kazdym z badanych przypadkow za wyjatkiem FRUF. byt

zblizony do rozktadu normalnego, na co wskazujg wartosci skosnosci i kurtozy.

Tabela 4. Statystyka opisowa zawartosci cukrow rozpuszczalnych W lisciu flagowym
pszenicy populacji CSDH i linii rodzicielskich roslin kontrolnych (C) i poddanych stresowi
suszy (D): srednia (£SD, odchylenie standardowe), minimum (Min.), maksimum (Max.),
skosnos¢ (Sk) i kurtoza (K) — z zaznaczeniem liczebnosci prob (N).

Linie rodzicielskie CSDH
Cecha cs SOl  t |N  SredniatSD Min. Max. Sk K
Wscn C|90.35+47.18 79,98+2636 NS|1113 80,5331,42 17,62 17242 001 -0,76
D |82,74+37,62 72,73+41,26 NS|1113 74,81+33,62 14,24 201,03 0,54 -0,26
GLU. C|1346:981 12756672 NS| 823 1363742 188 4173 066 0,18
D|11,0243,33 11,014397 NS| 817 17,82+1023 2,06 5850 1,06 0,89
FRU. C|1342¢1017 12784809 NS| 823 1232685 002 44,97 0,95 156
D| 1225:4,03 11,834,003 NS| 817 18,77+11,53 1,99 92,00 1,60 3,85
sUG, C|72.68+3467 64,18+2645 NS| 823 558322158 10,57 12353 017 -0,54
D|62,20+35,73 34,16+33,65 NS| 817 44,64:31,82 519 174,72 097 0,64
VAL, C|1446:984 15274637 NS| 823 14356846 032 4152 031 -055
D| 1558+3,94 1527640 NS| 817 1521£9,75 0,25 58,40 0,65 0,96

WSC — cukry rozpuszczalne w wodzie, GLU — glukoza, FRU — fruktoza, SUC — sacharoza, MAL—- maltoza, [...]Jr.—
zawartosé [...] W lisciu

Srednie dla rodzicow obliczono na podstawie 18 pomiaréw, a istotno$¢ réznic pomiedzy nimi okreslono za pomocq testu
t-Studenta (** - p<0,01, * - p<0,05, NS — brak réznic).

4.2.3. Analiza zmiennosci zawartosci cukrow W doktosiu

Wszystkie wymienione w tabeli 5 czynniki réznicowaly w sposdb znaczacy
populacj¢ CSDH pod wzglgdem zmierzonych w doktosiu zawartosci cukréw. W ponad 90%
obserwowana zmienno$¢ W zakresie WSCp oraz GLUp wynikata z roku doswiadczalnego.
Podobnie w przypadku MALp przewazajacy procent zmiennosci (65%) byt wynikiem
roznych lat do§wiadczen. SUCp rowniez byta w duzym stopniu warunkowana przez rok
(33%), cho¢ przede wszystkim przez traktowanie w zaleznosci od roku (39%). Jedynie
FRUp, pomimo duzego wplywu roku doswiadczenia (38%), w przewazajacej czgsci zalezna
byta od traktowania (53%). W duzej mierze zmiennos$¢ fenotypowa WSCp, GLUp i FRUp

wynikata ze zmiennosci genetycznej (h?>50%), ponadto wykazano najwickszy wpltyw
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srodowiska na SUCp i MALp. CS i SQI przy optymalnym poziomie nawodnienia roznity si¢
pod wzgledem ogolnej zawartosci cukrow oraz zawartosci glukozy i fruktozy, natomiast nie
wykazano réznic dla sacharozy i maltozy (tabela 6). Pomimo braku roznic statystycznych
w WSC pomiedzy ro$linami rodzicielskimi w suszy, wykazano istotne statystycznie réznice
w zawarto$ci poszczegolnych cukrow (p<0,001) w badanych liniach populacji CSDH.
Najwigksza $rednia zawarto$¢ sposrod analizowanych cukréw cechowata w obu grupach
ro$lin (C, D) sacharoze, natomiast najmniejszy procent stanowita frakcja glukozy i fruktozy.
Dodatkowo odznaczaty si¢ one najwyzszymi wartosciami wspotczynnika skupienia
I prawosko$nosciag rozktadéw, co moglo wynika¢ z btedow oznaczenia przy stosunkowo
niskiej zawartoéci cukréw. Rowniez rozktad empiryczny MALp odbiegal od rozktadu
normalnego.

Tabela 5. Zrédla zmiennosci zawartosci cukréw W doktosiu populacji CSDH w dwu latach

doswiadczen (2012, 2013) — ze statystykq F, udziatem wariancji[%] 1 odziedziczalnoscig
(h*[%])

;o . . . Cecha
Zrodlo zmiennosci
WSCp GLUp FRUp SUCp MALp
F 1213*** 1414*** 15’2*** 8’3*** 7’6***
Linia DH (1) % 0,52 1,51 2,33 1,61 4.27
F 164, 4***  20,5*** 349 7*** 125,7*** 29 2***
Traktowanie (2) % 7,02 2,16 53,50 24,39 16,32
F | 2148,9*** 893,0*** 250,3*** 170,9*** 115,6***
Rok (3) % 91,78 94,02 38,29 33,16 64,65
F 3,6*** 3,3*** 416*** 310*** 3’7***
1*2 % 0,15 0,35 0,70 0,59 2,08
F 319*** 516*** 6’4*** 5’7*** 6’2***
1*3 % 0,16 0,59 0,97 1,11 3,44
F 8,3*** 13,0*** 27 5*** 201,7*** 16,5***
2*3 % 0,35 1,37 4,20 39,14 9,24
h2 68,6 60,8 58,2 30,9 19,4

WSC — cukry rozpuszczalne w wodzie, GLU — glukoza, FRU — fruktoza, SUC — sacharoza, MAL— maltoza,

[...Jp— zawartosé [...] w dokiosiu
Tabela 6. Statystyka opisowa zawartosci cukrow rozpuszczalnych W doktosiu pszenicy
populacji CSDH i linii rodzicielskich roslin kontrolnych (C) i poddanych stresowi suszy (D):
srednia £SD (odchylenie standardowe), minimum (Min.), maksimum (Max.), skosnos¢ (Sk)
i kurtoza (K) — z zaznaczeniem liczebnosci prob (N)

Linie rodzicielskie CSDH
Cecha CS SQ1 t [N SredniatSD Min. Max. Sk K
wscs © 50,60+22,70 33,11+46,33 * |831 42,78+21,68 11,55 138,36 1,12 0,64
D|42,19+24,84 31,06+19,23 NS |831 38,71+22,47 8,13 144,18 1,20 1,18
GLUp C| 3,87+0,66 0,82+0,29 ***|546 331+3,44 045 26,18 3,19 13,50
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Cecha
GLUp

FRUp

SUCep

MALp

OOo00Oo0O00

Linie rodzicielskie CSDH

CS SQ1 t [N SredniatSD Min. Max.
5,14+1,37  1,84+0,54 ***|549 3,7244,18 0,51 34,97
2,56+0,82 0,46+0,15 ***|546 2,45+1,95 0,23 13,53
6,98+2,81 1,96+0,54 ** |549 4,22+372 0,24 25,45
35,52+5,40 33,67+4,51 NS |546 33,21+9,31 11,01 76,79
35,11+5,68 26,58+2,29 ** |549 29,48+7,86 10,13 60,21
14,25+3,34 11,04+3,22 NS |546 14,66+7,68 3,34 73,13
25,18+10,07 13,62+3,33 * |549 16,02+7,61 4,61 57,25

Sk K

4,12 22,30
1,66 3,56
2,23 6,65
0,89 1,64
0,70 1,05
2,29 9,95
1,52 3,53

WSC — cukry rozpuszczalne w wodzie, GLU — glukoza, FRU — fruktoza, SUC — sacharoza, MAL— maltoza, [...]r—
zawartosé [...] W doktosiu

Srednie dla rodzicow obliczono na podstawie 12 pomiarow, a istotno$¢ réznic pomiedzy nimi okreslono za pomocq
testu t-Studenta (*** — p<0,001, ** — p<0,01, * — p<0,05, NS — brak réznic).

4.2.4. Analiza zmiennosci zawartosci cukrow W kfosie

Tabela 7. Zrédla zmiennosci zawartosci cukréw W klosie populacji CSDH w trzech latach
doswiadczen (2012, 2013) — ze statystykq F, udziatem wariancji [%] 1 odziedziczalnoscig
(h*[%])

Zrédlo zmiennosci Cecha
WSCe GLUE FRUE SUCE MALE
F 12,0*** 23,0*** 36,7*** 12,8*** 6,1***
Linia DH (1) % 0,37 1,55 1,64 0,53 2,80
F 71,6*** 649,6*** 347,2%** 0,4ANS 4,3*
Traktowanie (2) % 2,21 43,78 15,48 0,02 2,00
F | 2933,9*%** 760,4*** 1739,7*** 2368,6*** 190,7***
Rok (3) % 90,61 51,26 77,59 98,57 87,70
F 418*** 314*** 3 , 8*** 5 , 5*** 3 , 2***
1*2 % 0,15 0,23 0,17 0,23 1,46
F 5,6*** 11,7*** 1516*** 915*** 6,2***
1*3 % 0,17 0,79 0,70 0,40 2,85
F | 209,9*%** 356***  QQ2*** 6,2* 7,0%*
2*3 % 6,48 2,39 4,42 0,26 3,20
h?2 53,3 98,5 99,1 99,6 96,8

WSC — cukry rozpuszczalne w wodzie, GLU — glukoza, FRU — fruktoza, SUC - sacharoza, MAL— maltoza,
[...1p—zawartosé [...] w kiosie

Dla wszystkich cech i czynnikow analizowanych w ktosach CSDH (tabela 7), za
wyjatkiem zawartos$ci sacharozy w zaleznosci od traktowania, wykazano rdznice istotne
statystycznie. Podobnie jak w przypadku wigkszosci wyzej omowionych cech, takze i tu
najwiekszy wptyw na zmienno$¢ miat rok do§wiadczenia (51-99%). Jedynie w przypadku
GLUEe do$¢ duze znaczenie miato réwniez traktowanie (44%). Wszystkie poszczeg6lne
cukry charakteryzowata wysoka odziedziczalno$¢ (96,8-99.6%), natomiast w przypadku
ogolnej zawartosci cukrow warto$é h? byta nizsza, cho¢ nadal wysoka (53,3%). Wartosci

skosnosci 1 kurtozy opisujace rozktad wszystkich analizowanych dla ktosa cech (tabela 8)
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nie odbiegaty w duzej mierze od wtasciwych dla rozktadu normalnego za wyjatkiem GLUE
(C) 1 FRUE (C). Wsrod wszystkich cukréw analizowanych w ktosie populacji CSDH,
niezaleznie od warunkéw, odnotowano najwiecej maltozy (Srednio ok. 52 mg-gls.m.),
anajmniej sacharozy (ok. 8 mg-g's.m). Roznice obserwowane pomigdzy ro$linami
kontrolnymi linii rodzicielskich, dla kazdego =z poszczegdlnych cukrow, u roslin
rodzicielskich poddanych suszy byly nieistotne statystycznie (NS). W zadnym z obiektow
(C, D) nie stwierdzono istotnych roznic w WSCeg pomiedzy roslinami CS 1 SQ1.

Tabela 8. Statystyka opisowa zawartosci cukrow rozpuszczalnych W kiosie pszenicy
populacji CSDH i linii rodzicielskich roslin kontrolnych (C) i poddanych stresowi suszy (D):

srednia (£SD, odchylenie standardowe), minimum(Min.), maksimum (Max.), skosnos¢ (Sk)
I kurtoza (K) — z zaznaczeniem liczebnosci prob (N)

Linie rodzicielskie CSDH
Cecha CS SQ1 t [N SredniatSD Min. Max. Sk K
WSCe C|48,689+32,01 51,57+36,82 NS 831 41,79+26,20 7,10 146,66 0,95 0,68
D| 41,92+41,20 37,80+30,15 NS |831 35,21+19,31 10,00 11291 1,24 1,24
GLUe C| 17,68+2,01 12,39+2,45 ** 549 18,85+7,91 6,91 56,04 1,40 2,96
D| 10,13+1,28 11,34+1,18 NS |549 14,24+4,83 5,22 34,84 1,21 1,69
FRUe C| 16,43+3,50 9,07+1,72 ***|549 15,87+7,92 2,47 6058 1,29 3,18
D| 9,61+1,55 9,11+0,84 NS |549 12,71+559 3,64 36,14 1,13 1,60
SUCE C| 4,53£2,65 10,61+1,63 ***(549 8,04+4,29 0,20 21,81 0,32 -0,57
D| 6,13+3,00 9,36+4,63 NS |549 7,96+4,45 0,35 27,09 0,77 0,50
MAL £ C| 55,85+8,31 39,80+7,40 ** |549 51,89+14,12 9,20 94,68 0,46 0,12
D| 54,75+13,39 53,68+12,37 NS 549 50,82+14,90 9,39 112,56 0,39 0,83

WSC — cukry rozpuszczalne w wodzie, GLU — glukoza, FRU — fruktoza, SUC — sacharoza, MAL— maltoza, [...]e—
zawartos¢ [...] W kiosie

Srednie dla rodzicow obliczono na podstawie 12 pomiardw, a istotno$¢ réznic pomiedzy nimi okreslono za pomocq testu
t-Studenta (*** - p<0,001, ** - p<0,01, NS — brak réznic)

4.3. Analiza zwiazkow pomiedzy badanymi cechami

W tabeli 9 przedstawiono istotne statystycznie (p<0,05) korelacje liniowe r Pearsona
badanych elementéw sktadowych plonu i zawartosci cukrow w lisciu flagowym, doktosiu
i ktosie. Wyniki 0 wyzszej istotnosci (p<0,01) oznaczono pogrubiong czcionka. Powyzej
prostej odcigto korelacje uzyskane u roslin kontrolnych, a ponizej zaprezentowano wyniki
otrzymane w stresie suszy. Zastosowano klasyfikacje sity zwigzku cech wedtug Goéralskiego
(1976).
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Tabela 9. Macierz korelacji liniowej r elementow sktadowych plonu i zawartosci cukréow
u roslin kontrolnych i poddanych stresowi suszy

Cecha 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19
1 DWE 0,16 0,22 0,14 0,42 0,18 0,48 0,21 0,28 -0,40
2 GNP 0,18 0,22 0,17 0,30 0,15( 0,48 0,22 0,30 -0,47 -0,17
3 GWP 0,23 0,26 0,18 0,38 0,17 0,32 0,40 -0,23
4 DWP 0,32 0,39 0,30 0,42 0,28 0,45 -0,22
5 WSCp, 0,25 0,30 0,20 0,43 0,25 0,22 0,28 -0,45 -0,32
6 GLUp, 0,20 0,21 0,34 0,28 0,37 0,20 0,32 0,36 -0,34 -0,20
7 FRUpg, 0,11 0,47 0,49| 0,18 0,24 0,22 0,23 0,14 0,26 0,29 -0,18
8 SUCg, 0,45 0,16 0,39 0,24 0,19 0,32 0,30 0,19 0,50 0,23| 0,32 0,22 0,27 -0,45 -0,35
9 MALg, 0,26 0,13 0,30 0,20 0,29 0,31 0,33 0,29 0,35 0,32 0,22 0,21 0,27 -0,43 -0,25
10 WSCp 0,22 0,28 0,39 0,21 0,26 0,22 0,22 0,21 0,49 0,42 0,35 0,34 0,37
11 GLUp 0,10 0,14 0,25 0,13 0,15 0,37 0,32 - 0,20 0,48 -0,27
12 FRUp 0,11 0,10 0,10 0,17 0,13 0,09 0,26 0,20 0,49 0,13 0,37 0,41 -0,19
13 SUCp 0,15 0,14 0,09 0,10 0,21 0,42 0,08 0,17 0,34| 0,13 0,18 0,22 -0,19 -0,21
14 MALp 0,11 0,12 0,26 0,19 0,14 0,10 0,32 0,32 0,38 0,4-6- 0,31 0,21 0,26 0,30 -0,15
15 WSCg 0,36 0,41- 0,45 0,31 0,49- 0,30 0,46 0,40 0,35 0,38 -0,46
16 GLUg 0,21 0,28 0,39 0,13 0,12 0,32 0,14 0,37 0,21 0,14 0,22 0,16 -0,19 0,24
17 FRUg 0,14 0,25 0,32 045 0,17 0,17 0,09 0,39 0,19 0,37 0,23 0,18 0,22 0,23 -0,25 0,17
18 SUCg -0,37 -0,12 0,13 0,09 0,22 -0,39 -0,24 0,12 -0,20 -0,13 0,27 0,11 0,13 0,31
19 MALg -0,31 -0,10 -0,12 -0,15 0,19 0,11

DWE - sucha masa kiosa, GNP — liczba ziaren z rosliny, GWP — masa ziaren z rosliny, DWP — biomasa (cz¢sci
nadziemnych) rosliny,

WSC —cukry rozpuszczalne w wodzie, GLU —glukoza, FRU —fruktoza, SUC —sacharoza, MAL —maltoza; W Ilisciu
flagowym (rL), dokiosiu (p), oraz kosie (g) populacji CSDH w trzech (elementy sktadowe plonu, cukry w lisciu) lub dwu
latach doswiadczen (cukry w doktosiu i w klosie).

Wyniki zaprezentowane ponad linig (prawa strona macierzy) przedstawiajq zaleznosci obserwowane w warunkach
kontrolnych, a ponizej linii (lewa strona macierzy) zestawiono korelacje w suszy. Wszystkie zaprezentowane dane sq istotne
przy p<0,05, dodatkowo pogrubiong czcionkq zaznaczono korelacje istotne przy p <0,01. Pominigto korelacje nieistotne
statystycznie (p<0,05) oraz korelacje tej samej cechy pomigdzy grupami roslin (C i D)

> 0,100 0,300
< -0,100 | -0,300

0<[r|<0,1 - korelacja nikta

0,1<[r|<0,3 - korelacja staba
0,3<[r|<0,5 - korelacja przecigtna
0,5<|r|<0,7 - korelacja wysoka
0,7<[r|<0,9 - korelacja bardzo wysoka

0,9<|r|<1,0 - korelacja niemal petna

4.3.1. Zaleznosci pomiedzy elementami skladowymi plonu

W warunkach optymalnego nawadniania wykazano wysoka korelacj¢ pomiedzy
DWE a DWP, natomiast w suszy zwigzek ten jest staby, cho¢ obserwuje si¢ wysoka
zalezno$¢ pomigdzy DWE i1 GNP oraz pomiedzy DWE i GWP, ktorych nie stwierdzono
w takim nasileniu. U roslin kontrolnych zwigzek DWE z GNP ma charakter niklej, cho¢
istotnej statystycznie nagatywnej korelacji. Natomiast w przypadku DWE i GWP nie
wykazano korelacji w tych warunkach.
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4.3.2. Zaleznosci wewnqgtrzgrupowe zawartosci cukrow W lisciu flagowym

Wzajemne zalezno$ci pomigdzy cechami opisujgcymi zawarto$¢ cukrow w lisciu
flagowym maja W kazdym z przypadkow znak dodatni, cho¢ W suszy nastepuje ostabienie
wigkszosci korelacji (r min.=0,19) w poréwnaniu z ros$linami kontrolnymi (r min.=0,47).
Najwyzsze wartosci wspotczynnika r dotycza zwiazku glukozy i fruktozy, niezmiennie od
warunkow (r=0,92). U roslin kontrolnych, ogdlna zawarto§¢ cukrow w lisciu flagowym jest
najsilniej zwigzana z zawarto$cig Sacharozy w tym organie (r=0,81), natomiast u roslin

stresowanych zwigzek tych dwu cech jest staby.

4.3.3. Zaleznosci wewnqtrzgrupowe zawartosci cukréow W doklosiu

Nie wykazano duzych réznic we wzajemnych korelacjach zawarto$ci cukrow
w doktosiu pomigdzy roslinami kontrolnymi, a poddanymi suszy. Jednakze wigkszos$¢ par
cech charakteryzuje w suszy stabszy zwigzek, W poréwnaniu z ro$linami kontrolnymi.
Miedzy innymi stwierdzono stabg korelacj¢ (r=0,27) glukozy isacharozy uroslin
kontrolnych oraz niklag uro$lin stresowanych (r=0,08), akorelacja wysoka maltozy
z glukozg oraz fruktoza uro$lin kontrolnych, odpowiada zalezno$ci 0 przecigtnej sile
urodlin poddanych suszy (D). Wzmocnienie sity wzajemnej zaleznosci W stresie,
w porownaniu z optymalnymi warunkami wzrostu, z przecig¢tnej do wysokiej, miato
natomiast miejsce w przypadku WSCp i GLUp. Podobnie, jak w przypadku liscia flagowego,
najsilniejsza korelacja wystepuje W obu z traktowan pomiedzy glukozg a fruktoza
(r: 0,82-0,83).

4.3.4. Zaleznosci wewnqgtrzgrupowe zawartosci cukrow W klosie

W klosie, przy optymalnym nawadnianiu, pomiedzy zawarto$cig Ssacharozy,
a zawartos$cia og6lng cukrow oraz glukozy i fruktozy, wystepuja korelacje negatywne
0 przecietnej lub stabej sile. Natomiast w suszy nie wykryto zwigzku (p<0,05) pomiedzy
WSCe iSUCEe oraz zidentyfikowano stabe korelacje dodatnie sacharozy z glukoza
I fruktoza. U ro$lin poddanych suszy, korelacje dodatnie: sacharozy i maltozy oraz WSC i
glukozy, w poréwnaniu do roslin kontrolnych byty stabsze. W przeciwienstwie do roslin
kontrolnych, u roslin poddanych stresowi suszy nie stwierdzono (p<0,05) zwigzku pomiedzy
FRUE i MALe. W klosie podobnie jak w innych organach, niezaleznie od warunkow
najsilniejsza, niemal peilna dodatnia korelacja wystepowata pomiedzy zawarto§ciami
glukozy i fruktozy. U roslin stresowanych W poréwnaniu Z roslinami kontrolnymi, sity

zwigzku WSCE z glukozg oraz fruktoza byty podobne.
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4.3.5. Zaleznosci miedzygrupowe elementow skladowych plonu | zawartosci

cukrow W lisciu flagowym

Wszystkie elementy sktadowe plonu U roslin kontrolnych wykazywaty dodatnig
korelacje z WSCgL i zawarto$cig poszczegdlnych cukrow liscia flagowego (glukoza,
fruktoza, sacharoza, maltoza) z zakresu 0,29<r<0,72. Najstabszg korelacj¢ okreslono
pomi¢dzy GNP a FRUFL, a najsilniejszy zwigzek wystepowat pomiedzy DWE i WSCr oraz
DWE i SUCrL. Wykazano przeci¢tng dodatnig korelacje DWE i FRUFL U ro$lin kontrolnych,
w porownaniu do stabej cho¢ istotnej korelacji ujemnej (p<0,05) uroslin poddanych
stresowi suszy glebowej. W przypadku wigkszosci korelacji zawarto$ci cukrow w lisciu
flagowym ze sktadowymi plonu, wykazano duzo stabsze zwiazki U ro$lin poddanych suszy,
w zestawieniu z kontrolnymi. Najsilniejsze, cho¢ jedynie przecigtne zaleznos$ci wykazano
u ro$lin stresowanych miedzy zawartos$cig sacharozy w lisciu flagowym, a suchg masa ktosa

oraz biomasa.

4.3.6. Zaleznosci miedzygrupowe elementow skladowych plonu | zawartosci

cukrow W dokiosiu

Podobnie jak w przypadku liscia flagowego, wszystkie cukry mierzone w doktosiu
przy optymalnym nawadnianiu wykazuja pozytywna korelacje z kazdym analizowanym
w pracy elementem sktadowym plonu, cho¢ sita zwigzku jest tu stabsza i przewazaja stabe
cho¢ istotne statystycznie korelacje (p<0,01). Korelacje o przecietnej sile wystepuja u roslin
kontrolnych pomigdzy poszczegdlnymi sktadowymi plonu, a zawarto$cia sacharozy, a takze
mi¢dzy DWP i GLUp oraz DWP i WSCp. U roslin poddanych suszy w porownaniu do
kontrolnych wiele relacji jest stabszych, tak iz nie wykazano istotnych zalezno$ci pomiedzy
WSCpr a DWE, GLUp a GNP, a takze pomiedzy SUCp a DWE, GNP i GWP oraz pomi¢dzy
MALp i DWE. U roslin poddanych suszy najwyzsza korelacjg, sposrod porownywanych

cech, cho¢ 0 przecietnej sile, zaobserwowano pomiedzy DWP i WSCp,

4.3.7. Zaleznosci miedzygrupowe elementow skladowych plonu i zawartosci

cukrow W klosie

U roslin kontrolnych wykazano w ktosie dodatnie korelacje, od stabych po wysokie,
pomiedzy kazda z analizowanych sktadowych plonu, a WSC, GLUEe i FRUe. Natomiast
ujemne korelacje zaobserwowano miedzy wszystkimi elementami sktadowymi plonu,
a zawartos$ciag sacharozy oraz maltozy w klosie. Najsilniejsze korelacje dodatnie
zidentyfikowano dla DWP i WSCg, GWP i WSCe oraz DWP i FRUE, a najsilniejsze

korelacje ujemne odnotowano pomigdzy SUCE, a analizowanymi elementami sktadowymi
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plonu (min.: -0,54 dla SUCe i DWE oraz SUCe i DWP). Wszystkie wymienione zwiazki
byty przy optymalnym nawadnianiu istotne statystycznie (p<0,01).

U roslin stresowanych, podobnie jak u kontrolnych, najsilniejsza dodatnig korelacje,
zobserwowano dla WSC i DWP. Pomi¢dzy DWE a sacharoza oraz maltozg wykazano
negatywne korelacje o przecigtnej sile. Nie wykazano zwigzku pomiedzy DWE i WSCE,
DWE i GLUE, GNP i SUCg, GNP i MALEg oraz GWP i SUCe. W pozostatych przypadkach
uroslin poddanych stresowi, W poréwnaniu do kontrolnych, odnotowano mniejsza site

zalezno$ci, cho¢ 0 tym samym znaku.

4.3.8. Zaleznosci miedzygrupowe zawartosci cukrow W lisciu i doktosiu

Zawarto$¢ cukrow W doktosiu roslin kontrolnych jest dodatnio skorelowana
z zawarto$cig cukrow W lisciu flagowym, 0 czym $wiadczg wszystkie badane zalezno$ci
(tabela 9). ZwiazKi 0 przecigtnej sile, a zarazem najwyzszych warto$ciach r wystepuja,
u roslin kontrolnych, pomi¢dzy zawartoscig sacharozy w doktosiu a zawartosciag wszystkich
z badanych w lisciu flagowym cukréw, za wyjatkiem fruktozy, w przypadku ktorej sita
relacji jest staba. Zaleznosci 0 przecigtnej sile odnotowano pomiedzy MALFL, a wszystkimi
cukrami badanymi w doktosiu oprocz fruktozy (staba zaleznosc). Najsilniejsza dodatnia
korelacja zostala odnotowana dla SUCrL 1 SUCp (r=0,50). Zwiazek 0 przecigtnej sile
zaobserwowano pomigdzy zawartoscig sacharozy w lisciu, a ogolng zawartoscig cukrow

rozpuszczalnych w doktosiu, a takze zawartoscig glukozy w obu organach.

Zaréwno U ro$lin stresowanych jak i kontrolnych korelacje zawartosci fruktozy
(w lisciu lub w doktosiu) z innymi cukrami (odpowiednio: w doktosiu lub w lisciu) sa
w wigkszosci najstabsze z obserwowanych w tej grupie zalezno$ci. U roslin stresowanych
W przeciwienstwie do kontrolnych, przy ustalonym poziomie istotnosci (p<0,05), nie
znaleziono zwigzku pomiedzy: FRUrL a GLUp, FRUrL a FRUp oraz pomigdzy MALFL
a SUCp. Najsilniejsze zwiazki, ale o przeci¢tnej sile, stwierdzono u roslin stresowanych
pomiedzy SUCFL i GLUp, SUCFL I MALp, MALFL | GLUpOraz MALFL | MALe.

4.3.9. Zaleznosci miedzygrupowe zawartosci cukrow W lisciu i kfosie

Dodatnie lub ujemne zalezno$ci migdzygrupowe zawarto$ci cukrow W lisciu
flagowym i klosie roslin kontrolnych, sa zblizone do opisanych juz wyzej korelacji
elementéw sktadowych plonu i zawartosci cukrow w lisciu flagowym w tej samej grupie
ro$lin, z tg rdznicg, ze nie stwierdzono istotnego zwigzku pomigdzy WSCe i GLUFL oraz

WSCEe i FRUFL, oraz MALe 1 SUCrL. Najwyzsza dodatnig zalezno$¢ zidentyfikowano
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pomiedzy zawarto$cig ogolng cukréw w lisciu 1 w klosie (r=0,51), a zwiazki 0 przecietnej
sile zanotowano pomigdzy SUCrL i1 WSCg, GLUFL i GLUg, GLUF i FRUE. Ujemne
korelacje o przecietnej mocy zidentyfikowano miedzy zawartoscig sacharozy w ktosie
a wszystkimi cukrami badanymi w lisciu, oprocz fruktozy, jak rowniez pomi¢dzy maltoza
w ktosie, a WSCegL i SUCFL.

U roslin poddanych stresowi suszy najsilniejsza dodatnia korelacja zostata wykazana
pomiedzy zawarto$cig maltozy w lisciu flagowym, a ogdlng zawartoscig cukréw w klosie
(r=0,55). Zwigzki 0 przecigtnej sile i dodatnim znaku taczyty WSCe z GLUFL oraz FRUFL
I SUCFL. Jednakze nie wykazano (p<0,05) zwiazku pomiedzy ogdlng zawarto$cig cukrow
w lisciu I wklosie oraz pomigdzy GLUe iFRUfL. Zawarto§¢ sacharozy w lisciu
w warunkach stresu byla pozytywnie skorelowana z zawartoSciag glukozy i fruktozy
w ktlosie, a negatywnie z zawarto$cig sacharozy i maltozy w ktosie. U roslin stresowanych,
w przeciwienstwie do kontrolnych, nie wykazano istotnych statystycznie korelacji MALE
Z WSCrL, GLUFL czy MALF, stwierdzono jedynie stabg korelacje z SUCFL.

4.3.10. Zaleznosci miedzygrupowe zawartosci cukréow W doktosiu i klosie

U roslin kontrolnych nie wykazano istotnego zwigzku pomig¢dzy zawarto$cia
maltozy w klosie, awszystkimi badanymi zawartosciami cukréw W doklosiu oprocz
zawartosci sacharozy (r=-0,21). Podobnie nie stwierdzono zaleznosci (p<0,05) pomig¢dzy
WSCp a SUCE, a zaleznosci taczace pozostate cukry doktosia z sacharozg w klosie miaty
charakter staby negatywny. W innych przypadkach korelacje byly dodatnie, a najsilniejsza
zidentyfikowano pomiedzy GLUp a FRUE (r=0,50).

U roslin stresowanych, w poréwnaniu z kontrolnymi, odnotowano przeciwne znaki
korelacji SUCE i WSCp oraz SUCEe i SUCp. Nie wykazano zwigzku zawartosci maltozy
w ktosie z zadnym z analizowanych w doktosiu cukrow oraz pomigdzy SUCE i MALe.
Najsilniejsze korelacje, cho¢ o przecigtnej sile, wykazano dla WSCe ze wszystkimi

badanymi w doktosiu cukrami, oraz pomigdzy WSCp a GLUE i FRUE.

Charakter zaleznoSci obserwowanych W niniejszej pracy jest bardzo zlozony
I nietatwy w interpretacji, co wynika w pewnej mierze z duzej liczby analizowanych cech.
Ogolny obraz zaleznosci w grupie roslin poddanych stresowi suszy jest stabszy i odmienny

— W zestawieniu z grupa roslin kontrolnych.
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4.4. ldentyfikacja loci elementéw skladowych plonu oraz zawartosci cukrow

w lisciu flagowym, doklosiu i klosie

Analize QTL badanych cech prowadzono metoda analizy regresji liniowej
pojedynczego markera oraz ztozonego mapowania interwatowego. QTL, zidentyfikowanym
metoda CIM, nadano oznaczenia wedle reprezentowanej cechy, traktowania, lokalizacji
I kolejnosci na chromosomie. W przypadku lokalizacji QTL tej samej cechy, lecz wykrytej
w innych latach w tym samym locus, dla odréznienia zastosowano odpowiednig numeracjg.
QTL poszeregowano wzgledem cech, obiektow (O), lat badan i grup chromosoméw (Ch.)
oraz przedstawiono w tabelach: 10-13 i na rycinach 2-23.

Przy uzyciu CIM, dla 19 rozpatrywanych wtej pracy cech i zatozonym progu
LOD =2,0, zidentyfikowano ogétem 438 QTL rozmieszczonych na wszystkich 21
chromosomach T. aestivum (tabele: 10-13; ryciny: 2-23). Sposrod wszystkich zmapowanych
QTL, 191 QTL zostato zlokalizowanych przy lub powyzej LOD wyznaczonego, osobno dla
kazdej z cech, za pomocg testu 1000 permutacji (L000P). Najwiecej QTL zlokalizowano na
genomie B (168 QTL), zblizong liczbe (150 QTL) na genomie A, a najmniej na genomie D
(120 QTL).

W analizie SMA (tabele: 10-13) potwierdzono (przy jednakowym znaku efektu
addytywnego), 81,7% QTL zmapowanych przy uzyciu zlozonego mapowania
przedziatowego. Wsrdd nich 33 QTL poswiadczono przy p<0.0001 (****), 50 QTL przy
p<0.001 (***), 135 QTL przy p<0.01 (**), oraz 140 QTL przy p<0.05(*). Wplyw alleli
rodzicielskich na badane cechy byt zblizony, z niewielkg przewaga (50,9%) w kierunku
dodatniego efektu addytywnego allela CS. Jedynie QTL zmapowane dla MALp odrozniaty
si¢ jednokierunkowym dodatnim efektem addytywnym, w pozostatych przypadkach efekty
byty réznokierunkowe. Nalezy podkresli¢ réwniez, iz dla DWE wystepowata duza przewaga
ujemnych efektow addytywnych i w zaleznosci od traktowania wynosita 90% (rosliny

kontrolne) lub 95% (rosliny stresowane).

W grupie ro$lin poddanych suszy stwierdzono tacznie 214 QTL z ogdlnej liczby 438

QTL elementow sktadowych plonu i zawartosci cukrow.
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Rycina 2. Liczba i rozmieszczenie QTL elementow sktadowych plonu (4) oraz zawartosci cukrow w lisciu flagowym (B), doktosiu (C), kiosie
roslin pszenicy CSDH kontrolnych (na niebiesko) i poddanych suszy glebowej (zaznaczone na pomaranczowo). W tabelach ponizej wykresow
okreslono tgczng liczbe QTL uzyskanych w kontroli i W suszy dla kazdej z grup chromosomow
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4.4.1. Analiza loci elementow skiadowych plonu

Na 20 chromosomach T. aestivum, za wyjatkiem chromosomu 4D, zidentyfikowano
126 QTL elementow sktadowych plonu (tabela 10; ryciny: 2-13, 15-23), z przewagg QTL
wykrytych w warunkach optymalnego nawadniania (58%). Sposrod QTL uzyskanych
metoda CIM, 80,1% potwierdzono przy uzyciu SMA, w tym po 11 QTL uwierzytelniono
przy p<0.0001 (****) i p<0.001 (***), aprzy p<0.01 (**) oraz p<0.05(*) zmapowanych
zostalo odpowiednio 39 140 QTL. Metodg CIM najwiecej QTL zidentyfikowano na
genomie A (41%) i genomie B (37%). Najwyzszg liczbe QTL zlokalizowano dla grupy 7
chromosomow (32 QTL), a najwigksza grupe QTL (17) na chromosomie 7A. Na drugim
miejscu pod wzgledem liczno$ci znalazia si¢ grupa 6 (24 QTL), w ktorej najwigcej QTL
wykryto w zwigzku z chromosomem 6B (15 QTL). Kolejno: grupa 5 (23 QTL)
z najwigkszym skupieniem QTL na chromosomie 5A (13 QTL) oraz grupa 1 (21 QTL),
Z najwyzsza liczbg zidentyfikowanych QTL (11) na chromosomie 1A. Wymienione
powyzej chromosomy najliczniej reprezentowanych grup, zestawione wedlug tej samej
kolejnosci, byly zarazem najbogatsze w QTL elementow sktadowych plonu na catym

genomie T. aestivum L.

Tabela 10. Charakterystyka QTL elementow sktadowych plonu (DWE — sucha masa klosa,
GNP — liczba ziaren z rosliny, GWP — masa ziaren z rosliny, DWP — biomasa czesci
nadziemnych rosliny) uzyskanych metodq CIM w populacji CSDH pszenicy u roslin:
kontrolnych (C) i poddanych stresowi suszy (D)

[3+]
§ Pozycja LOD
© Rok QTL Chr. Marker [cM] max. add. R%] SMA
2013 QDWE(C)-1D.1 1D wPt-732602 114.7 22 -002 5%
2013 QDWE(C)-1D.2 1D  wPt-734057 123.7 23  -002 5%
2013 QDWE(C)-2D 2D wPt-1301 201.5 27 -003 6% **
2011 QDWE(C)-3B 3B XmeOp64.1l 938 29 003 7% *
2011 QDWE(C)-4A 4A Xmwg58 137.8 55 -004 14%
2013 QDWE(C)-5A 5A  Xgwm639.1 925 25 003 6% **
2012 QDWE(C)-6B.1 6B WPt-2424 73.6 71 -0.10 23% ****
U . 2011 QDWE(C)-6B21 6B  wPt-2000 782 63 -0.05 20% ***
@) 2013 QDWE(C)-6B.2.2 6B wPt-2000 75.2 8.2 -0.05 22% ****

2012 QDWE(C)-6B.3 6B  Xpsp3118 808 8.6 -0.10 26% ****
2011 QDWE(C)-6B.4A 6B  wPt-3060 841 8.2 -005 23% ***
2013 QDWE(C)-6B.4B 6B  wPt-3060 851 6.2 -0.04 18% ****
2011 QDWE(C)-TAl  7A  Xm21p76.6 1406 4.0 -003 10% **

2011 QDWE(C)-7A.2  7A  wPt4810  151.9 3.8 -003 10% ***
2013 QDWE(C)-7A.3  7A  Xmb51p65.7  167.2 4.8 -004 149% ***
2012 QDWE(C)-7A4  7A  Xm68p78.6 1834 3.2 006 7% **
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Cecha

Pozycja LOD

Rok QTL Chr. Marker [cM] max. add. R?)%] SMA

2012 QDWE(C)-7A5 TA wP1t-6872 192.5 34 -006 8% ***
C 2012 QDWE(C)-7B B tPt-7360 13.4 55 -0.08 13% ***

2011 QDWE(C)-7D 7D Xgwm37 190.9 23 -003 6%

2011 QDWE(D)-1D 1D  wPt-671592 22.5 25 0.03 5%

2012 QDWE(D)-2B 2B wPt-3109 127.9 2.2 0.04 6% *

2013 QDWE(D)-2D.1 2D wPt-9749 196.4 36 -003 9% **
2013 QDWE(D)-2D.2 2D wPt-665102  203.7 40 -0.03 10% ***
2011 QDWE(D)-3B 3B wPt-731789  222.2 30 -003 7% *
2011 QDWE(D)-4A.1 4A  Xpsr593.2 124.7 21 -003 5% *
2011 QDWE(D)-4A.2 4A WPt-6748 1335 21  -0.02 4% **
2011 QDWE(D)-6A 6A Xcsh112 104.2 36 -003 9% *

GNP

% 2011 QDWE(D)-6B.1 6B  Xgwm325 717 104 -0.06 31% ****

o 2011 QDWE(D)-6B.21 6B  wPt2000 782 101 -006 30% *
2012 QDWE(D)-6B.2.2 6B  wPt-2000  78.2 7.8 -0.07 24% ***
2013 QDWE(D)-6B.2.3 6B  wPt-2000  77.2 7.7 -0.05 220%% ****
2013 QDWE(D)-6B.3 6B  wPt-3060 841 6.7 -0.04 18% ****
2011 QDWE(D)-6D 6D  Xbarcl7s 983 37 -003 9% **
2012 QDWE(D)-7A.l  7A  Xmé67p77.4 1276 2.9 -0.04 8% **
2011 QDWE(D)-7A2  7A  wPt4515 1283 3.8 -0.03 9% *
2013 QDWE(D)-7A3  7A  wPt-4637 153 59 -0.04 15% ***
2013 QDWE(D)-7A4  7A  Xmb51p65.7 1712 54 -0.04 18% ***
2012 QDWE(D)-7B.1 7B tPt-7360 174 33 005 10% **
2013 QDWE(D)-7B.2 7B wPt-664114 1065 2.6 -0.03 6%
2011 QGNP(C)-1A 1A Xm21p765 1209 2.3 607 6% *
2012 QGNP(C)-1B 1B Xgwmll 779 44 835 14% *
2012 QGNP(C)-1D 1D wPt-7946 428 21 554 6%
2011 QGNP(C)-4B 4B Xgwml149 91 28 668 8%
2011 QGNP(C)-5A 5A  wPt-5231  189.2 42  8.66 12% **
2011 QGNP(C)-5D.1 5D  Xcfds7 1165 48 930 14% **
2012 QGNP(C)-5D.2 5D Ibf-5D 1442 22 542 6% *
2012 QGNP(C)-5D.3 5D  Xwmc97 1965 2.1 533 6%

c 2012 QGNP(C)-6A1  6A  Xgwm334 243 29 -688 9%

2012 QGNP(C)-6A.2  6A wPt-667844 665 49 991 20% *
2012 QGNP(C)-6A.3  6A  Xpsp3029.1 86 33 747 12% *
2012 QGNP(C)-6B.1 6B  wPt-2000 752 2.9 658 9% **
2012 QGNP(C)-6B.2 6B  wPt-3060 861 24 600 8% *
2011 QGNP(C)-6B.3 6B Xm87p785a 875 35 7.67 10% ***
2013 QGNP(C)-7A.1l  7A  wPt4835 418 57 502 17% ****
2013 QGNP(C)-7A2  7A  Xm68p78.6 1834 52 -4.82 15% **
2013 QGNP(C)-7B 7B wPt-4309 0 25 322 1%

2013 QGNP(C)-7D 7D wPt-5674  187.6 3.7 412 11% **

D 2012 QGNP(D)-1A.1 1A  wPt-666822 52.6 24 -161 8%
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Cecha

Pozycja LOD

Rok QTL Chr. Marker [cM] max. add. R?)%] SMA
2012 QGNP(D)-1A.2 1A wPt-731190 66 4.3 2.18 15% **
2011 QGNP(D)-5A.1  5A  Xwg232.5 9 23 58 %
2011 QGNP(D)-5A.2 5A Xpsr150 65.5 2.4 4.61 % **
2012 QGNP(D)-5B 5B wPt-1951 51.9 43 -1.38 15% **
% 2012 QGNP(D)-6A 6A Xwmc256 87.6 2.5 1.07 8% *
o 2011 QGNP(D)-7A.1 TA wP1-4835 41.8 4.1 6.40 13% **
2011 QGNP(D)-7A.2 7TA  Xm51p65.7 182.2 22 423 1% *
2011 QGNP(D)-7B.1.1 7B tPt-7360 16.4 31 547 11% **
2013 QGNP(D)-7B.1.2 7B tPt-7360 134 41 -528 13% **
2011 QGNP(D)-7D 7D wP1-3359 11 22 450 7%
2013 QGWP(C)-1B.1 1B wP1t-6425 81.1 3.6 0.11 11% **
2013 QGWP(C)-1B.2 1B Xm67p77.5 175.8 21 -008 5%
2011 QGWP(C)-2A 2A Xpsr575.1 110.7 4.2 021 12%
2013 QGWP(C)-3B 3B wP1t-7984 11.8 26 -009 7% *
2013 QGWP(C)-3D 3D Xcfd35 0 31 -010 9%
2011 QGWP(C)-4B 4B Xgwm149 91 22 014 5% *
2013 QGWP(C)-5A.1 5A Xm71p77.8 96 3.2 0.10 9% **
2013 QGWP(C)-5A.2 5A Xpsr1202 105.5 2.8 0.10 8% **
2012 QGWP(C)-5A.3 5A Xpsr575.2 125 39 -022 13% *
2011 QGWP(C)-5A.4.1 5A wPt-1903 187 7.1 0.38 229% **
2012 QGWP(C)-5A.4.2 5A wP1t-1903 187.1 3.0 0.19 10%
2011 QGWP(C)-5A.5 5A tPt-6495 204 26 -022 7%
2012 QGWP(C)-5B 5B Xm72p78.3 0 2.1 0.15 6% *
2011 QGWP(C)-5D.1 5D Xcfd57 116.5 5.9 026 17% **
a 2012 QGWP(C)-5D.2 5D Ibf 144.2 3.4 021 11% *
% 2012 QGWP(C)-6B 6B Xpsri67 0 23 -017 8% *
2011 QGWP(C)-7A TA Xwmc422 133.9 57 -025 17% **
2013 QGWP(C)-7D.1 7D Xwmcl57 182.4 5.3 0.14 18% *
2013 QGWP(C)-7D.2 7D Xgwm37 194.9 3.3 011 11% *
2012 QGWP(D)-1A.1 1A wPt-731190 66 2.7 0.16 9% *
2012 QGWP(D)-1A.2 1A Xpsr2019.1 73.5 2.2 0.15 8% *
2011 QGWP(D)-1A.3 1A  wPt-664972 86.7 35 0.17 12% *
2011 QGWP(D)-1B 1B Xm67p77.5 175.8 34 -0.16 11% **
2012 QGWP(D)-3A 3A  rPt-9057 668 24 015 8%
2011 QGWP(D)-3B.1 3B Xm43p78.11 9.4 51 -021 17% *
2011 QGWP(D)-3B.2 3B wP1-6132 174 48 -021 16% *
2011 QGWP(D)-3B.3 3B wPt-2298 47.6 2.2 0.14 7%
2012 QGWP(D)-5B 5B  wPt-5120 43 6.3 -0.25 230% **xx
2013 QGWP(D)-6D 6D Xcfd80 82 2.2 0.09 8%
2013 QGWP(D)-7B.1 B wP1-4309 11 4.1 -0.12 15% *
2012 QGWP(D)-7B.2 7B Xpsp3033 155.8 2.4 0.15 8%
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Cecha

Pozycja LOD
Rok QTL Chr. Marker [cM] max. add. R?)%] SMA

2011 QDWP(C)-1A.1 1A wP1t-8016 111.9 23 036 8% *
2011 QDWP(C)-1A.2 1A Xm21p76.5 120.9 48 049 15% **
2011 QDWP(C)-1A.3 1A wPt-664703  132.6 30 042 11% **

2012 QDWP(C)-1B 1B wPt-3176-1B 179 24 028 8% **
2013 QDWP(C)-2A 2A  Xm69p78.9 1222 21 016 6% *
2013 QDWP(C)-2B.1 2B wPt-5556 83 43 024 13% **
2012 QDWP(C)-2B.2 2B wPt-666389 841 3.6 -0.36 12% **
2011 QDWP(C)-3D 3D Xdupwl73 144 23 034 7% *

C 2012 QDWP(C)-4B.1 4B  Rht-Bl 652 35 034 1206 **

2012 QDWP(C)-4B.2 4B  Xm65p64.8 1372 27 030 9%

2011 QDWP(C)-5A.1  5A  Xpsr575.2 125 2.8 038 9% **
2011 QDWP(C)-5A.2  5A  Xpsrd26.1 1385 4.0 045 12% **
2011 QDWP(C)-5A.3  5A  wPt-7255 1523 34 042 11% *

o

% 2011 QDWP(C)-5D 5D Xcfds7 1165 48 049 150 **
2013 QDWP(C)-6D 6D WwPt-740553 1627 21 -0.15 6% *
2013 QDWP(C)-7A.1l  7A  Xm51p65.7 1822 3.0 -020 9% *
2013 QDWP(C)-7D 7D Xbarcls4 722 57 -028 19% **
2012 QDWP(D)-1A.1 1A  wPt-731190 66 21 009 8% *
2012 QDWP(D)-1A.2 1A GluA 783 25 010 9% **
2011 QDWP(D)-1D 1D Xwmc429 876 23 025 7%
2011 QDWP(D)-3B 3B wPt-3260 163 20 -021 5% *

o 2011 QDWP(D)-4B 4B Rht-Bl 652 82 051 280 ****

2011 QDWP(D)-5B 5B Xpsr806.2 809 26 -0.25 8% *

2012 QDWP(D)-6D 6D WwPt-732626 1638 34 -0.12 12% *
2013 QDWP(D)-7A.1  7A  Xm68p78.6 1834 3.0 -0.18 11% *
2013 QDWP(D)-7A.2  7A  wPt-6836 1945 3.3 -0.19 129 *
2013 QDWP(D)-7D 7D Xwmcd63 682 33 -0.20 15% **

Podano pozycje dla ktorej pik LOD osiggal wartos¢ maksymalng i wskazano lezgcy najblizej marker.
Oszacowano wartos¢ efektu addytywnego allela CS (add.), wspélczynnik determinacji (R?) oraz
zaznaczono poziom istotnosci dla ktorego QTL otrzymany przy uzyciu CIM potwierdzono metodg
SMA (**** - p<0.0001, *** - p<0.001, ** - p<0.01, * - p<0.05). Pogrubiong czcionkq oznaczono
QTL potwierdzone przy LOD wyznaczonym w tescie 1000 permutacji, pozostate QTL wyznaczono
przy LOD=2,0.

Chr. — chromosom

W kontrolnej grupie ro$lin, 73 QTL rozmieszczone byly na 19 chromosomach,
z wylaczeniem chromosomow 3A 14D. Najwigksza liczbe QTL zidentyfikowano
w grupach: 5 (18 QTL), 7 (16 QTL), 6 (14 QTL) oraz 1 (11 QTL). Wsrdd nich, najwigcej
QTL przyporzadkowano chromosomom: 5A (11 QTL), 6B (10 QTL) oraz 7A (9 QTL).

W stresie suszy, zmapowano 53 QTL roztozone na wszystkich chromosomach

genomu B, szesciu chromosomach grupy A (za wyjatkiem 2A) i czterech chromosomach
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grupy D (). 1D, 2D, 6D i 7D). Najliczniejsze byty: grupa 7 (16 QTL) oraz ex aequo grupy:
116 (po 10 QTL). Udzial grupy 5 uroslin stresowanych, wzgledem kontrolnych, byt
mniejszy 0 72%. U roslin poddanych suszy najwiecej QTL znaleziono na chromosomie 7A
(8 QTL), 1A i 7B (po 6 QTL).

Roéznice W sprzgzeniu QTL z poszczegdlnymi chromosomami W zaleznosci od
traktowania sa widoczne W pierwszym rzedzie W przypadku chromosomoéw, dla ktérych

wyniki uzyskano tylko w jednym z traktowan, sg to: 2A i 5D (C) oraz 3A (D).
4.41.1. QTL suchej masy ktosa (DWE)

Mapowanie QTL suchej masy ktosa (DWE) w dwu latach dos§wiadczen wykazato
taczng liczbe 39 QTL, sposrod ktorych zaledwie sze$¢ nie otrzymato uwierzytelnienia
w metodzie SMA. Wigkszo$¢ QTL zostata wykryta metodg CIM przy LOD okreslonym
w tescie 1000P (C:63%, D:65%).

Sposrod 19 QTL otrzymanych w grupie roslin kontrolnych, pie¢ przynaleznych byto
do chromosomu 7A oraz po jednym zlokalizowano na chromosomach: 4A i 5A. Na genomie
B najliczniejszym skupiskiem QTL byto zlokalizowane na chromosomie 6B (6 QTL).
Ponadto pojedyncze QTL przyporzadkowane zostaty takze do chromosomu 3B oraz 7B.
W obrgbie genomu 1D wymieni¢ nalezy dwa QTL na chromosomie 1D, a takze
chromosomy 2D i 7D z pojedynczymi przypadkami QTL. QTL DWE w grupie kontrolnej
ro$lin cechowaly maksima LOD z przedziatu: 2,2-8,6 oraz wartosci wspodtczynnika
determinacji od 5% do 26%. Przy optymalnym nawadnianiu otrzymano 11 gtéwnych QTL.
Na chromosomie 6B zlokalizowano grupe QTL, dla max. warto$ci testu logarytmicznego
z zakresu: 6,2-8,6, 0najwyzszych wartosciach R? (18-26%) i pozycji 73,6-85,1 cM,
o jednokierunkowym ujemnym efekcie addytywnym i pokrywajacych si¢ loci dla 3 lat
doswiadczen. Kolejna grupa QTL, o wysokich warto$ciach LOD (3,2-4,8), zajmuje zakres
140,6-192,5 cM chromosomu 7A, przy wartosci maksymalnej R?=14% i ujemnym efekcie
addytywnym allela CS, co zostalo potwierdzone takze we wszystkich prezentowanych
latach doswiadczalnych. Pozostatle QTL nie zyskaty potwierdzenia w przynajmniej dwu

latach badan.

W grupie ro$lin stresowanych zlokalizowano zblizong liczbe QTL (20) do
otrzymanej w grupie kontrolnej, sposrod ktorych najwiecej (9 QTL) zgrupowanych byto
w obrebie genomu B na chromosomach: 6B (5), 7B (2), 2B (1) oraz 3B (1). Drugi, pod
wzgledem licznosci QTL, byt genom A [7 QTL: 7A (4), 4A (2), 6A (1)]. Na genomie D
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odnotowano zaledwie 2 QTL na chromosomie 2D oraz pojedyncze QTL na chromosomach
1D i6D. QTL zidentyfikowane u roslin poddanych suszy, przy warto§ciach max. LOD
z zakresu 2,1-10,4, charakteryzowaty si¢ szerokim zakresem zmiennosci wspotczynnika R?
(4-31%). 90% z nich wykazywato ujemny efekt addytywny kontrolujac, z osobna, mase
ktosa w granicach od 20 mg do 70 mg. Wyniki uzyskane w grupie roslin poddanych suszy
potwierdzaja istnienie wytypowanych w warunkach optymalnego nawodnienia obszarow
QTL szczegodlnie istotnych dla warunkowania DWE — na chromosomach: 6B (71,7-84,1 cM,
R%:18-31%, LOD max. 10,4, 3 lata do$wiadczen) oraz 7A (153-171,2 cM, 15-18% R?, LOD
max. 5,9). Ponadto, u roslin poddanych stresowi suszy w latach 2011 i 2012, zlokalizowano
na chromosomie 7A drugi obszar QTL, w okolicy 127,6-128,3 cM przy LOD max. 2,9-3,8,

0 niskiej wartosci wspotczynnika determinacji (8-9%).

W obu grupach ro$lin (C, D), w tym samym regionie chromosomu 2D (okoto 200
cM), wykryto QTL o ujemnym efekcie addytywnym allela matczynego, pochodzace
Zjednego roku doswiadczen. U ro$lin poddanych stresowi suszy, W poréwnaniu
z kontrolnymi, obszar ten warunkuje wigkszy, cho¢ nadal niski procent zmienno$ci
fenotypowej (9-10%). QTL, zidentyfikowanemu w grupie kontrolnej roslin na chromosomie
4A (R?>=14%, a=-0,04 @), u roélin poddanych suszy odpowiadaja dwa QTL zlokalizowane
na podobnej wysokosci przy zblizonym efekcie addytywnym, lecz 0 nizszej wartosci R? (4-
5%). Na chromosomie, przy markerze tpt-7360, w obu grupach roslin (C i D) w jednym z lat
doswiadczalnych, wykryto QTL tlumaczace 13% i10% zmiennosci DWE (C iD,
odpowiednio). Unikalne w suszy byty loci DWE zwigzane z chromosomami: 2B, 6A, oraz
6D, natomiast wytacznie w kontroli wykryto QTL na chromosomach: 2D, 5A i 7D.

4.4.1.2. QTL liczby ziaren (GNP)

Badajac podtoze molekularne liczby ziaren z ro$liny zlokalizowano tacznie 29 QTL

przy LOD max. z zakresu 2,1-5,7.

Przewazajaca czg¢$¢ (18 QTL) zostata wykryta w warunkach kontrolnych na
wszystkich chromosomach grupy 1 (po 1 QTL) i 7 (7A: 2QTL, pozostate po 1 QTL), oraz
chromosomach: 5A (1 QTL) i5D (3QTL), 6A i6B (po 3 QTL) oraz 4B (1 QTL).
Zidentyfikowane QTL tlumaczyly od 6% do 20% zmienno$ci cechy obserwowanej
w populacji CSDH, a gtowne QTL stanowilty 50% wszystkich wykrytych loci. QTL GNP
(C) zostaly zlokalizowane w zakresie max. LOD od 2,1 do 5,7. Potowa spo$rod loci zostata
zidentyfikowana w oparciu o test 1000P, a metoda SMA potwierdzono istnienie 72%

wykrytych QTL. Wiekszo$¢ QTL (78%) cechowat dodatni wpltyw allela CS na liczbg ziaren.
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Zaréwno na chromosomie 5D jak i 6B, zlokalizowano w bliskim sasiedztwie, w dwu latach
doswiadczen, QTL GNP warunkujace od 5% do 9% zmiennos$ci, 0 dodatnich wartosciach

efektu addytywnego.

W suszy zidentyfikowano tacznie 11 QTL liczby ziaren z rosliny przy LOD max.
z zakresu: 2,2-4,3. Jedynie cztery z nich zostaly wykryte przy granicznej wartosci LOD
wyznaczonej z testu 1000P. Az 73% ogolnej liczby zidentyfikowanych QTL stanowity loci
potwierdzone w obu analizach QTL. Opisane QTL warunkowaty od 7% do 15% zmiennosci
cechy. Wyrézniono 5 glownych QTL. Wykryto po 2 QTL na chromosomach: 1A, 5A, 7A
I 7B oraz pojedyncze QTL na chromosomach 5B, 6A i 7D. Jedynie na chromosomie 7B
potwierdzono w dwu latach doswiadczen to samo locus, zwigzane z markerem tPt-7360
(13,4-16,4 cM), warunkujace max. 13% zmiennosci GNP, obnizajace — W obecnosci allela

CS —liczbe ziaren z pedéw bocznych 0 5.

Poréwnanie wynikow uzyskanych w obu grupach roslin (C, D) umozliwito
wyro6znienie W kontroli wigkszej liczby grup sprz¢zen wytacznych dla traktowania (1B, 1D,
4B, 5D, 6B), w poréwnaniu zsusza (5B). W obu traktowaniach wykryto QTL na
chromosomach: 1A, 5A, 6A, 7A, 7B 17D, lecz jedynie na trzech chromosomach
stwierdzono QTL w zblizonych regionach. Na chromosomie 6A, w okolicy 86-87,6 cM,
stwierdzono QTL o dodatnim znaku efektu addytywnego i wspdtczynniku determinacji
rownym 12% (C) lub 8% (D). Na chromosomie 7A, przy markerze wPt-4835 (41,8 cM),
wykryto dwa QTL o dodatnim efekcie addytywnym i R? réwnym 17% (C) i13% (D).
Rowniez na chromosomie 7A, ale przy 182,2-183,4 cM, zidentyfikowano QTL o ujemnym
wplywie allela CS i wspotczynniku determinaciji 15% (C) oraz 7% (D). Na chromosomie
7B, na odcinku 0-16,4 cM mapy genetycznej, zlokalizowano QTL tlumaczace 7% (C) lub
11-13% (D) zmiennosci cechy, ktérych efekty addytywne wskazuja na podwyzszajacy
wptyw allela SQ1 na liczbe ziaren z pedéw bocznych.

4.41.3. QTL masy ziaren (GWP)
Analiza CIM masy ziaren wykazata taczng liczbe 31 QTL zidentyfikowanych przy

LOD max. od 2,1 do 7,1 na 16 chromosomach T. aestivum L.

Przy optymalnym nawodnieniu zmapowano 19 QTL GWP na chromosomach: 5A
(6 QTL), 1B, 5D i 7D (po 2 QTL) oraz 2A, 3B, 3D, 4B, 5B, 6B i 7A (pojedyncze QTL).
Jedynie 8 QTL wykryto przy lub powyzej LOD 1000P, natomiast w analizie SMA
potwierdzo az 74% QTL. Wartosci LOD max. miescily si¢ w granicach 2,1-7,1,
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a wspotczynnika determinacji w zakresie 5-22%. Wyro6zniono 10 gtownych QTL. Zblizona
liczba QTL cechowata si¢ dodatnim oraz ujemnym efektem addytywnym allela matczynego.
Na chromosomie 5D, w dwu latach do$wiadczen, zmapowano QTL o dodatnim efekcie
addytywnym, z max. LOD w pozycjach 116,5 c¢cM oraz 144,2 cM, ktore tlumaczyly
odpowiednio 17% i 11% zmienno$ci analizowanej cechy przy optymalnym nawadnianiu.
Ponadto na chromosomie 5A wykryto QTL w trzech latach badan. Z czego dwuletnie wyniki
sprzezone z markerem wPt-1903 (187-187,1 cM), charakteryzowaly si¢ dodatnim efektem

addytywnym i wspotczynnikiem determinacji 10% lub 22%, w zaleznosci od roku.

W grupie roslin poddanych suszy, w poréwnaniu z kontrolng, odnotowano mniejsza
liczbe QTL (12), sposrdd ktorych zaledwie potowa zostata wykryta przy lub powyzej LOD
ztestu 1000P. Osiem QTL uzyskato potwierdzenie w analizie regresji liniowej
pojedynczego markera, a posrod nich wyrdézniono 6 gtéownych QTL, 0 R? od 11% do 23%
oraz LOD max.: 3,4-6,3. QTL rozlokowane byly na mapie nast¢gpujaco: po 3 QTL na
chromosomach 1A i 3B, 2 QTL na chromosomie 7B oraz pojedyncze przypadki zwigzane
z: 1B, 3A, 5B i6D. Na chromosomie 1A stwierdzono istnienie wspodlnego dla dwu lat
doswiadczen obszaru QTL, zajmujacego dtugos¢ 66-86,7 cM mapy genetycznej, o dodatnim
efekcie addytywnym CS. Ponadto w dwu latach doswiadczen, na chromosomie 7B, ale
w znacznym oddaleniu od siebie, zlokalizowano 2 QTL tlumaczace od 8% do 15%

zmienno$ci, 0 roznych znakach efektu addytywnego.

Zaréwno w suszy jak i w kontroli wykryto QTL na chromosomach: 1B, 3B i 5B, ale
jedynie na chromosomie 3B byly one zidentyfikowane na zblizonej dlugosci mapy
(9,4-17,4 cM). Warunkowaty one od 7% (C) do 17% (D) zmienno$ci populacyjnej GWP,
przy ujemnym znaku efektu addytywnego. W suszy nie wykryto QTL przynaleznych do
grup: 2A, 3D, 4B, 5A, 5D, 6B, 7A i 7D, jak to miato miejsce w kontroli. Natomiast analiza
CIM w grupie roslin poddanych suszy, w przeciwienstwie do kontrolnej, umozliwila

identyfikacj¢ QTL na chromosomach 1A, 3A, 6D i 7B.

44.1.4. QTL biomasy (DWP)

Zidentyfikowano ogotem 27 QTL biomasy czg¢sci nadziemnych rozlokowanych na

14 chromosomach pszenicy zwyczajnej, z przewagg genomu A.

Zastosowanie obu metod analiz umozliwito potwierdzenie 16 z 17 QTL
kontrolujacych DWP w kontroli. Osiem z nich wykryto przy lub powyzej progu LOD
wyznaczonego w tescie 1000P. Piki QTL osiggaly max. LOD od 2,1 do 5,7. Sposrod
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zmapowanych QTL, ponad potowe (59%) cechowato dodatnie oddziatywanie allela CS na
biomas¢. QTL DWE w kontroli rozmieszczone byly na chromosomach: 1A i5A (po
3QTL), 2B i4B (po 2 QTL) oraz 1B, 2A, 3D, 5D, 6D, 7A, 7D (pojedyncze QTL).
Stwierdzono 9 gtéwnych QTL, kontrolujacych od 11% do 19% zaobserwowanej zmienno$ci
cechy. Na chromosomie 2B, na odcinku 83-84,1 cM, przy LOD max. 3,6-4,3 potwierdzono
QTL w dwu latach doswiadczen, 0 ujemnym efekcie addytywnym allela CS oraz zblizonych
wartos$ciach R? w kontroli (12% lub 13%).

W warunkach stresu, przy LOD: 2,0-8.2, zlokalizowano 10 QTL: po 2 QTL na
chromosomach 1A i 7A oraz pojedyncze przypadki na: 1D, 3B, 4B, 5B, 6D oraz 7D.
Dziewi¢¢ z nich potwierdzono metoda SMA, atylko dwa zostaly wykryte powyzej
przyjetego w wyniku testu 1000P progu LOD. 50% sposréd wszystkich QTL DWP
charakteryzowato sie wartoscia R>>10% (11-28%). Wyniki analizy CIM DWP w suszy nie

pokrywaty si¢ w latach.

W obu obiektach (C iD) QTL biomasy cze$ci nadziemnych wykryto na
chromosomach: 1A, 4B, 6D, 7A i7D. Sposrod nich, jedynie na chromosomie 1A nie
stwierdzono bliskiej lokalizacji QTL réznych traktowan. Natomiast na chromosomie 4B,
przy markerze Rht-B1, zidentyfikowano QTL o dodatniej wartosci wspolczynnika
addytywnego, ktory w suszy tlumaczyt znaczng czg$¢ zaobserwowanej zmiennosci DWP
(R?=28%), aw kontroli mial mniejszy wptyw (R?=12%) na zmienno$¢ cechy. QTL
0 negatywnym wptywie allela CS, zaré6wno w suszy jak i w kontroli, wykryto w tych
samych okolicach chromosoméw: 6D (162,7-163,8 cM), 7A (182,2-183,4 cM) i 7D
(68,2-72,2 cM). Unikalne dla suszy wyniki byly zwigzane z chromosomami: 1D, 3B i 5B,
a dla kontroli z chromosomami: 1B, 2A, 2B, 3D, 5A oraz 5D.

4.4.2. OTL kontrolujgce zawartosé cukréw

Dla zawarto$ci cukrow we wszystkich badanych organach opisano tacznie 312 QTL
(tabele: 11-13, ryciny: 2-23), w tym w lisciu flagowym uzyskano 136 QTL (C: 65, D: 71),
w doktosiu 90 QTL (C: 40, D: 50), a w ktosie 86 QTL (C: 46, D: 40).

442.1. QOTL zawartosci cukrow W lisciu flagowym

Mapowanie QTL zawarto$ci cukrow w lisciu flagowym umozliwito identyfikacje
136 QTL w trzech latach doswiadczen, rozlokowanych w 18 grupach sprzgzen, za
wyjatkiem chromosomoéw: 1A, 3B oraz 6A (tabela 11, ryciny: 2, 3-8, 10-17, 19-23).

Najwigkszg liczbg loci, wérdd obu traktowan, zidentyfikowano w grupach chromosomow: 2

55



(32 QTL), 6 (24 QTL), 7 (23 QTL) oraz 5 (21 QTL). Natomiast najwyzszg aczng liczbe
QTL zmapowano na chromosomach: 6B (18 QTL), 2B (12 QTL), 2D (11 QTL) oraz 4A (10
QTL). W kontroli najliczniejsze byty grupy: 2 i 6 (po 13 QTL), a takze grupa 7 (12 QTL)
i5 (10 QTL). W tych warunkach najliczniejszy byt chromosom 6B (9 QTL), aza nim
chromosomy: 1D, 2B i 2D (po 6 QTL). W suszy najliczniejsza w QTL byta grupa 2 (19
QTL) oraz grup od 4 do 7 (po 11 QTL). Na chromosomie 6B, w warunkach stresu,
zidentyfikowano najwig¢cej QTL zawartosci cukrow w lisciu flagowym (9 QTL). Po sze$¢
QTL zmapowano natomiast na chromosomach: 1D, 2B oraz 2D. Na chromosomach 3D i 4D
zidentyfikowano QTL jedynie w grupie roslin kontrolnych, natomiast na chromosomie 4B

tylko w grupie roslin poddanej suszy.

4.4.2.1.1. OTL ogolnej zawartosci cukrow rozpuszczalnych w lisciu
flagowym (WSCkL)

Badanie zawartosci ogdlnej cukrow rozpuszczalnych w wodzie w lisciu flagowym,

przy optymalnym nawadnianiu, umozliwito lokalizacj¢ 21 QTL rozmieszczonych na 12
chromosomach (1D, 2B, 2D, 3D, 4D, 5B, 5D, 6B, 6D, 7A, 7B oraz 7D), przy LOD od 2,0
do 4,8 i R?: 6-20%. W tej grupie wyrdzniono 9 gtéwnych QTL. Sposrod zmapowanych loci,
2/3 potwierdzono przy uzyciu analizy regresji liniowej pojedynczego markera, a 8 z nich
zlokalizowano powyzej LOD z testu 1000P. Wigkszos¢ (13 QTL) cechowata si¢ ujemnym
znakiem efektu addytywnego allela CS. Na chromosomie 1D zlokalizowano po 2 QTL —dla
dwoch lat — rozrzucone w trzech miejscach chromosomu. Na chromosomie 6B ulokowano
w sumie 3 QTL dla 2 lat doswiadczen (LOD: 2,7-4,7), z ktorych dwa, pochodzace z réznych
lat, byly zlokalizowane blisko siebie. Zmapowane QTL tlumaczyty 8-14% zmiennosci
WSCrL i odznaczaty si¢ ujemnym efektem addytywnym allela CS. Na chromosomie 7A
zidentyfikowano réwniez 3 QTL, a dwa sposrod nich wykryto w jednym doswiadczeniu.
Pomimo niewielkich réznic w lokalizacji (66,8 cM i 80,6 cM), cechowat je przeciwny znak
efektu addytywnego. Trzeci z QTL, zlokalizowany byt w duzej odlegtosci od pozostatych
i warunkowat zaledwie 6% zmiennosci cechy, W przeciwienstwie do pozostatych (R 11%
lub 18%). Natomiast na koncu chromosomu 7B, w bliskim sasiedztwie, zidentyfikowano
w réznych latach 2 QTL, thumaczace max. 10% zmiennosci, 0 uyjemnym wplywem allela CS

na ogolng zawartos¢ cukrow w lisciu flagowym.
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Tabela 11. Charakterystyka QTL cukrow rozpuszczalnych liscia flagowego (WSC — cukry
rozpuszczalne w wodzie, GLU — glukoza, FRU — fruktoza, SUC — sacharoza, MAL —
maltoza) uzyskanych metodg CIM w populacji CSDH pszenicy u roslin: kontrolnych (C)

i poddanych stresowi suszy (D)

% Pozycja LOD

O 0O Rok QTL Chr.  Marker [cM] max. add. R[%] SMA
2010 QWSCg (C)-1D.1 1D wPt-3707 46.1 24 456 7%
2010 QWSCr.(C)-1D.2 1D wPt-732102 63.9 25 513 8% *
2012 QWSCr.(C)-1D.3 1D wPt-734081 1248 3.2 -532 9% ***
2012 QWSCg (C)-1D.4 1D  Xm65p64.3 1799 27 -520 9% ***
2010 QWSCg.(C)-2B.1 2B Xm65p64.5 1618 2.0 458 7%
2011 QWSCr(C)-2D 2D Xgwm261 20.9 48 6.25 16% **
2011 QWSCg (C)-3D 3D Xgwm664 131.3 28 450 8% **
2013 QWSCr(C)-4D.1 4D  Xpsp3103 33 29 -849 20%
2013 QWSCr.(C)-4D.2 4D Xblt101.t7 54.9 48 6.11 15% *
2013 QWSCg(C)-5B 5B Xgwm271 1216 25 -402 7% *
2011 QWSCg (C)-5D 5D Xgwm583 104 25 -419 7% **
2012 QWSCr(C)-6B.1 6B wPt-2000 75.2 43 -6.40 13% ***
2012 QWSCg.(C)-6B.2 6B wPt-5461 83 47 -6.81 149% ****

_ 2011QWSCA(C)-6B3 6B  WPL-3060 841 27 -443 8%

G 2010 QWSCr.(C)-6D 6D WPt-667005 3.4 24 484 1% **

= 2013QWSCr(C)-7A1 7A  wPt-4835 668 33 -7.96 11%
2013 QWSCr(C)-7A.2 TA wPt-9796 80.6 47 944 18% **
2011 QWSCg.(C)-7A.3 TA wPt-4637 153 22 375 6%
2013 QWSCr(C)-7TB.L 7B wPt-4309 0 34 -480 10%
2012 QWSCg.(C)-7B.2 7B Xm59p78.7 22.1 22 -453 T% *
2011 QWSCr.(C)-7D 7D Xwmcl57 1714 43 -588 14% **
2011 QWSCg (D)-1B.1 1B wPt-3266 51.6 21 -456 5% *
2011 QWSCr(D)-1B2 1B  Xm43p78.7 594 25 -509 7% **
2012 QWSCg (D)-1D.1 1D wPt-3743 1136 27 -487 9% *
2012 QWSCr.(D)-1D.2 1D  wPt-734057 1237 3.4 -553 11% **
2012 QWSCr(D)-2A1  2A  Xm85p65.8  77.1 30 529 10% *
2010 QWSCr(D)-2A.2 2A  Xm60p64.6 1275 29 729 10% **
2011 QWSCg(D)-2A.3 2A Xbarch 1306 21 493 6% *
2012 QWSCg (D)-2B.1 2B wPt-9274 0 23 -4.47 8%
2010 QWSCg(D)-2B.2 2B wPt-3949 7.8 33 -7.82 11% ***
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Pozycja LOD

O Rok QTL Chr. Marker [cM] max. add. R?)%] SMA
2011 QWSCr.(D)-2D.1 2D  wPt-730613 1772 45 7.46 14% **
2011 QWSCr.(D)-2D.2 2D wPt-9749 1864 43 829 17% *
2010 QWSCr(D)-4A 4A wPt-5935 29.3 22 621 7% *
2011 QWSCkrL(D)-5A 5A Xpsrd26.1 1415 3.6 -6.68 12% ***
(_")_L' 2012 QWSCg(D)-5D 5D Xcfd7 1404 25 -472 8%
g 2011 QWSCr.(D)-6B.1 6B wPt-665704 58.5 40 -6.78 12% **
2013 QWSCg (D)-6B.2 6B wP1-9881 93 3.0 -003 9% ***
2013 QWSCr(D)-6D 6D wPt-665166 47.4 23 003 7% **
2013 QWSCg (D)-7A TA wP1t-9796 80.6 24 003 7% **
2012 QWSCg (D)-7D 7D wPt-743332 14.6 22 439 7% *
2010 QGLUg(C)-1B 1B WP1-6425 79.1 3.2 -2.08 10%
2010 QGLUg(C)-2B 2B wP1t-8072 76.1 52 291 21% *
2012 QGLUg(C)-2D 2D WPt-2761 1278 21 139 7% ***
2013 QGLUg(C)-3D 3D  wPt-732908 2063 2.7 -159 8% *
2010 QGLUEg(C)-5A 5A Xpsr1202 1055 3.3 206 11% *
2012 QGLUg(C)-5B 5B wP1t-5346 30.6 20 -1.24 6% **
2013 QGLUg(C)-6B.1 6B wPt-9791 81.9 26 -153 7% **
2012 QGLUEg(C)-6B.2 6B wP1-3060 84 47 -198 15% ***
2010 QGLUE.(C)-6B.3 6B  Xgwm608.3 160.1 4.6 -249 15% **
2013 QGLUg (D)-1B.1 1B wPt-0044 2.3 43 011 12% ***
2013 QGLUg (D)-1B.2 1B Xm65p64.4 7.8 43 011 12% **
z 2010 QGLUr (D)-2A.1  2A  Xpsr575.1 1157 26 263 9% *
o 2013 QGLUF(D)-2A.2  2A  Xpsp2151.3 1701 49 -0.13 15% *
2013 QGLUE(D)-2A.3 2A  wPt-729945 1828 44 -0.12 13% *
2013 QGLUg(D)-2D.1 2D Xgwm102 94.4 29 009 8% *
2012 QGLUg (D)-2D.2 2D wP1t-2761 1228 52 0.04 20% ****
2010 QGLUr.(D)-4B 4B Xpsp3163 63.1 3.8 316 13% *
2013 QGLU(D)-5B 5B Xpsp3037 787 50 -0.12 14% ***
2010 QGLUR(D)-6B.1 6B  wPt-2424 736 26 -260 9% **
2010 QGLUg(D)-6B.2 6B Xm87p78.5aYT 87.5 25 -251 8% **
2012 QGLUg (D)-6D 6D Xbarcl175 98.3 23 002 7% **
2010 QGLUg(D)-7A TA Xbarcl74 1171 22 -230 7%
2013 QGLUF(D)-7B 7B wPt-664114 1045 32 010 8% *
2010 QGLUg(D)-7D 7D Xmgl59 78.4 3.0 -290 11% **
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Pozycja LOD

O Rok QTL Chr. Marker [cM] max. add. R?)%] SMA

2010 QFRUEg(C)-2B 2B wP1t-8072 75.1 54 286 24% **
2012 QFRUF.(C)-2D 2D wPt-4413 1295 21 112 6% ***
2012 QFRUE(C)-5A.1 5A Xgwm639.1 92.5 24 115 8%
2012 QFRUE(C)-5A.3 5A wPt-9094 99.4 22 108 7%
2010 QFRUFr(C)-5A.4 5A Xpsr1202 1055 59 258 19% **
2010 QFRUF(C)-5A5  5A  Xpsp3003 1168 50 242 16% *
2010 QFRUE.(C)-6B 6B Xgwm608.3 1581 4.1 -2.13 13% **
2013 QFRUg(C)-6D.1 6D Xm69p78.10 1546 2.7 -0.10 11% **
2013 QFRUE(C)-6D.2 6D wPt-732626 1648 26 -0.09 9% **
2013 QFRUg(C)-7B 7B wP1-3402 2525 42 013 15%

- 2013 QFRUEg(C)-7D 7D Xgwma37 1909 45 0.12 16% **

2 2013 QFRUr (D)-2A.1  2A  Xbarcs 1366 23 016 8%

- 2013 QFRUE.(D)-2A.2 2A  Xpsp2151.3 166.1 34 -017 12% *
2010 QFRUg(D)-2B 2B wPt-9654 1335 34 3.03 10% **
2012 QFRUfr(D)-2D 2D WPt-2761 1208 45 150 18% ***
2010 QFRUF.(D)-4B 4B Rht-B1 67.2 29 286 10% **
2012 QFRUg (D)-5D.1 5D Xcfd8 93.6 21 -091 7% *
2013 QFRUE(D)-5D.2 5D Xm62p64.9a 2129 22 -018 14% *
2012 QFRUr(D)-6B.1 6B  Xgwm325 677 20 -090 6% **
2010 QFRUE(D)-6B.2 6B wP1t-5461 83 58 -4.03 18% ***
2013 QFRUg (D)-6B.3 6B wP1-3060 84.1 3.6 -017 11% **
2010 QFRUg.(D)-7A 7A  Xpsp3050  129.4 3.1 -2.89 9% *
2013 QFRUg (D)-7D 7D Xwmc463 70.2 3.1 -0.15 10% ***
2013 QSUCg.(C)-1D 1D wPt-6316 101 3.1 337 12% *
2010 QSUCr.(C)-2B.1 2B Xwmc25b 26.9 29 433 10%
2013 QSUCk.(C)-2B.2 2B wPt-666389 84.1 23 -266 8%
2012 QSUCe.(C)-2D 2D  wPt-730613 1772 25 335 9% *
2012 QSUCr.(C)-3A 3A rPt-9057 66.8 3.0 -3.77 10% ****

5 2012 QSUCg.(C)-6B.1 6B WPt-2424 73.6 28 -6.44 10% **

c:/)) 2013 QSUCg.(C)-6B.2 6B wPt-9791 81.9 32 -315 11% *
2010 QSUCg(C)-7A.1 TA wPt-7151 25.4 44 599 17% *
2010 QSUCE(C)-7A.2 TA Xwmc479 34.8 6.8 751 26% **
2013 QSUCE.(C)-7B 7B wPt-4309 0 35 -329 1206 **
2010 QSUCg.(D)-2B.1 2B wP1-3949 1.7 26 -1531 9% **
2010 QSUCg.(D)-2B.2 2B Xwmc243a 21.1 3.1 1201 10% **
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O Rok QTL Chr. Marker [cM] max. add. R?)%] SMA
2012 QSUCg(D)-3A 3A wP1-8892 1494 3.6 525 12% **
2010 QSUCk.(D)-4A.1 4A wP1-5935 29.3 5.0 10.23 16% ***
2012 QSUCr.(D)-4A.2 4A Xwmc232 55.6 23 448 9% *
2012 QSUCg.(D)-4A.3 4A wPt-667130 70.7 24 444 8% **
& . 2013 QSUCH(D)-4B 4B Xm62p64.4 74 34 163 12% *
? 2013 QSUCF.(D)-5B.1 5B  Xm72p78.3 3 40 -180 14% *
2013 QSUCH(D)-5B.2 5B Xpsr580 200.8 2.5 148 10%
2013 QSUCF.(D)-6B 6B wPt-6247 60.7 50 -191 17% ***
2012 QSUCg.(D)-7B.1 7B wP1t-4309 0 3.6 519 12% ***
2010 QSUCg.(D)-7B.2 7B Xm59p78.7 28.1 23 -1.27 8%
2012 QMALg(C)-1D 1D WPt-4671 75.4 39 -141 15% **
2013 QMALEg(C)-2A 2A wP1t-7306 1096 4.0 115 13% ***
2010 QMALEg.(C)-2B 2B wP1-3109 1279 3.8 028 8% **
2013 QMALg (C)-2D.1 2D  wPt-732876 87.4 20 087 7%
2013 QMALg.(C)-2D.2 2D Xgwm30.1 1125 2.0 079 6%
2010 QMALF(C)-3A 3A  Xgwm2 576 51 -0.35 12% *
2010 QMALEg.(C)-4A.1 4A  wPt-742056 182 142 -0.61 38% ****
2012 QMALg (C)-4A.2 4A Xwmc420 1302 29 -115 9% *
2012 QMALR.(C)-4A.3 4A  Xgwml165.3 139.1 26 -109 9% *
2012 QMALF(C)-4D AD  Xpsr375.1 1387 2.8 -1.08 9y ***
2010 QMALF.(C)-5B 5B Xm72p78.3 0 24 023 5%
_LI-L' 2013 QMALg.(C)-5D 5D WP1t-4295 29.3 21 082 7% *
<§E 2013 QMALg.(C)-6D 6D WwPt-667005 54 31 -1.06 11% **
2010 QMALF(C)-7D 7D Xpsp3045 1537 2.4 -022 5% *
2010 QMALr (D)-1B 1B Xpsr2019.2 1015 43 036 9% **
2010 QMALf.(D)-2B 2B wP1t-8072 57.1 41 -037 9%
2012 QMALF.(D)-4A.1  4A  Xpsr392.1 11 37 -179 17% *
2010 QMALEg(D)-4A.2 1A Xwmc313 226 153 -081 42% ****
2010 QMALE.(D)-4A.3 4A Xm68p78.y 304 109 -0.73 33% ****
2013 QMALr (D)-4B 4B Xm62p64.4 74 34 163 12% *
2010 QMALg(D)-5A 5A Xm65p64.9a 2063 32 032 7%
2013 QMALg(D)-5B.1 5B Xm72p78.3 3 40 -180 14% *
2013 QMALr (D)-5B.2 5B Xpsr580 2008 25 148 10%
2012 QMALg(D)-5D 5D Xm62p649a 2459 33 156 13% *
2013 QMALg(D)-6B 6B wP1t-6247 60.7 50 -191 17% ***
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O Rok QTL Chr. Marker [cM] max. add. R?)%] SMA

2012 QMALf.(D)-7B.1 7B Xmb9p78.7 241 22 132 8%
2012 QMALr.(D)-7B.2 7B wPt-8919 1379 34 -153 11% *

Podano pozycje dla ktérej pik LOD osiggal wartosé maksymalng i wskazano lezgcy najblizej marker. Oszacowano
wartos$é efektu addytywnego allela CS (add.), wspdtczynnik determinacji (R?) oraz zaznaczono poziom istotnosci dla
ktorego QTL otrzymany przy uzyciu CIM potwierdzono metodg SMA (**** - p<0.0001, *** - p<0.001, ** - p<0.01, * -
p=0.05). Pogrubiong czcionkq oznaczono QTL potwierdzone przy LOD wyznaczonym W tescie 1000 permutacyi,
pozostate QTL wyznaczono przy LOD=2,0.

Chr. — chromosom

FL — lis¢ flagowy

D

MALFf | Cecha

W suszy, wsrod wykrytych metodg CIM 19 QTL (LOD max. 2,1-4,5) kontrolujacych
WSCkL, zaledwie sze$¢ loci zostalo zmapowanych przy lub powyzej LOD okreslonego
w tescie 1000P, a 17 zyskalo potwierdzenie w SMA. Wigkszos¢ z tych QTL (58%),
charakteryzowatl negatywny efekt allela CS wzgledem zawartosci cukréow Ww lisciu
flagowym. Zidentyfikowano 8 glownych QTL (R?% 10-17%), wéréd ktorych najwyzsze
wartosci  wspotczynnika determinacji (11% oraz 14%) otrzymano dla dwu QTL
zlokalizowanych na chromosomie 2D. Na pozostatych chromosomach grupy 2, wykryto
w bliskim sasiedztwie QTL dla conajmniej dwu lat doswiadczen. Z chromosomem 2A
zwigzane byly trzy QTL zidentyfikowane w réznych latach, z ktorych dwa lezaty we
wzajemnym sasiedztwie (max. LOD przy 127,5 cM i 130,6 cM odpowiednio). Wspomniane
QTL warunkowaty 6% lub 10% zmiennos$ci WSCrL i wykazywaty dodatni efekt addytywny.
Z chromosomem 2B powigzano QTL o ujemnym efekcie addytywnym, lezace w bliskim
sgsiedztwie | warunkujace od 8% do 11% zmiennosci cechy. Na chromosomie 6B (przy 58,5
193 cM), wdwu roznych latach, zmapowano QTL o jednokierunkowym efekcie
addytywnym (-) i R? rownym 9% lub 12%. Zestawienie obu grup roélin (C i D) pozwolilo
na wyr6znienie wspolnych loci jedynie w trzech przypadkach, na chromosomach: 1D (123,7
i 124,8 cM, R%: 9% lub 11%, ujemny efekt add.), 6B (D: 58,5 93 cM, C: 75,2- 84,1 cM, R?:
8-14%, ujemny efekt add.) oraz 7A (80,6 cM przy markerze wPt-9796, R% 7% lub 18%,
dodatni efekt add.).

4.421.2. OTL zawartosci glukozy W lisciu flagowym (GLUFL)

Osiem z dziewigciu loci zawartosci glukozy w lisciu flagowym roslin kontrolnych
zostalo wykrytych przy uzyciu obu metod identyfikacji. Pie¢ z nich zostato zmapowanych
przy lub powyzej LOD wyznaczonego w tescie 1000P, a maksima ich LOD miescity si¢
w zakresie: 2,0-5,2. Wigkszo$¢ (67%) zidentyfikowanych QTL odznaczato si¢ ujemnym

efektem allela CS na zawarto$¢ badanego cukru w lisciu. Taki sam odsetek, cho¢ nie
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tozsamy z wspomniang wyzej grupa QTL, stanowity gtéowne QTL, 0 wartosciach R? <21%.
W obrebie jednej grupy sprzgzen (6B), stwierdzono QTL w trzech latach doswiadczen, na
dhugosci odpowiednio: 81,9 cM, 84 cM oraz 160,1 cM, z czego pierwsze dwa QTL wyraznie
kolokalizowaty ze soba. Wszystkie znich charakteryzowaly si¢ ujemnym efektem

addytywnym i ttumaczyly zmienno$¢ populacyjna cechy na poziomie <15%.

W grupie ro$lin poddanych suszy, w poréwnaniu z kontrolng, okreslono wigksza
liczb¢ QTL GLUFL (15 QTL). Pomimo, ze zaledwie 47% z nich zostato stwierdzonych po
zastosowaniu testu permutacji, to az 93% z ogdlnej liczby zyskato potwierdzenie w obu
metodach detekcji QTL. Wyniki otrzymano przy LOD max. z zakresu 2,2-5,2, a gtowne
QTL stanowity 53% og6tu zidentyfikowanych loci warunkujacych zmiennos¢ — kazde
z zakresu R?: 7-20%. Osiem z pietnastu QTL GLUfL (D) opisuje pozytywny wptyw allela
matczynego na warunkowang ceche. Pomimo wielu przypadkow lokalizacji dwu QTL
w obrebie pojedynczej grupy sprzezen, jedynie w przypadku grupy 2 stwierdzono
kolokalizacje wynikéw dla odmiennych lat doswiadczen. Na chromosomie 2A, przy LOD
od 2,6 do 4,9, zidentyfikowano dwa miejsca zawierajace QTL roznych lat doswiadczen:
pierwsze przy 115,7 cM oraz drugie 170,1-182,8 cM. QTL zidentyfikowany przy 115,7 cM
(R?=8%) charakteryzowat dodatni, a pozostate (R% 13% lub 15%) ujemny efekt addytywny
allela CS na zawarto$¢ glukozy w lisciu flagowym. Z chromosomem 2D, zwigzano 2 QTL
o dodatnich efektach addytywnych allela CS, tlumaczace 8% i22% zmiennosci,
zlokalizowane dla dwu roznych lat doswiadczen w nieduzym oddaleniu od siebie (ok.
28 cM).

Unikalne dla traktowan byty QTL GLUfrL zmapowane na chromosomach: 5A (grupa
kontrolna) oraz 2A, 4B, 6D, 7A, 7B i 7D (grupa roslin poddanych suszy). Spomiedzy
wspolnych chromosomoéw, dla ktorych dokonano lokalizacji QTL w obu obiektach, jedynie
na chromosomie 2D (marker wPt-2761, R? 7-20%, dodatni efekt addytywny) i6B
(73,6-87,5 cM, R?: 7-9%, ujemny efekt addytywny) stwierdzono kolokalizacje QTL glukozy
w lisciu.

4.4.2.1.3. QOTL zawartosci fruktozy W lisciu flagowym (FRUFL)

Dla zawartosci fruktozy w lisciu w kontroli, zidentyfikowano metodg CIM 11 QTL
na siedmiu chromosomach: 2B, 2D, 5A, 6B, 6D, 7B i 7D, przy LOD max. z zakresu 2,1-5,9.
Osiem z nich wykryto rowniez metodg SMA, aponad potowa QTL (55%) zostata
zidentyfikowana po =zastosowaniu testu 1000P. Wiekszo$¢ loci (73%) wykazywala

pozytywny wptyw obecnosci allela CS na warto§¢ badanego parametru. Poszczegdlne QTL
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zidentyfikowane w kontroli, wyajasniaty zmienno$¢ FRUFL (C) w zakresie od 6% do 24%.
Glowne QTL stanowity 64% ogo6lnej liczby zmapowanych QTL. Najliczniejsza grupa QTL
zostala zidentyfikowana w obszarze 92,5-116,8 cM chromosomu 5A (przy max. LOD
z zakresu: 2,2-5,9). QTL stwierdzone w tym obszarze warunkowaty od 7% do 19%
zmiennosci FRUFL (C), a cechowat je dodatni efekt addytywny CS. Druga, jednoroczna para
QTL, zlokalizowanych na chromosomie 6D w bliskiej odlegtosci, charakteryzowata si¢
ujemnym efektem allela matczynego. Z osobna kontrolowaly one maksymalnie 11%

zmienno$ci FRUFL.

Susza pozwolita na wyr6znienie tgcznie 12 QTL FRUFL, z czego 92% potwierdzono
metodg SMA, a jedynie 4 z nich zostaly ustalone po zastosowaniu testu 1000P. Osiem
gtownych QTL warunkowato od 10% do 18% zmiennosci rozwazanej cechy. Negatywny
wplyw na cech¢ w obecnosci allela CS wykazywato 67% loci. Na chromosomie 5D
zidentyfikowano loci w dwu latach doswiadczen, w duzej od siebie odleglosci genetycznej
(119,3 cM), ale o jednokierunkowym efekcie allela matczynego. Kazdy z nich warunkowat
<15% zmiennos$ci populacyjnej FRUFL. Wspotistnienie QTL trzech lat badan, stwierdzono
na chromosomie 6B w obszarze, wyznaczonym przy max. LOD (2,0-5,8), na dtugosci 67,7-
84,1 cM. W zaleznosci od roku QTL zlokalizowane w tym odcinku charakteryzowaty si¢
warto$ciami parametru R? od 6% do 18%. Wszystkie te loci cechowal ujemny efekt
addytywny allela CS.

Dla zawartosci fruktozy w kontroli, unikalne byty chromosomy: 5A, 6D i 7B,
natomiast w suszy: 2A, 4B, 5D i 7A. Pomigdzy traktowaniami, zidentyfikowano tylko jedno
wspolne locus, o dodatnim wptywie allela CS na zawartos¢ fruktozy w lisciu, na
chromosomie 2D (120,8-129,5 cM). W zaleznos$ci od roku do$wiadczalnego ksztattowato
ono od 7% do 18% obserwowanej zmiennosci cechy. Pomimo sprz¢zenia QTL z tym samym
chromosomem w obu z obiektéw, odlegtos¢ genetyczna pomiedzy QTL zidentyfikowanymi
na chromosomie 2B, a takze na 7A — byta zbyt duza (58 cM lub 120 cM), aby oceni¢ ja jako

bezposrednig kolokalizacje.

4.4.2.1.4. QOTL zawartosci sacharozy w lisciu flagowym (SUCFL)
W toku prowadzonych przez okres 3 lat analiz w grupie kontrolnej roslin,
w ztozonym mapowaniu przedziatlowym, zidentyfikowano lacznie 10 QTL SUCfFL na
chromosomach: 1D, 2B, 2D, 3A, 6B, 7A i 7B. Test 1000 P pozwolit na identyfikacje tylko
30% przedstawionych QTL, natomiast metoda SMA potwierdzita 80% z ogotu SUCEL (C).
Osiem QTL, wyréznionych jako glowne, cechowata warto$é R?<26%. Wéréd wykrytych
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QTL, grupy QTL o tozsamych znakach efektu addytywnego byly rownoliczne. Dwa
chromosomy genomu B, ze wzgledu na wspoétistnienie QTL dwu roznych lat, zastuguja na
szczegbdlng uwage: chromosom 2B, wraz z odrebnymi loci (26,9 ¢cM oraz 84,1 CM) oraz
chromosom 6B, z bliskim umiejscowieniem dwu QTL (73,6 cM i 81,9 cM). QTL wykryte
na chromosomie 2B cechuje roznokierunkowe dziatanie allela CS iniska wartos¢
wspotczynnika determinacji (8% lub 10%, w zaleznosci od roku). Obszar genomu B grupy
6 chromosomow, zawierajagcy dwa QTL 0 rownie niskim wspotczynniku determinaciji (10%

i 11%), cechuje ujemny efekt addytywny allela CS.

Zastosowanie czynnika stresowego pozwolito na wyrdznienie, W poréwnaniu
z grupa kontrolna, wigkszej liczby QTL (12), z ktorych 83% potwierdzono w dwu metodach
analiz, a jedynie potowa zostata wykazana za pomoca testu 1000P. Sposréd wykrytych loci,
67% charakteryzowalo si¢ dodatnim efektem addytywnym allela matczynego, a rownie
liczny zbior, stanowity glowne QTL (R?<17%). Na chromosomie 4A zidentyfikowano
3QTL zdwu lat analiz, przy dlugosci 29,3 ¢cM oraz 55,6-70,7cM, o dodatnim efekcie
addytywnym i R?<16%. Na chromosomie 7B, w bliskim sasiedztwie, zlokalizowane zostaty
QTL o przeciwnych znakach efektu allela CS, determinujgce zmienno$¢ cechy w 8% oraz
12%, w zaleznos$ci od roku doswiadczenia. Jeden z nich, zlokalizowany w poblizu markera
wP1t-4309, byt wspolny w obu obiektach dla dwu réznych lat i pomimo, ze wptywal w tym
samym stopniu na zmienno$¢ populacyjng SUCr. (R>=12%), to odznaczat sie
nieukierunkowanym dziataniem (efekt addytywny o przeciwnych znakach w réznych latach
I traktowaniach). Natomiast, niezaleznie od traktowania, obszar 21,1-26,9 cM chromosomu
2B, wptywat na ok. 10% zmiennosci zawarto$ci sacharozy w lisciu. Allelem podnoszgcym
warto$¢ cechy byt wtym przypadku allel pochodzacy od CS. Natomiast unikalne
w traktowaniach byty QTL zlokalizowane na chromosomach: 1D, 2D i 7A (grupa kontrolna

roslin) oraz 4A, 4B i 5B (grupa ro$lin poddanych suszy).

4.4.2.15. OTL zawartosci maltozy W lisciu flagowym (MALFL)
Zawarto$¢ maltozy w lisciu flagowym, w warunkach optymalnego nawodnienia,
umozliwita detekcje 11 QTL przy uzyciu obu metod analiz. Sposrod 14 QTL uzyskanych
w wyniku zastosowania ztozonego mapowania przedzialowego, jedynie pig¢ QTL zyskato
potwierdzenie za pomocg testu 1000 permutacji. W metodzie CIM zmapowano QTL przy
LOD od 2,0 do 14,2 i wspotczynniku determinacji: 5-38%. Wyszczegolniono pie¢ glownych
QTL nachromosomach 1D, 2A, 3A, 4A oraz 6D. W ponad potowie zidentyfikowanych QTL

(57%), allelem obnizajacym zawarto$¢ maltozy w lisciu, byt allel pochodzacy od rodzica
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CS. Jedynie na chromosomie 4A, stwierdzono wspotistnienie QTL dla dwu roéznych lat
eksperymentalnych, jednakze QTL o jednokierunkowych efektach addytywnych
zlokalizowane byty dla réznych lat w osobnych miejscach (2010: 18,2 cM oraz 2012:
130,2-139,2 cM). Wsrdd nich znajdowat sie QTL o wysokim LOD max. (14,2) i znacznym
wspotczynniku determinacii (R>=38%).

W suszy glebowej oznaczono 13 QTL, wsrdd nich siedem przy 1000P oraz dziewigé
w obu metodach detekcji. QTL zlokalizowane przy LOD max. od 2,2 do 15,3 wptywaty
W 7-42% na obserwowang zmienno$¢ fenotypowa cechy. Sposrod wszystkich QTL
zawarto$ci maltozy W lisciu, 54% wykazywato negatywny wplyw allela CS, a dziewigé
zostalo wykrytych przy R>>10%. Na mapie genetycznej chromosomu 4A, w bliskiej
odlegtosci (11 ¢M, 22,6 cM i 30,4 cM), rozmieszczone zostaly zostaty 3 QTL dla 2 lat
doswiadczen, ktére cechuje ujemny znak efektu addytywnego iwysoka wartos¢ R?

(17-42%).

Zestawienie wynikow uzyskanych w suszy i kontroli, pozwolito na wyrdznienie
jedynie czterech wspdlnych chromosomoéow (2B, 4A, 5B i 5D), sposrod ktorych wyrazne
kolokalizacje stwierdzono tylko na chromosomie 4A (11-30,4 cM; R?% 17-38%, ujemny
efekt add.) i 5B (0-3cM, marker Xm72p78.3, R?: 5-14%, rézne znaki efektu addytywnego).

4.4.2.2. QOTL zawartosci cukrow W doklosiu

Analiza QTL zawartos$ci cukréw W doktosiu roslin poddanych stresowi suszy i kontrolnych
pozwolita na wyrdéznienie 90 QTL na dwudziestu chromosomach, za wyjatkiem 3D i 4D
(tabela 12, ryciny: 2-10, 12-13, 15-22). Najliczniejsze QTL byly zwiazane z grupa 7 (20
QTL), 2 (16 QTL),5(15QTL) i 3 (14 QTL), a najwiecej QTL sprzgzono z chromosomami:
3B (11 QTL), 2D (10 QTL), 7B (9 QTL) i 5B (8 QTL). Przy optymalnym nawadnianiu
najszerzej reprezentowane byty grupy: 7 (12 QTL) oraz 6 (9 QTL), a wérod chromosomow,
w kolejnosci malejacej liczby QTL, uktad byl nastepujacy: 7D (6 QTL), 6A (5 QTL) oraz
3B i7B (po 4 QTL). W grupie roslin poddanych suszy wykryto 55,6% ogotu
zidentyfikowanych QTL zawartosci cukrow w doklosiu, a najliczniejsze byly tu grupy:
2 (13 QTL), 5 (10 QTL), 3 (9 QTL) oraz 7 (8 QTL). W ich obrebie znajdowaly si¢
chromosomy 0 najwickszej liczbie QTL: 2D (8 QTL), 3B (7 QTL) i5B (6 QTL). QTL
wykryte tylko w jednym ze srodowisk byty zwigzane z chromosomami: 1D, 4B, 6B (C) oraz
1A 2A (D).

65



Tabela 12. Charakterystyka QTL cukrow rozpuszczalnych doktosia (WSC — cukry
rozpuszczalne w wodzie, GLU — glukoza, FRU — fruktoza, SUC — sacharoza, MAL —
maltoza) uzyskanych metodg CIM w populacji CSDH pszenicy u roslin: kontrolnych (C)

I poddanych stresowi suszy (D)

[3+]

S Pozycja LOD

O 0O Rok QTL Chr.  Marker [cM] max. add. R?%] SMA
2011 QWSCp(C)-1B.1 1B wPt-732347  26.9 3.1 453 9% **
2011 QWSCp(C)-1B.2 1B Xwmc406 32.1 35 491 10% **
2012 QWSCp(C)-1B.3 1B Xm67p775 1768 4.2 276 14% ***
2011 QWSCp(C)-1D 1D wPt-732102 62.9 34 515 11% *
2011 QWSCp(C)-2D 2D  wPt-4413 1295 6.9 7.09 22% ****
2012 QWSCp(C)-4B 4B Rht-B1 65.1 37 256 12% **
2012 QWSCp(C)-5B 5B Xgwm639.2 73.6 28 220 9% *
2011 QWSCp(C)-6A.1 6A  wPt-2573 33.3 25 411 %
2012 QWSCp(C)-6A.2 6A Xpsp3029.1 84 27 222 9% *
2013 QWSCp(C)-7B 7B wPt-4309 3 6.1 3.16 23% ****
2012 QWSCp(D)-1A 1A Xpsr2019.1 75.5 24 0.01 8%

S 2013 QWSCp(D)-1B.1 1B wPt-9787 48.3 27 247 9% *

w 2013 QWSCp(D)-1B.2 1B Xm43p78.7 59.4 29 259 10% **

= 2013 QWSCp(D)-2B.1 2B Xwmc25b 47.9 24 -255 10% *
2011 QWSCp(D)-2B.2 2B wPt-744181 1703 3.7 6.10 10% *
2011 QWSCp(D)-2D 2D  wPt-2761 1188 6.5 8.90 22% ***
2012 QWSCp(D)-3B.1 3B Xm21p76.3 6.4 23 0.01 8% **
2012 QWSCp(D)-3B.2 3B  wPt-798970 16.9 3.2 -0.03 10%
2012 QWSCp(D)-3B.3 3B Xgwm493 22.9 29 -0.02 9%
2011 QWSCp(D)-3B.4 3B  wPt-4048 1038 29 542 8%
2012 QWSCp(D)-5A 5A  wPt-8794 1195 33 001 10% *
2012 QWSCp(D)-5B.1 5B Xbarc74 53 3.3 -0.01 10% **
2012 QWSCp(D)-5B.2 5B  wPt-5514 61.9 35 -0.01 11% ***
2013 QWSCg(D)-6D 6D wPt-665166 47.4 21 218 7% *
2011 QWSCp(D)-7D 7D wPt-5150 0 49 -7.10 14% ****
2012 QGLUg(C)-2D 2D  wPt-4413 1295 22 011 6% *
2012 QGLUG(C)-4A AA  Xpsp3028 1552 2.1 011 6% *
2013 QGLUR(C)-5A 5A  Xpsrd26.1 1405 24 0.11 9% *
2013QGLUA(C)-5D 5D Xgwm2l2 1726 33 -0.12 11% **
2012 QGLUR(C)-6A 6A  Xwmc4l7 1175 7.0 -0.22 24% ****

S 2012QGLU(C)-7B 7B Xm71p78.6 2168 3.0 -013 9% **

0] 2013 QGLUR(C)-7D.1 7D Xwmcl57 1774 35 014 15% *
2013 QGLUR(C)-7D.2 7D Xgwm37 1909 34 012 11% **
2012 QGLUp(D)-1A 1A  Xbarc148 48.2 24 -016 6% *
2012 QGLUp(D)-2A 2A  wPt-8068 70 26 0.17 7% **
2013 QGLUp(D)-2D.1 2D wPt-732876 87.4 24 011 8% *
2012 QGLUp(D)-2D.2 2D Xwmcl8 109 28 0.19 8%
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Cecha

Pozycja LOD

Rok QTL Chr.  Marker [cM] max. add. R?[%] SMA
2012 QGLUg(D)-4A 4A  Xpsr392.1 14 6.2 -031 22% *
2013 QGLUp(D)-5A.1 5A Xpsr637 108.1 4.7 015 16% **
§ 2013 QGLUg(D)-5B 5B Xmb51p65.4 37.4 26 -010 8%
® 2013 QGLUp(D)-7A 7A  Xm51p65.7 1662 21 -010 7% *
2012 QGLUR(D)-7B.1 7B wPt-4309 8 89 036 28% ****
2013 QGLUp(D)-7B.2 7B tPt-7360 17.4 44 015 16% ***
2012 QFRUR(C)-3B 3B wPt-2298 47.6 27 012 8%
2013 QFRUp(C)-5D 5D  Xgwm292 1711 34 022 12% **
2012 QFRU(C)-6A 6A Xpsp3029.1 83 26 012 8%
2012 QFRUp(C)-7A 7TA  Xcfa2028 1012 24 0.12 8%
2013 QFRUp(C)-7B.1 7B wPt-4309 3 33 022 12% *
2012 QFRUp(C)-7B.2 7B wPt-3093 2155 34 -015 12%

Q 2013 QFRUp(C)-7D.1 7D Xwmcl57 1784 3.6 025 15% **
T  2013QFRU(C)-7D.2 7D Xgwm37 1909 45 025 1596 **
H 2012 QFRUg(D)-2A 2A Xwmcl77 62.5 3.7 029 10% **

2013 QFRUp(D)-2D.1 2D wPt-731961  69.7 20 -2.06 24% **
2013 QFRUg(D)-2D.2 2D wPt-732876  90.4 50 107 19% **
2012 QFRUp(D)-4A 4A  Xpsr392.1 15 59 -042 20% **
2012 QFRUp(D)-5B 5B  wPt-5896 136.8 3.0 0.28 9% *
2013 QFRUp(D)-5D 5D rPt-3825 2596 22 -064 7% *
2012 QFRUR(D)-7B 7B wPt-4309 3 76 046 2590 ****
2013 QSUCe(C)-3A 3A  wPt-3133 1172 22 -154 8%
2012 QSUCk(C)-3B 3B wPt-5244 4.7 23 0.01 8% *
2013 QSUCk(C)-6D 6D Xbarcl73 25 34 190 12% *
2013 QSUCk(C)-7D.1 7D Xbarcl54 71.2 3.0 -222 10%
2013 QSUCp(C)-7D.2 7D wPt-0789 89.5 6.0 326 21% **

a 2013 QSUCk(D)-1B 1B wPt-3852 55 40 249 13% ***
La) 2012 QSUCp(D)-2D.1 2D wPt-732882 154 30 242 11% *

2012 QSUCe(D)-2D.2 2D wPt-668239 169 32 247 11% **
2013 QSUCk(D)-3A 3A  wPt-8892 1514 29 -208 9%
2012 QSUCk(D)-3B 3B wPt-4209 92.7 39 261 13% **
2012 QSUCk(D)-4A 4A  wPt-4828 20.6 32 232 10% ***
2013 QSUCH(D)-6A 6A Xpsp3029.1 82 22 -175 1% *
2013 QSUCe(D)-7B 7B Xm59p78.7 21.1 22 178 % **
2013 QMALp(C)-2B 2B Xwmc477 1108 2.7 -136 9% **
2012 QMALp(C)-3B.1 3B wPt-2298 50.6 3.0 -013 11%
9 2012 QMALRp(C)-3B.2 3B Xwmc231 90.5 7.3 0.18 259%p ****
< C 2013 QMALK(C)-5B 5B Xm51p65.4 374 23 -123 8% *
= 2013 QMALR(C)-6A 6A Xm87p78.7 0 23 1.23 8% **
2012 QMALR(C)-6B 6B  Xpsp3009 551 2.3 -008 7% *
2012 QMALF(C)-6D.1.1 6D  Xgwmd469 34.6 30 012 14% **
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Cecha

Pozycja LOD
O Rok QTL Chr.  Marker [cM] max. add. R?[%] SMA

2013 QMALR(C)-6D.1.2 6D  Xgwm469 306 21 117 7%

© oo QMAL(C)-7A 7A  Xm39p78.4 164 21 -008 6%
2012 QMALp(D)-2A 2A Xm92p78.10 522 3.6 021 120 *
2013 QMALp(D)-2D 2D WPt-732876 84.4 32 148 10% **
2013QMALp(D)-3A  3A wPt-0836 246 3.3 145 11% *
z‘i 2013QMALp(D)-3B.1 3B wPt-1162 141 3.8 156 13% **
S [ 2013QMAL#(D)-3B2 3B wPt-3536 225 37 157 13% **

2013 QMALR(D)-5A S5A  Xpsrl45 1531 20 111 6% *
2012 QMALR(D)-5B.1 5B wPt-5896 1418 23 017 8%

2012 QMALR(D)-5B.2 5B wPt-9103 1518 25 017 8%

2012 QMALR(D)-7A 7A  Xwmc283.1 85 30 020 11% *
2012 QMALp(D)-7B /B tPt-7360 174 54 026 20% ***

Podano pozycje dla ktérej pik LOD osiggal wartosé maksymalng i wskazano lezgcy najblizej marker. Oszacowano
warto$¢ efektu addytywnego allela CS (add.), wspétczynnik determinacji (R?) oraz zaznaczono poziom istotnosci dla
ktorego QTL otrzymany przy uzyciu CIM potwierdzono metodg SMA (**** - p<0.0001, *** - p<0.001, ** - p<0.01, *
- p<0.05). Pogrubiong czcionkq oznaczono QTL potwierdzone przy LOD wyznaczonym W tescie 1000 permutacyi,
pozostate QTL wyznaczono przy LOD=2,0.

Chr. — chromosom

p — dokiosie

4422.1. OTL ogdlnej zawartosci cukrow rozpuszczalnych w doktosiu
(WSCp)

W grupie roslin kontrolnych, w obrebie dwu lat doswiadczen, przy uzyciu CIM

i LOD max. z zakresu: 2,5-6,9, wykryto tacznie 10 QTL zwigzanych z ogdlng zawarto$cia
cukrow rozpuszczalnych w doklosiu. Metodg SMA uwierzytelniono 90% z nich, a tylko
6 zostato zidentyfikowanych testem 1000P. Wiekszos¢ (7 z 10 QTL) cechowat dodatni efekt
addytywny, a wspotczynnik determinacji powyzej 10% dotyczyt szesciu loci. Na
chromosomie 1B, w bliskiej od siebie odlegtosci (26,9 cM i 32,1 cM), zlokalizowano dwa
QTL dla jednego roku eksperymentalnego. Natomiast w duzym oddaleniu wykryto ponadto
pojedynczy QTL z odrebnego do$wiadczenia. QTL, umiejscowione na tym chromosomie,
cechowaty: dodatni efekt addytywny oraz wartoéci wspotczynnika R? w granicach: 9-14%.
Natomiast na chromosomie 6A zidentyfikowano dwa QTL o ujemnym efekcie allela CS,
niskim wspotczynniku determinacji (R%< 9%), znajdujace si¢ w duzym oddaleniu od siebie

(33,3 cM oraz 84 cM odpowiednio).

W stresie przeanalizowano tacznie 15 QTL (LOD max.: 2,3-6,5), z ktorych 11
zostato wykrytych za pomocg obu metod analiz QTL, a 8 zostalo znalezionych powyzej

granicy LOD ustalonej w tescie 1000P. Stwierdzono 9 glownych QTL o wspdtczynniku
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determinacji <22%. QTL o dodatnim efekcie addytywnym, stanowity 60% ogoélnej liczby
QTL wykrytych w stresie suszy. Na genomie B, wdwoch odalonych wzajemnie
lokalizacjach chromosomow 2B oraz 3B, wykryto QTL dwu lat do§wiadczen (2B: 47,9 cM
i 170,3 cM, R%:10%; 3B: 6,4-22,9 cM i 103,8 cM, R%:8-10%). Na zadnym z wymienionych
chromosoméw QTL réznych lat nie pokrywaty si¢, a ich efekty addytywne wykazywaty
dziatanie r6znokierunkowe. Unikalne w suszy byly chromosomy: 1A, 2B, 3B, 5A, 6D i 7D,
natomiast w kontroli: 1D, 4B, 6A i7B. Wséréd QTL wystepujacych na tych samych
chromosomach (1B, 2D i5B) w grupie ro$lin stresowanych oraz kontrolnych, nie
zidentyfikowano loci dla wspdlnego markera, lecz jedynie stwierdzono bliskie sprzezenia

w odlegtos$ci kilkunastu cM.

4.42.2.2. QOTL zawartosci glukozy w doktosiu (GLUp)

W warunkach optymalnego nawadniania, przy LOD max. 2,1-7,0, zidentyfikowano
tacznie 8 QTL GLUp na siedmiu chromosomach pszenicy zwyczajnej. Calos¢ potwierdzono
dwoma metodami detekcji (CIM iSMA), atylko jeden QTL - 0 najwyzszym
wspotczynniku determinacji (24%) i ujemnym efekcie addytywnym, zmapowany na
chromosomie 6A w pozycji 117,5 cM, zostat stwierdzony po przeprowadzeniu testu 1000P.
Sposrod wszystkich QTL, warunkujacych od 6% do 24% fenotypowej zmiennosci tej cechy,
stwierdzono 4 glowne (R? 11-24%). Wiekszos¢ QTL (63%) charakteryzowat dodatni
wplyw allela CS na zawarto$¢ glukozy w doktosiu. Niestety wyniki dwu lat badah nad QTL
zawartosci glukozy w doklosiu przy optymalnym nawadnianiu, nie znalazly wzajemnego

pokrycia na mapie genetycznej.

W suszy przyporzadkowano pojedyncze QTL do chromosoméw: 1A, 2A, 4A, 5A,
5B i 7A oraz po 2 QTL chromosomom: 2D i 7B. Loci zawartosci glukozy w doktosiu (D),
zidentyfikowane przy LOD max. z zakresu: 2,1-8,9, z osobna ttumaczyty od 6% do 28%
zaobserwowanej zmiennos$ci fenotypowej cechy. Zdecydowang wigkszo$¢ QTL (8 na 10)
zmapowano przy zastosowaniu obu metod analiz, w tym zaledwie potowa z nich zostata
wykryta po uzyciu testu 1000 permutacji i rownoczesnie okreslona przy R?>10%. Na
chromosomie 2D wykryto QTL dla dwu lat doswiadczen, ktére znajdowaty si¢ we
wzajemne;j bliskosci (max. LOD przy 87,4 cM i 109 cM) i warunkowaly w zblizony sposéb
rozpatrywana ceche (R?=8%, dodatni efekt addytywny allela CS). Z chromosomem 7B
zwigzana byla druga kolokalizacja dwu lat, gdzie przy 8M 1174 cM zostaly

zidentyfikowane QTL o tym samym znaku (+) i duzym wptywie na zmiennos¢ cechy (16%
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I 28%, w zaleznosci od roku). Byty one potwierdzone zarowno w tescie 1000P jak i w obu

rodzajach analiz QTL.

Nie wykryto bezposredniej kolokalizacji QTL pomiedzy obiektami, a jedynie na
chromosomach 2D i5A, w pewnej odleglosci od siebie (2D: 20,5 c¢cM, 5A: 324 cM
dystansu), stwierdzono QTL o0 dodatnim wptywie allela matczynego na GLUp. Unikalne
dla suszy byly lokalizacje QTL na chromosomach: 1A, 2A, 5B i 7A, aw kontroli na
chromosomach: 5D, 6A i 7D.

4.4.2.2.3. QTL zawartosci fruktozy W doktosiu (FRUp)

Sposroéd osmiu QTL zawartosci fruktozy w doktosiu w kontroli, jedynie potowa
zostata potwierdzona metoda SMA i zaledwie Y4 zmapowana zostata po zastosowaniu testu
1000P. Lokalizacja QTL nastgpita, przy LOD zprzedziatu: 2,4-4,5, na szesciu
chromosomach: 3B, 5D, 6A, 7A, 7B i 7D. Uzyskano wyjasnienie W postaci pojedynczych
QTL w 8% do 15% obserwowanej zmiennosci fenotypowej, a sposrod nich wyrdézniono
5 glownych QTL. Grupy QTL o przeciwnych znakach efektu addytywnego byty
rownoliczne. Tylko na chromosomie 7B mozna byto wskaza¢ istnienie QTL z r6znych lat
doswiadczen. Jednakze, zajmowaty one odlegte miejsca na mapie i pomimo jednakowej sity
wplywu na zmienno$¢ populacyjna cechy (12%), kontrolowaty ja w sposob catkowicie

odmienny (rézne kierunki dziatania allela CS).

Wszystkie, sposrod siedmiu QTL zidentyfikowanych w suszy metoda CIM, zostaty
takze potwierdzone w analizie pojedynczego markera. Cztery z nich zostaty uznane powyzej
krytycznego LOD wyznaczonego w te$cie permutacji. Detekcja QTL miata miejsce, przy
LOD z zakresu: 2,0-7,6, na chromosomach: 2A, 2D, 4A, 5B, 5D i 7B. Zmapowane QTL
tlumaczyty zmienno$¢ populacyjng zawartosci fruktozy w suszy w zakresie od 7% do 25%,
a wérod nich wyznaczono 5 glownych QTL. Nie stwierdzono kolokalizacji QTL FRUp.
Wigkszos¢ loci (57%) cechowat dodatni efekt addytywny allela CS. Na chromosomie 7B,
przy markerze wPt-4309, zmapowano QTL 0 najwyzszej wartosci R? (25%) oraz dodatnim
efekcie addytywnym. W tym miejscu, pomigdzy obiektami i dla odrebnych lat doswiadczen,
stwierdzono kolokalizacje QTL FRUp 0 jednokierunkowym efekcie addytywnym.

Odrebne dla traktowan sg wyniki uzyskane na chromosomach: 3B, 6A, 7A i1 7D (C)
oraz 2A, 2D, 4Ai1 5B (D).
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4.4.2.2.4. OTL zawartosci sacharozy W doktosiu (SUCp)
W grupie kontrolnej roslin metodg CIM, przy LOD z przedziatu 2,2-6,0, wykryto
pie¢ QTL zawartos$ci sacharozy w doktosiu na chromosomach: 3A, 3B, 6D, oraz 7D (2
QTL). Dwa z nich zidentyfikowano powyzej progu LOD 1000P, a 60% stwierdzonych QTL
zyskato potwierdzenie w wynikach SMA. Wyr6zniono trzy gtéwne QTL 0 wspotczynniku
determinacji <21%. Wickszo$¢ wykrytych loci (60%) wykazywata dodatni wptyw allela CS

na analizowang cechg.

Podobnie jak w grupie kontrolnej, takze i u roslin stresowanych cze$¢ QTL (6 z 8
QTL), zidentyfikowanych przy LOD max. od 2,2 do 4,0, wykazywata dodatni efekt
addytywny allela CS. Jedynie dwa QTL — na chromosomie 1B i 3B — zostaly wyznaczone
powyzej progu LOD ztestu 1000P. Natomiast wszystkie, za wyjatkiem jednego na
chromosomie 3A, uwierzytelniono metoda SMA. Wyznaczono pig¢ gtownych QTL,
0 warto$ciach R? od 10% do 13%, na chromosomach: 1B, 2D, 3B i 4A.

Nie stwierdzono istnienia wspolnych regionow QTL w obrebie jednego traktowania
dla r6znych lat doswiadczen. Natomiast wykazano wspétistnienie QTL pomiedzy grupami
roslin (C, D), aw obrgbie tego samego chromosomu: 3A [117,2 cM (C), 151,4 cM (D);
R2:8% (C) i 9% (D); ujemny efekt addytywny] oraz 3B [74,7 cM (C), 92,7 cM (D); R%:8%
(C) i 13% (D); dodatni efekt addytywny]. QTL zidentyfikowane tylko u roslin stresowanych
zlokalizowano na chromosomach: 1B, 2D, 4A, 6A i 7B, atylko w grupie kontrolnej na

chromosomach 6D i 7D.

4.4.2.25. OTL zawartosci maltozy W doktosiu (MALp)

Analiza zawartosci maltozy w doktosiu w warunkach optymalnego nawadniania
umozliwita stwierdzenie 9 QTL (LOD max.: 2,1-7,3; R% 6-25%) zwigzanych
z chromosomami: 2B, 3B (2 QTL), 5B, 6A, 6B, 6D (2 QTL) oraz 7A. Analiza pojedynczego
markera potwierdzita 67% QTL zlokalizowanych przy uzyciu CIM. Wyznaczono trzy
glowne QTL o wspotczynniku determinacji rownym: 11%, 14% oraz 25%. Ostatni z nich
(90,5 cM, najblizszy marker Xwmc231) jako jedyny zostal wyznaczony na podstawie testu
permutacji, przy LOD max. 7,3. Na chromosomie 6D stwierdzono kolokalizacj¢ QTL obu
lat analiz CIM, przy markerze Xgwm469, cechujaca si¢ dodatnim efektem addytywnym oraz

R? rownym 7% lub 14%, w zaleznoéci od sezonu badawczego.

Dla MALp (D) opisano tacznie 10 QTL na chromosomach: 2A, 2D, 3A, 3B (2 QTL),
5A, 5B (2 QTL), 7A i17B, zczego 40% zostatlo zatwierdzonych w tescie 1000P.
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W mapowaniu SMA uwierzytelniono 80% wynikow analizy CIM. Wyznaczono 7 gtownych
QTL o LOD: 3,2-5,4 i R% 10-20%. Zidentyfikowane loci, bez wyjatku, cechowaty sie
dodatnim znakiem efektu addytywnego CS. Nie powiodlo si¢ wyznaczenie regionéw
wspolnych dla obu lat doswiadczen w grupie roslin poddanych stresowi suszy. QTL
0 najwyzszych wartoéciach R?(20%) i LOD max. (5,4), przypisano markerowi tPt-7360
(17,4 cM chromosomu 7B).

Poréwnanie obu grup roslin (C, D) pozwolito na stwierdzenie QTL w tym samym
chromosomie jedynie w przypadku 3B oraz 6A, lecz w odrebnych lokalizacjach. Jedynie
w grupie roslin kontrolnych zidentyfikowano QTL na wszystkich chromosomach grupy
6 oraz na 2B. Natomiast wyniki unikalne, wytacznie dla grupy roslin poddanych suszy,

uzyskano w zwiazku z chromosomami: 2A, 2D, 3A, 5A i 7B.

4.4.2.3. QTL zawartosci cukrow W kiosie

Analiza loci zawartosci cukrow W ktosie umozliwita wykrycie 87 QTL
rozlokowanych na 19 chromosomach, za wyjatkiem 6A 17D (tabela 13; ryciny: 2-16,
18-21). Wsrod grup chromosomow homologicznych, najliczniej reprezentowana byla grupa
5 232 QTL. Przewazajaca cze¢s¢ (22 QTL) wtej grupie stanowily QTL zlokalizowane
u roslin kontrolnych, przy czym najwigcej QTL w tej grupie bylo na chromosomach: 5D
(9 QTL), 5A (7 QTL) i 5B (6 QTL). Pozostate grupy chromosoméw zawieraly znacznie
nizsza liczbe wykrytych QTL. W grupie roslin poddanych suszy, oprocz dos¢ licznej 5 grupy
(10 QTL), najwigccej QTL zlokalizowano w grupie 1 (13 QTL). Ostatnia z wymienionych
grup bytla w duzej mierze aktywna jedynie wsuszy — 93% zidentyfikowanych QTL
zawartosci cukrow W klosie zwigzanych bylo z zastosowaniem stresu, a chromosomy 1A
oraz 1B zawieraty wylacznie QTL zmapowane W niekorzystnych warunkach $rodowiska.
QTL wykryte tylko w jednej z grup ro$lin zawieraty rowniez chromosomy: 2D i 7A (D),
oraz 4B, 4D, 5B i6D (C). U roslin poddanych suszy najwigcej QTL wykryto na
chromosomach: 1A (8 QTL), 5A (6 QTL) i 5D (4 QTL).

4.4.23.1. QTL ogdlnej zawartosci W klosie cukrow rozpuszczalnych
w wodzie (WSCk)

Warunkowanie ogoélnej zawartosci cukrow rozpuszczalnych w wodzie w ktosie, na
podstawie danych z grupy kontrolnej roslin populacji CSDH, wyrazono w postaci 12 QTL
zidentyfikowanych przy LOD od 2,0 do 9,0 iR? od 7% do 24%. Wieckszos¢ loci
zidentyfikowano w grupie 5 — 5 QTL na chromosomie 5B oraz po 2 QTL na 5A i5D.

Pojedyncze QTL zidentyfikowano réwniez na chromosomach: 3D, 4B i 7B. Szeé¢ z siedmiu
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glownych QTL zwigzanych byto z grupa 5 chromosomow, a wsrdéd szeSciu QTL
potwierdzonych testem 1000P, az pig¢ znajdowalo si¢ wtej grupie. Na kazdym
z chromosomoéw grupy 5 wykryto QTL w przynajmniej dwu latach doswiadczen, ana
chromosomie 5B w trzech latach. QTL zwigzane z chromosomem 5A, znajdujgce si¢
w bliskiej lokalizacji [116,8 cM (2012) i 130,6 cM (2013)], zostaty zmapowane przy LOD
max.: 2,7 oraz 9,0 i R% 9% i 24%, odpowiednio. Cechowat je dodatni efekt addytywny allela
CS. Na chromosomie 5D, pomimo detekcji QTL dwu réznych lat, nie wyrdzniono jednego
obszaru odpowiedzialnego za warunkowanie ogélnej zawarto$ci cukrow rozpuszczalnych
w oparciu 0 wyniki grupy kontrolnej roslin. Chromosom 5B, ktory byt najbogatszy w QTL
WSCE, zawierat trzy obszary QTL, wyrdznione osobno W trzech latach do§wiadczalnych
(2011: 37,4-44,1 cM, 2012: 68,3 cM oraz 2013: 8-19,5 cM). Charakteryzowaly si¢ one
zgodnym znakiem (-) efektu addytywnego i wspotczynnikiem determinacji od 8% do 16%.
Przy uzyciu SMA potwierdzono 92% wszystkich zidentyfikowanych w CIM QWSCkg(C).

Tabela 13. Charakterystyka QTL cukréow rozpuszczalnych klosa (WSC — cukry
rozpuszczalne w wodzie, GLU — glukoza, FRU — fruktoza, SUC — sacharoza, MAL

— maltoza) uzyskanych metodg CIM w populacji CSDH pszenicy u roslin: kontrolnych (C)
I poddanych stresowi suszy (D)

(58]

§ Pozycja LOD

© 0 Rok QTL Ch.  Marker [cM] max. add. R} %] SMA
2013 QWSCg(C)-3D 3D  wPt-4569 56.1 31 -1.72 11%
2013 QWSCg(C)-4B 4B  Xgwmb513 809 44 165 10% *
2012 QWSCg(C)-5A.1  5A Xpsp3003  116.8 2.7 353 9% **
2013 QWSCg(C)-5A.2 5A  vrn-Al 1306 9.0 253 249% ****
2013 QWSCg(C)-5B.1 5B Xgwm234 8 35 -153 8% *

C 2013 QWSCg(C)-5B.2 5B  wPt-0033 195 45 -166 10% **

2011 QWSCg(C)-5B.3 5B Xmb51p65.4 374 42 -9.26 16% **
2011 QWSCg(C)-5B.4 5B wPt-9814 441 29 -790 11% **

3 2012 QWSCg(C)-5B.5 5B  Xpsr725 683 23 -336 8% *

g 2013 QWSCg(C)-5D.1 5D Xgwm292 1701 7.3 -2.28 19% ***

2012 QWSCe(C)-5D.2 5D rPt-3825 2596 23 326 7% *
2012 QWSCe(C)-7B 7B Xm59p78.7 251 20 331 8% *
2013 QWSCe(D)-1A.1 1A Xpsp3151 247 32 273 10% **
2012 QWSCe(D)-1A.2 1A Xbarcl48 502 43 -472 16%
2012 QWSCe(D)-1A.3 1A Xpsr2019.1 725 9.0 817 35% **
D 2011 QWSCe(D)-1B 1B Xbarcl52 154 27 -530 Q% **
2013 QWSCe(D)-3B 3B  wPt-4209 927 21 222 6% **
2011 QWSCe(D)-3D 3D Xgwm34l 81 41 -6.90 14% **
2013 QWSCe(D)-5A.1 5A Xpsr5752 128 3.6 3.08 1206 *
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Cecha

Pozycja LOD

O Rok QTL Ch.  Marker [cM] max. add. R?[%] SMA
2012 QWSCg(D)-5A.2 5A Xpsr426.1 1415 20 252 8% *
§ o 2012 QWSC(D)-5A3 5A  Xpsrids 1531 29 274 9% *
< 2013 QWSCg(D)-5D 5D Xcfd3 1477 32 -278 10% ***
2011 QWSCg(D)-7A 7TA Xm21lp76.6 1406 2.7 525 9% ***
2013 QGLUg(C)-2B 2B wPt-9274 0 27 -132 %
2013 QGLUEg(C)-3D 3D Xdupwl73 14.4 26 -138 7% **
2012 QGLUE(C)-5A.1 5A Xm71p77.8 96 26 204 9% **
2012 QGLUg(C)-5A.2 5A  Xpsr637 106.1 36 238 12% ***
C 2013 QGLUg(C)-5A.3 5A Xpsr5752 128 7.3 233 21% **
2012 QGLUE(C)-5B 5B Xpsr806.2 929 31 -2.32 11% *
2013 QGLUg(C)-5D.1 5D Xm77p64.8 167.7 6.5 -2.32 20% ****
2013 QGLUg(C)-5D.2 5D Xgwm212 1786 26 -1.75 8% ****
3“ 2012 QGLUL(C)-6D 6D wPt-667005 154 2.8 -2.28 11% *
O] 2013 QGLUg(D)-1A.1 1A Xpsp3151 24.7 39 129 10% *
2013 QGLUg(D)-1A.2 1A wPt-5776 32.2 35 126 9% *
2012 QGLUg(D)-3A 3A Xgwm?2 56.6 21 114 7% *
2013 QGLUg(D)-3D.1 3D wPt-4569 50.1 20 -123 9% *
D 2013 QGLUg(D)-3D.2 3D wPt-741507 74.6 21 -093 5%
2012 QGLUg(D)-4A 4A Xwmc258 75.9 24 119 8% **
2013 QGLUg(D)-5A.1  5A  Xpsr575.2 129 9.1 218 28% ***
2012 QGLUg(D)-5A.2 5A Xcfa2l63b 163.3 35 152 13% **
2013 QGLUg(D)-5D 5D Xcfd3 1527 6.9 -1.78 20% ****
2013 QFRUg(C)-3D 3D  wPt-4569 48.1 23 -180 11% **
2012 QFRUg(C)-5A.1 5A  Xpsr637 106.1 43 227 15% ***
c 2013 QFRUe(C)-5A2 5A Xpsr5752 128 7.9 263 22% **
2013 QFRUg(C)-5D.1 5D Ibf 1442 21 -144 5% ****
2013 QFRUg(C)-5D.2 5D Xm77p64.8 163.7 6.3 -2.49 20% ****
5 2013 QFRUE(C)-5D.3 5D Xgwm212 1766 2.1 -1.73 6% ****
T 2013 QFRUf(D)}-1A1 1A Xpsp3l51 247 29 121 7% *
2013 QFRUg(D)-1A2 1A Xm71p785 336 34 131 8% *
D 2013 QFRUg(D)-1B 1B wPt-0974 24.6 31 124 7%
2012 QFRUg(D)-4A 4A Xwmc258 77.9 26 0.03 10% ***
2013 QFRUg(D)-5A 5A  Xpsr575.2 129 89 231 26% ***
2013 QFRUg(D)-5D 5D Xm77p64.8 159.7 75 -219 23% ****
2012 QSUCE(C)-2A.1  2A wPt-7721 581 22 072 6% *
2013 QSUCEg(C)-2A.2 2A  wPt-9320 1034 26 -092 10% *
w 2012 QSUCg(C)-2B 2B  Xwmc360 140.1 6.0 -136 21% **
S C 2012 QSUCH(C)-3A  3A Xpsp3047 634 38 105 129% *
? 2012 QSUCK(C)-3B 3B wPt-10948 633 23 081 7%
2012 QSUCg(C)-4A.1 4A Xwmc420 1302 56 -163 19% *
2012 QSUCg(C)-4A.2 4A  Xmwg58 1388 36 -143 13% *
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Cecha

Pozycja LOD

O Rok QTL Ch.  Marker [cM] max. add. R?[%] SMA
C 2012 QSUCE(C)-4A.3  4A Xpsp3028 1552 3.0 1.12 9%
2013 QSUCg(D)-1B 1B wPt-2575 11 44 125 14% **
2013 QSUCg(D)-2B.1 2B wPt-3755 1413 38 114 12% *
3 2012 QSUCk(D)-2B.2 2B wPt-6643 1872 3.4 -0.08 13% **
# D 2012 QSUCE(D)-3A  3A Xwmc532 161 34 -009 13% *
2013 QSUCg(D)-3B 3B  Xwmc4l8 1185 22 083 6%
2012 QSUCg(D)-4A 4A  Xwmc420 1322 28 -008 11% *
2013 QSUCg(D)-7B 7B wPt-4309 8 58 143 20% ***
2013 QMALg(C)-1D 1D  wPt-5503 71 32 414 11% *
2012 QMALg(C)-2B.1 2B  Xpsrl870 130 22 -253 7% **
2013 QMALg(C)-2B.2 2B  wPt-0694 1474 45 526 17% **
2013 QMALg(C)-2B.3 2B Xm65p64.5 163.8 22 355 8% *
2012 QMALEg(C)-4A 4A Xwmc258 75.9 27 286 9% *
C 2012 QMALg(C)-4D 4D Xgwml65.2 67.4 21 324 11%
2013 QMALg(C)-5D.1 5D Ibf 1442 28 -401 10% **
2013 QMALg(C)-5D.2 5D Xm77p64.8 1557 35 -442 12% **
Z:JLU 2012 QMALg(C)-6B.1 6B Xgwm325 72.7 51 479 22% **
S 2012 QMALg(C)-6B.2 6B  wPt-3060 84.1 7.7 535 28% ****
2013 QMALg(C)-6D 6D Xm63p78.8 96.2 23 353 8%
2013 QMALg(D)-1A 1A Xmb51p655 20.2 48 489 16% ***
2012 QMALg(D)-1D.1 1D wPt-730783 16 21 338 7% *
2013 QMALg(D)-1D.2 1D wPt-732602 1187 28 414 10% *
D 2012 QMALe(D)-2A  2A Xm69p78.9 1252 3.0 -3.86 9% ***
2013 QMALEg(D)-2D 2D wPt-668239 167 3.6 -427 12% **
2012 QMALg(D)-5D 5D Xgwm212 1726 28 360 8% **
2012 QMALg(D)-6B 6B Xpsp3l12.2 977 3.1 377 9% **

Podano pozycje dla ktorej pik LOD osiggal wartos¢ maksymalng i wskazano lezgcy najblizej marker. Oszacowano

wartosé efektu addytywnego allela CS (add.), wspétczynnik determinacji (R?) oraz zaznaczono poziom istotnosci dla
ktorego QTL otrzymany przy uzyciu CIM potwierdzono metodg SMA (**** - p<0.0001, *** - p<0.001, ** - p<0.01, * -
p=0.05). Pogrubiong czcionkq oznaczono QTL potwierdzone przy LOD wyznaczonym w tescie 1000 permutacyi,
pozostate QTL wyznaczono przy LOD=2,0.
Chr. — chromosom
e — klos

W grupie ro$lin poddanych stresowi suszy 10 z 11 QTL, zidentyfikowanych
w analizie CIM przy LOD max.: 2,0-9,0 i R% 6-35%, zostato potwierdzonych takze przy
zastosowaniu SMA. Zaledwie 36% wszystkich QTL (CIM) zmapowano dla testu 1000P.
Rowniez 36% ogolnej liczby zidentyfikowanych QTL wykazywalo ujemny efekt
addytywny allela CS. Okreslono sze$¢ gtownych QTL na chromosomach: 1A (3 QTL), 3D,
5A 1 5D. QTL zwiagzane z chromosomem 1A byty zlokalizowane dla dwu lat w trzech loci:
przy 24,7 cM (max. LOD=3,2; R?>=10%), 50,2 cM (max. LOD=4,3; R?>=16%) i 72,5 cM

(max. LOD=9,0; R?=35%). Srodkowy z trzech QTL cechowatl przeciwny znak efektu
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addytywnego (add.=-4,72 mg-g*) w stosunku do sasiadujacych QTL (add.=2,73 mg-g?,
add.=8,17 mg-g'). Podobnie, trzy QTL zidentyfikowano w dwu latach do$wiadczen na
wysokosci: 128 cM, 141,5 cM, 153,1 cM chromosomu 5A. Warunkowaty one od 8% do
12% obserwowanej zmienno$ci fenotypowej cechy i charakteryzowaly si¢ dodatnim

wplywem allela CS.

W obu grupach roslin (C i D) zidentyfikowano QTL WSCe na chromosomie 5A
(C:2QTL przy 116,8 cM i 130,6 cM; D: 3 QTL przy 128 cM, 141,5cM i 153,1 cM), co
zostalo potwierdzone w dwu latach doswiadczen, przy dodatnich efektach addytywnych
allela CS wszystkich zmapowanych loci. Natomiast w zwiazku z chromosomem 5D
zidentyfikowano w grupie roslin poddanych suszy pojedynczy QTL, a w grupie kontrolnej
QTL dla dwu lat doswiadczen. QTL pochodzace z obu grup (C, D) jednego z sezonéw
doswiadczalnych (2013) zajmowaty czgsciowo na siebie zachodzace obszary chromosomu
5D (147,7 cM 1170,1 cM). Unikalne w grupie kontrolnej byly lokalizacje QTL na
chromosomach: 3D, 4B, 5B i 7B, a w grupie roslin poddanych suszy na: 1A, 1B, 3B i 7A.

4.4.2.3.2. QOTL zawartosci glukozy W klosie (GLUE)

Dwuletnie analizy loci zawartosci glukozy w ktosach roslin kontrolnych populacji
CSDH, umozliwity lokalizacje 9 QTL na chromosomach: 2B, 3D, 5A (3QTL), 5B, 5D
(2QTL) 1 6D przy max. LOD: 2,6-7,3. Zaledwie 1/3 z nich wykryto po zastosowaniu testu
1000P, a metoda SMA potwierdzono 89% loci zidentyfikowanych przy uzyciu CIM.
Wydzielono 5 glownych QTL o0 wspotczynniku determinacji od 11% do 21% na
chromosomach: 5A (2 QTL), 5B, 5D oraz 6D. Wigkszos¢ wykrytych QTL (67%)
wykazywata negatywny wplyw allela CS na warto$¢ omawianej cechy. Na chromosomie 5A
zidentyfikowano w 2012 r. QTL w dwu miejscach: na wys. 96 ¢cM i 106,1 ctM, o R? 9%
i 12%, odpowiednio. W poblizu ostatniego z nich, w kolejnym roku do$wiadczalnym
zidentyfikowano QTL o R?=21% i tym samym znaku efektu addytywnego (+), co w roku

poprzednim.

W grupie ros$lin poddanych suszy zmapowano takg samg liczbe QTL (9), jak
w przypadku warunkéw kontrolnych, z czego pi¢¢ zostalo wykrytych powyzej LOD
wyznaczonego w tescie 1000P. Osiem QTL zmapowanych metoda CIM uwierzytelniono
przy uzyciu SMA. Sposrod nich wyrdzniono, jako gtéwne, cztery QTL o wartosciach R? od
10% do 28% i LOD 3,5-9,1. Na chromosomie 5A wykryto QTL obu lat analiz, na wys. 129
cM 1163,3 cM, przy max. LOD 9,1 oraz 3,5, 0 wspolnym znaku efektu addytywnego (+),

wplywajace na zmienno$¢ fenotypowa w 28% lub 13%, odpowiednio.
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QTL wykryte tylko u roslin stresowanych zlokalizowano na chromosomach: 1A, 3A
I 4A, a tylko w grupie grupy kontrolnej na chromosomach: 2B, 5B oraz 6D. Natomiast
w obu grupach wykryto QTL na chromosomach: 3D, 5A i 5D. Wspolnym mianownikiem
dla obu grup roslin (C i D) jest marker Xpsr575.2, przy ktorym wykryto dwa QTL w 2013
roku. Cechuje je dodatni efekt addytywny i wysoka warto$é R? [21% (C) i 28%(D)].

4.4.2.3.3. OTL zawartosci fruktozy W ktosie (FRUE)

Wszystkie sposrod 6 QTL zidentyfikowanych dla zawartosci fruktozy w ktosie (C)
zyskaty potwierdzenie metody SMA, apotowa z nich zostala zidentyfikowana w tescie
1000P. Wspotczynnik determinacji od 5% do 22% uzyskano dla QTL okreslonych przy
LOD od 2,1 do 7,9. Przewazajacg czgs¢ QTL (67%) cechowal negatywny wplyw allela
matczynego na warto$¢ cechy. Wyodrebniono cztery gtowne QTL o R? od 11% do 22%,
zwigzane z chromosomami: 3D, 5A (2 QTL) i 5D. Jedynie na chromosomie 5A wyznaczono
w obu latach regiony QTL w niewielkiej odlegltosci genetycznej (max. LOD przy 106,1 cM
i 128 cM), o jednakowym znaku (+) efektu addytywnego CS. Ksztattowaly one FRUg (C)

w 15% lub 22%, w zaleznosci od roku.

Analiza CIM zawartosci fruktozy w klosie roslin poddanych stresowi suszy
umozliwita stwierdzenie tej samej liczby QTL, co w grupie kontrolnej (6 QTL). Przy LOD
max. od 2,9 do 8,9 zostaly one sprzezone z chromosomami: 1A (2 QTL), 1B, 4A, 5A i 5D.
Sposrod nich, zaledwie dwa — z grupy 5 — wyznaczono w tescie 1000P. Metoda SMA
potwierdzono 83% sposrod loci wykrytych przy zastosowaniu CIM. Wszystkie QTL, za
wyjatkiem jednego, zwigzanego z chromosomem 5D, charakteryzowal dodatni efekt allela
CS na warto$¢ badanej cechy. Trzy gtdéwne QTL byly zwigzane z chromosomami 4A, 5A
i 5D. Nie stwierdzono locus ani grupy sprzezen, ktore zostatyby potwierdzone w obu latach

analiz u ro$lin poddanych stresowi suszy.

Natomiast w jednym z dwu lat doswiadczen i w obu grupach roslin (C i D), na
chromosomie 5A, przy markerze Xpsr575.2, stwierdzono QTL FRUEg 0 dodatnim wplywie
allela CS. W zalezno$ci od warunkow wspomniane QTL warunkowaty 22% (C) lub 26%
(D) zmiennos$ci cechy. Ponadto w obu grupach roslin (C, D) pochodzacych z jednego z lat
doswiadczen, na chromosomie 5D zidentyfikowano QTL w bliskiej odlegtosci [163,7cM
(C) oraz 159,7 cM (D)], charakteryzujace si¢ ujemnym znakiem efektu addytywnego allela
matczynego. Natomiast QTL FRUE sprzezony z chromosomem 3D, w przeciwienstwie do
wyzej wspomnianych, byl unikalny w grupie kontrolnej, analogicznie do QTL

zidentyfikowanych u roslin stresowanych na chromosomach: 1A, 1B i 4A.
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4.4.2.3.4. OTL zawartosci sacharozy W klosie (SUCE)

Metoda CIM zidentyfikowano tacznie 8 QTL na chromosomach: 2A (2 QTL), 2B,
3A, 3B oraz 4A (3 QTL), przy LOD z zakresu: 2,2-6,0, kontrolujace od 6% do 21%
zmiennosci populacyjnej SUCE W grupie roslin kontrolnych. Potowa z nich zostata wykryta
przy 1000P na chromosomach: 2B, 3A i 4A (2 QTL). Sposéréd pieciu gtéwnych QTL (R?:
10-21%), tylko jeden, QSUCEg(C)-3A, wyrdzniat si¢ dodatnim efektem addytywnym CS. Na
chromosomie 2A, przy niskich wartosciach LOD (2,2 i 2,6) i R? (6% i 10%), wykryto QTL
w obu latach doswiadczalnych. Byty one jednak zlokalizowane daleko od siebie i opisane
przeciwnym znakiem efektu addytywnego. Z chromosomem 4A zwigzano trzy QTL

w jednym z dwu lat do$wiadczalnych.

W grupie ro$lin poddanych suszy zlokalizowano, przy uzyciu obu metod
statystycznych, 6 QTL na chromosomach: 1B, 2B (2 QTL), 3A, 4A i 7B, ktorych warto$ci
wspolczynnika determinacji (R% 11-20%) umozliwily na zakwalifikowanie do grupy
glownych QTL. Pig¢ z nich, za wyjatkiem QSUCEg(D)-4A, potwierdzono testem permutacji.
Dodatkowo jedynie dla CIM wyznaczono QTL na chromosomie 3B. Sposrod QTL
zidentyfikowanych metoda CIM, 57% charakteryzowato si¢ dodatnim efektem addytywnym
allela CS. Zchromosomem 2B zwigzano wsuszy QTL obu lat analiz, o zblizonym
wspotczynniku  determinacji (12%  113%), ale réznokierunkowym  efekcie

addytywnym, oddalone od siebie 0 46 cM.

Pomigdzy grupa ro$lin poddanych stresowi suszy ikontrolng stwierdzono
kolokalizacje QTL na dtugosci 140,1-141,3 cM chromosomu 2B, przy LOD max. 6,0 (C)
i 3,8 (D), R? rtownym 21% (C) i 12% (D) oraz przeciwnych znakach efektu addytywnego,
gdzie allel CS podwyzszat w suszy zawarto$¢ sacharozy w ktosie. Na chromosomie 4A, dla
markera Xwmc420, stwierdzono wspotistnienie QTL z obu traktowan jednego roku
doswiadczalnego, przy max. LOD: 5,6 i 2,8, na dt. 130,2-132,2 cM, o jednokierunkowym
(-) wplywie allela matczynego na badang ceche. Porownujac dalej wyniki uzyskane w stresie
I przy optymalnym nawodnieniu, mozna stwierdzi¢, ze pomimo identyfikacji QTL na tych
samych chromosomach — 3A i 3B — wskazane w obu grupach sprzgzen loci byty dla grup
roslin (C, D) odmienne. Catkowicie unikalne dla grupy roslin poddanych suszy byty

lokalizacje zwiazane z chromosomami 1B i 7B, a dla grupy kontrolnej z chromosomem 2A.

4.4.2.35. QTL zawartosci maltozy W ktosie (MALE)
W grupie roslin kontrolnych zidentyfikowano 11 QTL zawarto$ci maltozy w klosie
na siedmiu chromosomach: 1D, 2B (3 QTL), 4A, 4D, 5D (2 QTL), 6B (2 QTL) oraz 6D przy
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LOD w zakresie 2,1-7,7. Wigkszos¢ wyznaczonych loci (64%), w obecnosci allela CS,
wplywato pozytywnie na warunkowang ceche. QTL ttumaczyly pojedynczo od 7% do 28%
obserwowanej zmiennos$ci fenotypowej MALE (C). Wyznaczono 7 gtéwnych QTL MALEg
na chromosomach: 1D, 2B, 4D, 5D (2 QTL) oraz 6B (2 QTL), wérod ktorych cztery
potwierdzono powyzej LOD 1000P. Bliskg lokalizacje dwu QTL (odleglos¢ 17,4 cM),
0 dodatnim znaku efektu addytywnego, stwierdzono w dwu latach doswiadczen na

chromosomie 2B.

W grupie ro$lin poddanych suszy, przy uzyciu obu metod, wyr6zniono 7 QTL na
chromosomach: 1A, 1D (2 QTL), 2A, 2D, 5D i6B. Trzy z nich, sklasyfikowane jako
glowne, charakteryzowal wspotczynnik determinacji R?<16%. Dwa znich, na
chromosomach 1A i 2D, zostaty wykryte powyzej progu LOD wyznaczonego na podstawie
testu 1000P. W odlegtych genetycznie lokalizacjach (16 ¢cM i 118,7 cM) chromosomu 1D,
przy uzyciu CIM, stwierdzono QTL zawartosci maltozy w klosie roslin poddanych stresowi
suszy w dwu latach do$wiadczen. Wspomniane QTL, zmapowane przy niskich wartos$ciach
LOD (2,1i2,8) i R?(7% i 10%), charakteryzowat dodatni efekt addytywny allela CS.

W obu grupach roslin (C i D) zidentyfikowano QTLna chromosomach: 1D, 5D i 6B,
cho¢ jedynie w przypadku ostatniej z lokalizacji stwierdzono bliskie rozmieszczenie QTL
0 tozsamym znaku efektu addytywnego allela matczynego: QMALE(C)-6B.2 (84,1 cM)
i QMALEg(D)-6B (97,7 cM). Wymienione QTL wptywaty odpowiednio w wigkszym (28%)
lub mniejszym stopniu (9%) na zawarto$¢ maltozy w ktosie. Unikalne w grupie kontrolnej
byty lokalizacje QTL w zwigzku z chromosomami: 2B, 4A, 4D i6D, adla roslin
poddanych suszy w zwigzku z: 1A, 2A oraz 2D.

Rycina 3-23. Graficzne przedstawienie QTL (CIM) elementow sktadowych plonu oraz
zawartosci cukrow rozpuszczalnych w wodzie w lisciu flagowym, doktosiu | klosie — wraz
Z ich rozmieszczeniem na mapie markerow genetycznych populacji CSDH pszenicy. Rodzaje
markerow zostaly wyroznione kolorami: AFLP- czarny, RFLP- niebieski, SSR-czerwony,
markery o znanej funkcji — pomaranczowy, DArT — zielony. Czarne kolo oznacza
prawdopodobng  lokalizacje  centromeru.  Prezentowane  wyniki  dotyczg QTL
zidentyfikowanych przy wartosci progowej LOD=2,0. Oznaczenia cech:: DWE — sucha
masa ktosa, GNP — liczba ziaren z rosliny, GWP —masa ziarna z rosliny, DWP — biomasa
(czesci nadziemnych) rosliny, WSC — cukry rozpuszczalne w wodzie, GLU —glukoza, FRU —
fruktoza, SUC —sacharoza, MAL — maltoza; rok (10 — 2010, 11 — 2011, 12 — 2012, 13 —
2013) i obiekt (C — rosliny kontrolne, D — rosliny poddane stresowi suszy).
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Rycina 8. Chromosom 2D
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Rycina 19
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Rycina 21
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4.4.3. Badanie kolokalizacji QTL

Szczegdtowa analiza rozmieszczenia QTL zidentyfikowanych przy uzyciu CIM
pozwolila na wyrdznienic na chromosomach regionéw, w ktorych wykryto przynajmniej
~dwa QTL dla badanych wpracy cech (tabela 14). Dodatkowo w obrebie kazdego
z regionow, zaznaczono QTL, uzyskane w analizie sredniego efektu addytywnego
pojedynczego markera (SMAadd.), ktore nie zostaty zidentyfikowane metoda CIM.

SMAadd. pozwolita na sprzezenie (p<0,05) 823 QTL (dane nieprezentowane) dla 19
cech, z markerami zlokalizowanymi na wszystkich chromosomach mapy genetycznej
pszenicy CS x SQI, za wyjatkiem chromosomu 4D. Wiekszos¢ badanych loci pokrywata
si¢ Z wynikami analizy zlozonego mapowania przedzialowego dla réznych lat, co stanowi
potwierdzenie poprawnosci przeprowadzonych analiz. Na podstawie analizy wzglednego
efektu addytywnego pojedynczego markera zidentyfikowano 289 QTL, niepotwierdzonych
metoda CIM, sposrdd ktorych w pracy uwzgledniono jedynie te, ktore zlokalizowano

W obrebie wyznaczonych regionow (tabela 14: SMAadd.).

Tabela 14. Zestawienie regionow QTL 7 okresleniem ich zakresu na mapie genetycznej pszenicy
CSxSQ1

Lokalizacja na chromosomie

SMAadd. *
Markery
Region [cM] flankujace QTL
wpr6og0  QMALE(D)-1A, QWSCe(D)-1A 1,
1Al 66394 Yo QGLUE(D)-1A.1, QFRUE(D)-1A1,
QGLUE(D)-1A.2, QFRUE(D)-1A.2
Xbarcl48  QGLUp(D)-1A, QWSCe(D)-1A.2,
IAIL46,1-54.4 wPt-9429  QGNP(D)-1A.1
sosr13p7  QGNP(D)-1A2 QGWP(D)-1A1,
1Al 58,2-77,4 Xpsr3251 QDWP(D)-1A.1, QGWP(D)-1A.2, = GNP (C),
PSP QWSCP(D)-1A, QWSCe(D)-1A.3
Xpsr325.1 GNP (C),
IAIV 774939 BTNy QDWP(D)-1A2 QGWP(D)1AZ | [yl
WSCr (D),
MALe (C),
WPt-5660  QGNP(C)-1A, QDWP(C)-1A.2,  WSCk (C),
AV 114813712 yi69p784  QDWP(C)-1A3 GLUE (D),
FRUE (C
FRUE (D
Xm87p78.3
2A.1  37,6-58,9 th-$721 QMALRp(D)-2A, QSUCE(C)-2A.1

Xpsr332  QFRUp(D)-2A, QGLUp(D)-2A,

2A.1l  58,9-82,3 Xm83p65.2  QWSCr(D)-2A.1
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Lokalizacja na chromosomie

QFRUEL(C)-5A.4, QWSCe(C)-5A.1

SMAadd. *
Markery
~ Region [cM] flankujace QTL
’ QSUCE(C)-2A.2, QMALFL(C)-2A,
QGWP(C)-2A, QGLUFL(D)-2A 1,
i Xwmcd53a  QDWP(C)-2A, QMALE(D)-2A,
2AE 9491417 bt 7024 QWSCrU(D)-2A.2,
QWSCrL(D)-2A.3,
QFRUFL(D)-2A.1
QGLUFL(D)-2A.2,
2AIV 157,7-1855 \i(v‘g{ng%g; QFRUF(D) 2A.2,
QGLUFL(D) 2A.3, QSUCE(D)-3A
s QVALA(C)-3A QGLUe(D)-3A,  DWE (D
3A1 327739 000, QSUCE(C)-3A, QGWP(D)-3A DWP (C),
QSUCK(C)-3A DWE (C
cfa2193
AN 1341567 SRS QSUCK(D)-3A, QSUCK(D)-3A
OMALF (D)-4A.1, QGLUp(D)-4A,
QFRUp(D)-4A, QMALF((C)-4A.1,
Al 0348 PIL QSUCHD)4A, QUALA(D)AA2, oo
QWSCrL(D)-4A, QSUCFL(D)-4A.1, SUCe(C)
QMALF(D)-4A.3
WPt-667130  QSUCK(D)-4A.3, QGLUE(D)-4A,
AAIL 67,5834 Tyiimca68  QFRUE(D)-4A, QMALE(C)-4A
QDWE(D)-4A.1,
QMALF(C)-4A.2,
AANI 112,6-145.1 Xx‘\’;;ffgszg QSUCE(C)-4A.1, QSUCE(D)-4A,
g > ODWE(D)-4A.2, QDWE(C)-4A,
QSUCE(C)-4A.2, QMALFL(C)-4A.3
Xpsp3028
IAIV 15181613 o PPTEE QGLUR(C)-4A, QSUCE(C)-4A3
cnl 785083 XM85p65.2  QDWE(C)-5A, QFRUR(C)-BAL cF;RLtJJE%
Xpsr91l  QGWP(C)-5A.L QGLUE(C)BAL | Cprf Q)
QFRUFL(C)-5A.2,
QGWP(C)-5A.2, QGLUFL(C)-5A,  FRUE (D),
Xpsr91l  QFRUEL(C)-5A.3, DWP (C),
SAIL984-1171 4 h5r967.3  QGLUR(D)-5A.1, OGLUE(C)-5A.2, GLUE (D),
QFRUE(C)-5A.1, FRUp (D)
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Lokalizacja na chromosomie

SMAadd. *
Markery
Region [cM] flankujace QTL
QWSCr(D)-5A, QGWP(C)5A 3,
QDWP(C)-5A.1, QWSCx(D)-5A.1,
QGLUE(C)-5A.3, OGLUE(D)-5A.1,
5AIIl 119,5-1455 )\(NWPT_%%%D QFRUE(C)-5A.2, QFRUE(D)-5A, Sbgp g:)
QWSCk(C)-5A.2, QDWP(C)-5A.2, FL
QWSCrL(D)-5A, QGLUR(C)-5A,
QWSCe(D)-5A.2
WPt-7255 QDWP(C)-5A.3, QMAL»(D)-5A,  GLUg (D),
SAIV 146,1-1548 v 421630 QWSCE(D)-5A.3 FRUE (D)
DWP (C),
Xm60p64.4 QGWP(C)-5A.4A,
5AV  1657-193,9 GLUE (D),
Xgum62  QGWP(C)5A4B, QGNP(C)SA | Fpif (o)
“oarcs  QONP(C)-6A3, QWSCe(C)-6A2,
6Al 772924 JPNC3 QFRUR(C)-6A, QSUCH(D)-6A, GLUr (C)
QGNP(D)-6A
Xcsh112
6All 971307 [ S0T% QDWE(D)-6A QGLUS(C)-6A
QSUCFL(C)-7A L,
7A1 21,3599 XTPZ&SI%“ QSUCH(C)-7A.2, QGNP(C)-7A 1, %VV\\’/FF’,((%))
QGNP(D)-7A.1, WSCr.(C) 7A.1
WPt-7188  QWSCrL(C)-7A.2, QWSCrL(D)-7A,
PAIT 68571025 1pt0321  QMALR(D)-7A, QFRUR(C)-7A
QGLUr(D)-7A, QDWE(D)-7A 1,
Xbarcl74  ODWE(D)-7A.2, QFRUr(D)-7A.
TANE 117171497y imcass8b  QGWP(C)-7A, ODWE(C)-7A.1,
QWSCe(D)-7A
WPt-4810  QDWE(C)-7A.2, ODWE(D)-7A.3,
TAIV 151,9-1612 3 61p65.7  QWSCrL(C)-7A.3
QDWE(C)-7A.3, QDWE(D)-7A.4,
510657 QGNP(D)-7A.2, ODWP(C)-7AL,
AV 16121947 TP QGLUMD)-7A, QDWE(C)-7A4, | MALs (D)
OGNP(C)-7A.2, ODWP(D)-7A 1,
QDWE(C)-7A.5, QDWP(D)-7A.2
tPt0325  QGLUr(D)-1B.2, QSUCE(D)-1B,
1BI 34203 13176 QWSC(D)-1B, QDWP(C)-1B FRUr (D)
BNl 221407  WPt7460  QFRUE(D)-1B, QWSCH(C)-1B1, = DWP (C),
: =407 \Pt-6078  QWSCH(C)-1B.2 FRUs (D)
WPt-9787  QWSCr(D)-1B.1,
1BIL 48,1525 \pio694  QWSCr (D) 1B.1
) WPt-3852  QSUCh(D)-1B, QWSCr(D)-1B.2,
1BV 535644 ysu109  QWSCe(D)-1B.2
Xcsul09  QGNP(C)-1B, QGWP(C)-1B.1,
1BV 647878  \pi2389  QGLUR(C)-1B
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Lokalizacja na chromosomie

SMAadd. *
Markery
Region [cM] flankujace QTL
WPt4532  QGWP(C)-1B.2, OGWP(D)-B,
1BV 16841018  1CTCUL SeeaCLin s DWE (D)
QWSCr(D)-2B.1, QGLUg(C)-28, MAL# (D),
Xbarc124c GLUp (C
2BI  0-156 QWSCr(D)-2B.2,
Xwmc243a QSUCH (D)-2B.1 GLUp (D
FL ' WSCkr (C)
QSUCF.(D)-2B.2,
QSUCk(C) 2B.1,
JB1l 101gag Wmc243a  QWSCe(D) 2B 1, QGLUR(C)-2B,
: 1938 ymg7p78.5  QFRUFL(C)-2B, QMALF(D)-2B,
QDWP(C)-2B.1, QDWP(C)-2B.2,
QSUCFL(C)-2B.2
QDWE(D)-2B, QMALF(C)-2B,
Xbarc128a QMALE(C)-2B.1, QFRUF(D)-2B,
2B 118,6-152,7\ bt.667945 QSUCE(C)-2B, OSUCE(D)-2B.1,
QMALE(C)-2B.2
XFIRS ~ QWSCr(C)-2B.1,
2BV 1596-1782 17706411 QMALE(C) 28.3, QWSCp(D)-2B.2  WSCE (C)
QWSCr(D)-3B.1, QGWP(D)-3B.1,
OGWP(C)-3B, QMALR(D)-3B.1,
3B 0272 OIS QDWR(D)-38, QWSCH(D)-3B.2
QGWP(D)-3B.2, QMALA(D)-3B.2,
QWSCp(D)-3B.3
. WPt-5432  QGWP(D)-3B.3, QFRUs(C)-3B,
SBAL 44357 \pt10005  QMALR(C)-3B.1
wptosas  QSUCH(C)-3B, QMALS(C)-38.2,
BN 6781059  "TESZM QSUCH(D)-3B, QWSC(D)-3B, | FRUE (D)
QDWE(C)-3B, QWSCr(D)-3B.4
QGLUr(D)-4B, ODWP(C)-4B.1,
xospates  QDWP(D)-4B, OFRU- (D)-4,
81 434753 PSS QWSCH(C)-4B, QSUCH (D)-4B,
PSPSESD-2 OMALFL(D)-4B, QWSCE(C)-4B,
QGNP(C)-4B, QGWP(C)-4B
Xgwm165.1
BN 873976 TN QGNP(C)-4B, QGWP(C)-4B GLUs (C)
<r7oo7sa  QGWP(C)5B, QSUCH(D)-5B L
5B 0133 4n°P"%S OMALE(C)-5B, QMALR (D)5B.L,  GLUR (D)
P QWSCg(C)-5B.15
wptssg  QGLUR(C)-5B, QGLUR(D)-5B,
5B.I 307-503 o oot QMALe(C)-5B, QWSCe(C)-5B.3,
QGWP(D)-5B, QWSCe(C)-5B.4
Bl S03.6ep WPEIS1 QGNP(D)-5B, QWSCe(D)}5B.1,  GLUp(C
' 3692 yowm499  QWSCH(D)-5B.2, QWSCE(C)-5B5 GLUp (D
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Lokalizacja na chromosomie

Markery

Region [cM] flankujace

QTL

SMAadd. *

Xgwm499
wPt-6531

Xgwm408
wPt-1304

SB.IV  69,2-92,9

5B.V 125,2-143/4

QWSCr(C)-5B, QGLUrL(D)-5B,
QDWP(D)-5B, QGLUE(C)-5B
QWSCkL(C)-5B, QFRUp(D)-5B,
QMALR(D)-5B.1

SUCE (C)

SUCE (C)

wPt-7576

6B.1 Xwmc398a

37-65

wPt-9784

6B.1l Xgwm219

65-109,8

Xgwm608.3

oB.1ll WPt-0406

142,9-163,5

QMAL»(C)-6B, QWSCr.(D)-6B.1,
QSUCrL(D)-6B, QMALF.(D)-6B

QDWE(D)-6B.1,
QFRUFL(D)-6B.1,
QMALE(C)-6B.1, QDWE(C)-6B.1,
QGLUE(D)-6B.1,
QSUCFL(C)-6B.1,
QDWE(C)-6B.2.1,

QDWE(C)-6B.2.2,

QDWE(D)-6B.2.1,

QDWE(D)-6B.2.2,

QDWE(D)-6B.2.3,

QGNP(C)-6B.1, QWSCrL(C)-6B.1,
QDWE(C)-6B.3,
QGLUE(C)-6B.1,

QSUCFL(C)-6B.2,
QWSCr.(C)-6B.2,
QFRUFL(D)-6B.2,
QDWE(C)-6B.4A,
QDWE(C)-6B.4B,
QDWE(D)-6B.18,
QGNP(C)-6B.2,

QWSCr. (C)-6B.3,
QGLUFL(C)-6B.2,
QFRUFL(D)-6B.3,
QMALE(C)-6B.2, QGNP(C)-6B.3,
QGLUrL(D)-6B.2,
QWSCrL(D)-6B.2, QMALEg(D)-6B

QGLUE(C)-6B.3, QFRUF.(C)-6B

DWE (D),
DWE (C),
GLUrL (D),
FRUFL (D)
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Lokalizacja na chromosomie

SMAadd. *
. Markery
- Region [cM] flankujgce QTL
OGNP(C)-7B, QGWP(D)-7B 1,
QWSCr(C)-7B.1,
QSUCk(C)-7B, QSUCk (D)-7B.1,
QWSCr(C)-7B, QGLUR(D)-7B.1,
QFRUp(C)-7B.1, QFRUp(D)-7B,
QSUCE(D)-7B, ODWE(C)-7B,
WPt-4309  QDWE(D)-7B.1,
Bl 0351 Xwmc76  QGNP(D)-7B.1.1,
QGNP(D)-7B.1B,
QGLUR(D)-7B.2, QMAL#(D)-7B,
QWSCrL(C)-7B.2,
QSUCH.(D)-7B.2,
QMALE(D)-7B.1, QSUCr(D)-7B,
QWSCE(C)-7B
WP-0137
7BAI 9241243 i QDWE(D)-TB2 QGLUA(D)}TB | FRUA(C)
WPt-7191
7B 19462214 Y00 QFRUP(C)-7B.2, QGLUK(C)-7B  MALs(C)
Xwmc432
DI 16287 2WTS9S2 QMALE(D)-LD.1, QDWE(D)-1D
wPt-7946
DIl 426480 \WEUTO5 QGNP(C)-1D, QWSCA(C)-1D.1
WPt-732102  QWSCF(C)-1D.2, QWSCp(C)-1D,
IDAE54,1-80.6 Ty fi65a  QMALE(C)-1D, OMALr(C)-1D
Xcfd65a
IDIV 806108 222 QDWP(D)-LD, QSUCA(C)-1D
QWSCrL(D)-1D.1,
QDWE(C)-1D.1, QMALg(D)-1D.2,
1DV 112,3-128,3 )Vflgp"g’”gggé QDWE(C)-1D.2,
QWSCe (D)-1D.2,
OWSCr(C)-1D.3
QFRU»(D)-2D 1,
QMALF(C)-2D.1,
OGLUp(D)-2D.1,
QFRU»(D)-2D.2, QMAL(D)-2D,
QGLUr(D)-2D.1,
. Xwmed53d  QGLUp(D)-2D.2, WSCrL (C),
2D 78-1418 bt 3728 QMALR(C)-2D.2, SUCkL (C)

QGLUE (C)-2D,
QGLUF(D)-2D.2,
QFRUEg(D)-2D, QWSCp(D)-2D,
QOFRUEL(C)-2D, QWSCp(C)-2D,
QGLUp(C)-2D
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Lokalizacja na chromosomie

SMAadd. *
Markery
Region [cM] flankujace QTL
] QSUCH(D)-2D 1,
DIl 151,9-179 Wﬁ;gg%igz QSUCk(D)-2D.2, QMALE(D)-2D,
QWSCeg(D)-2D.1, QSUCEg.(C)-2D
QDWE(D)-2D.1,
DIl 179-206,8 vampi%fgféo QWSCrL(D)-2D.2, QDWE(C)-2D,
ODWE(D)-2D.2
Xdupw173
D1 82191 WP QDWP(C)-3D, QGLUE(C)-3D
WPL-732092
Ml 71981 "L IRC? QGLUE(D)-3D2, QWSC(D)-3D
XbItIOL.t7
4D1 465826 g’ QWSCA(C)-4D2 QMALE(C)-4D
Xgwmb583  QWSCr(C)-5D, QGNP(C)-5D 1,
SD.I 1024-1219  yowmi74  QGWP(C)-5D.1, QDWP(C)-5D
QWSCr(D)-5D, QGNP(C)-5D.2,
Xgwmi74 QGWP(C)-5D.2, QFRU(C)-5D.1,
S 124471545 0770648 QMALE(C)-5D.1, QWSCe(D)-5D,
QGLUE(D)-5D
QGLUE(C)-5D.1,
5Dl 15451677 ;' /P008 QFRUE(C)-5D.2, QFRUE(D)-5D.
9 QMALE(C)-5D.2
sowmogy  QFRUR(C)-5D, QWSCE(C)-5D L
5D.IV  167,7-188,6 WP%_731945 QGLUR(C)-5D, QGLUE(C)-5D.2, = SUC» (C)
QFRUE(C)-5D.3, QMAL(D)-5D
Xmo2p78.9 QMALFL(D)-5D, QFRU(D)-5D,
SD.V 217,7-259.6 "y wm565  QWSCE(C)-5D.2
6D.1  0-112 Xefdd9  — y\ser (€)-6D, QMALFL(C)-6D
' ' WPt-667005 FL ’ FL
QSUCH(C)-6D,
6Dl 22,2-432 prtiaééﬂé’e QMALp(C)-6D.1A,
QMALp(C)-6D.2A
WPL-665166
6D.Il 432514  WDUP00T QWSCr(D)-6D, QWSCe(D)-6D
Xcfd76  QMALE(C)-6D, QDWE(D)-6D,
6D.IV 846-1131  y169p78.10 QGLUFL(D)-6D
WPt-665675 QFRUFL(C)-6D.1, QDWP(C)-6D,
6D.V 1413-188.7 \p.741831 QDWP(D)-6D. QFRUr(C)-6D.2 = CHY(D)
Xpsr392.2
D1 0128 PTZE QsSCH(D)-7D, QGNP(D)-7D
QDWP(D)-7D, QFRUr. (D)-7D,
7Dl 47,8-884 5\/";{“8;‘38 QDWP(C)-7D, QSUCH(C)-7D.1,

QGLUFr(D)-7D

107



Lokalizacja na chromosomie

SMAadd. *
Markery
Region [cM] flankujace QTL
QWSCr(C)-7D, QGLUp(C)-7D.1,
wwmels7  QFRUP(C)-7D.1, QGNP(C)-7D,
7D.1l1 171,4-197,6 Wpt-2054 QDWE(C)-7D, QGWP(C)-7D.2, FRUE (C)
QFRUFL(C)-7D, QGLUR(C)-7D.2,
QFRUp(C)-7D.2

SMAadd.* - cechy dla ktorych stwierdzono QTL W regionie jedynie przy uzyciu analizy sredniego efektu addytywnego
pojedynczego markera z wszystkich lat doswiadczen.

Zakres regionow okreslono za pomocq punktow przecigcia krzywej LOD 0 najwyzszym maksimum W grupie QTL
z progiem LOD=2,0 i z zaznaczeniem najblizszych markerow (flankujgcych).

QTL ktoére pokrywajq si¢ W réznych latach tego samego obiektu (C lub D) zaznaczono pogrubiong czcionkq, a wspolne
pomiedzy traktowaniami POprzez podkresienie.

Badanie wzajemnego potozenia QTL miato na celu przede wszystkim wyroznienie
regionéw dziatajacych plejotropowo w stosunku do elementéow sktadowych plonu
| zawarto$ci cukrow W réznych organach pszenicy, waznych w stresie suszy, jak iprzy
optymalnym nawadnianiu. Niezwykle wazne, dla kazdej z cech, sa QTL, ktore zajmujg
zblizone lokalizacje pomimo ich identyfikacji w odmiennych warunkach (zaznaczono przez
podkreslenie). Na szczegdlng uwage zastuguja regiony, W ktorych w réznych latach, jedynie
w obrebie obiektu (C lub D), nastgpita kolokalizacja QTL tej samej cechy (zaznaczono
pogrubieniem). Powyzsze przypadki mozna okresli¢ gcznym mianem ,,stabilnych QTL”,
ktore sg dobrymi kandydatami do dalszych badan nad warunkowaniem analizowanych w tej

pracy cech ilosciowych.

443.1. GenomA
Na chromosomie 1A wyrdzniono pie¢ regionow. Niestety, w zadnym z nich nie
stwierdzono kolokalizacji w obrebie jednej z dwu grup roslin (C lub D) dla co najmniej dwu
QTL jednej cechy. Jedynie w regionie 1A.lll stwierdzono stabilne QTL GNP (CIM
i SMAadd.), w 1A.1IV — QTL DWP (CIM i SMAadd.), aw 1A.V — QTL FRUE (SMAadd.).

Chromosom 2A zostat podzielony na cztery regiony, sposrod ktorych wart uwagi jest
region 2A.111, ktory w grupie roslin poddanych suszy jest stabilny dla zawartosci cukrow

w lisciu flagowym.

Zaledwie dwa regiony zostaly wyszczegolnione na chromosomie 3A. Tylko
w jednym z nich (3A.l), przy uzyciu SMAadd. wykryto kolokalizacje QTL DWE dla obu

grup roslin (C i D). Nie potwierdzono jej w analizie CIM.

Na chromosomie 4A wyodrebniono cztery regiony. Pierwszy z nich (0-34,8 cM)

wplywa na zawarto$¢ maltozy W suchej masie liscia flagowego oraz jest istotny dla
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zawartosci sacharozy W lisciu flagowym i doktosiu, co stwierdzono dla kontroli i suszy
(CIM, CIM iSMAadd.). Chromosom 4A jest wazny takze dla zawarto$ci sacharozy
w klosie, 0czym $wiadczy wspotwystepowanie QTL wobu grupach roslin (C iD)
w regionie 4A.111 (112,6-145,1). W obu grupach (C i D) zlokalizowano w tym regionie QTL

suchej masy klosa.

Sposrod pigciu regiondw wyrdznionych na chromosomie 5A, nalezy podkresli¢
stabilny dla zawarto$ci fruktozy w lisciu (CIM, grupa kontrolna) region 5A.11 (98,4-117,1
cM). Wystepuja W nim takze QTL zawartos$ci fruktozy i glukozy w ktosie w obu grupach
ro$lin (CIM+SMAadd.). W regionie sgsiadujacym, S5A.1I1 (119,5-145,5 cM), roéwniez
wystepuje kolokalizacja QTL zawartosci fruktozy i1 glukozy oraz WSCe w obu grupach
roslin (C i D). Ostatni z regionow wyrdznionych na tym chromosomie (165,7-193,9 cM),
odpowiada za mase ziaren Z rosliny w grupie kontrolnej, co stwierdzono w dwu latach

do$wiadczen.

Chromosom 6A zawiera dwa regiony QTL, z ktorych jedynie pierwszy zawiera

stabilne w obu grupach roslin (C i D) QTL liczby ziaren z rosliny.

Kazdy z pigciu wyrdznionych na chromosomie 7A regiondw zawiera QTL —
wystepujace W co najmniej dwu latach jednej z grup roslin (C lub D) lub jednym roku lecz
w obu grupach roslin (C i D) — z przewagg loci elementéw sktadowych plonu. W regionie
7A.1 stwierdzono wystgpowanie QTL liczby ziaren w obu grupach roslin (C i D). W regionie
7A.11 wystepuje kolokalizacja QTL ogélnej zawartosci cukrow W lisciu flagowym (C i D).
Region 7A.111 zawiera kolokalizacje QTL suchej masy ktosa pedu gtéwnego obu grup roslin
(C i1 D) oraz réznych lat grupy roslin stresowanych. Zar6wno W grupie roslin poddanych
stresowi suszy jak i kontrolnej stwierdzono QTL DWE w sgsiadujagcym regionie (7A.1V).
Ostatni z regionow na tym chromosomie zawiera rowniez kolokalizacjc QDWE w kontroli
w dwu latach do§wiadczen oraz w obu grupach (C i D). Ponadto, poréwnanie wynikow grup
roslin (C i D), umozliwito stwierdzenie stabilnych QTL liczby ziaren z rosliny i biomasy

czesci nadziemnych.

4.43.2. GenomB
Na chromosomie 1B, jedynie ostatni zszesciu regionow (1B.VI) zawiera,

potwierdzone w obu grupach roslin (C i D), QTL masy ziarna z rosliny.

QTL powtarzajace si¢ dla cech w CIM, zlokalizowane sa w trzech z czterech

regioné6w wytypowanych na chromosomie 2B. W regionie 2B.1 zidentyfikowano QTL
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ogolnej zawartosci cukrow rozpuszczalnych w lisciu flagowym roslin poddanych stresowi
suszy. SMAadd. wskazuje rowniez na udziat tego regionu W ksztalttowaniu wspomniane;j
cechy u roslin kontrolnych. Dodatkowo wtym samym regionie, wobu grupach,
odnotowano QTL zawartosci glukozy w doktosiu (SMAadd.). Natomiast w regionie 2B.II
I 2B.111 stwierdzono w dwu latach kolokalizacje QTL DWP w grupie kontrolnej oraz QTL
SUCEe wobu grupach (C i D).

Na chromosomie 3B jedynym stabilnym w traktowaniach QTL odznacza si¢ masa

ziaren z rosliny W pierwszym z wyznaczonych regionow.

Pomimo identyfikacji licznych QTL, jedynie pierwszy zdwu obszaréw
wyznaczonych na chromosomie 4B, zawiera stabilny pomiedzy traktowaniami QTL

biomasy.

Na chromosomie 5B, w pierwszym zpigciu wyrdznionych regionow,
zidentyfikowano QTL zawarto$ci maltozy w lisciu flagowym w obu grupach roslin (C i D).
W pobliskim regionie 5B.I1, stwierdzono QGLUFL(C)-5B, ktéry zidentyfikowano tez przy
uzyciu SMAadd. w grupie roslin poddanych stresowi suszy. Region 5B.III zawiera
natomiast QTL ogdlnej zawartosci cukrow W doktosiu zidentyfikowany u roslin poddanych
stresowi suszy w dwu latach doswiadczen oraz QGLUp zidentyfikowany w obu grupach
roslin (C i D; SMAadd.).

W pierwszym regionie chromosomu 6B, zidentyfikowano przy zastosowaniu
SMAadd. QTL suchej masy ktosa obu grup roslin (C i D). W regionie 6B.1I (65-109,8 cM)
stwierdzono kolokalizacje wielu QTL, zaréwno stabilnych w latach, jak ipomigdzy
traktowaniami. Dotyczyly one przede wszystkim: suchej masy klosa, ogdlnej zawarto$ci
cukrow rozpuszczalnych w lisciu flagowym oraz zawartosci glukozy w lisciu flagowym.
W roznych latach badan, region ten okazat si¢ by¢ takze istotny dla zawartosci sacharozy
w lisciu oraz liczby ziarna (C), ale rowniez dla st¢zenia fruktozy w lisciu (D). W obu
grupach roslin (C i D) znaleziono w nim takze powtarzajace si¢ QTL zawartosci maltozy
w ktosie. Duza liczba QTL zostata rowniez zlokalizowana w regionie 7B.1, w tym stabilny
w latach (D) i migdzy grupami (C i D) QTL liczby ziaren. W tym samym zakresie w dwu
latach doswiadczen wykryto QTL ogolnej zawartosci cukréw rozpuszczalnych w lisciu
flagowym (C) oraz zawartosci glukozy w doktosiu (D). Pomiedzy grupami roslin (C i D)
wspoélne loci zajmowaly: zawarto$¢ sacharozy w lisciu flagowym, zawartos¢ fruktozy

w klosie, czy sucha masa klosa.
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4433. GenomD
Na chromosomie 1D tylko ostatni z pigciu regionow (112,3-128,3 cM) zawiera
kolokalizacje QTL zidentyfikowang dla obu grup roslin (C i D) — ogblnej zawarto$ci cukrow

w lisciu flagowym.

Natomiast z zawarto$ciag 0ogolng cukrow rozpuszczalnych, w tym takze glukozy i fruktozy
w doktosiu oraz z zawarto$cia glukozy w lisciu flagowym zwigzany jest pierwszy region
chromosomu 2D (78-141,8). Region 2D.1l zwigzano w obu latach z zawartoscig sacharozy
w doktosiu roslin poddanych stresowi suszy. Ostatni z wydzielonych na tym chromosomie
regionow (2D.I1I), zawiera QTL suchej masy klosa zidentyfikowane w obu grupach roslin
(CiD).

Z chromosomem 3D zwigzano dwa skupiska QTL, az 4D jedno. Niestety, na
podstawie niniejszych badan, nie jest mozliwe jednoznaczne stwierdzenie ich udziatu

w warunkowaniu badanych w tej pracy cech.

Na chromosomie 5D, ze wzgledu na kolokalizacje QTL zawarto$ci fruktozy w ktosie
w obu grupach roslin (C i D), wart uwagi jest region 5D.IIl. Stabilne QTL wykryto na
chromosomie 6D dla zawarto$ci maltozy w ktosie (C, 6D.II) oraz biomasy (C, D, 6D.V).
Stabilny QTL biomasy wykryto rowniez w regionie drugim chromosomu 7D.

Lacznie wyrdzniono 77 regionow rozmieszczonych na wszystkich chromosomach T.
aestivum L. Sposrdd nich, stabilne QTL, kolokalizujace dla co najmniej dwu cech (bez
podziatu na grupy roslin), wykazywato jedenascie regionéw rozmieszczonych na siedmiu
chromosomach pszenicy:
> 4A.1 (0-34,8 cM; MALFL + SUCFL+ SUCp)
4A.111 (112,6-145,1 cM; DWE + SUCE),
5A.11 (98,4-117,1 cM; FRUrL + GLUE + FRUE),
5A.111 (119,5-145,5 cM; WSCE + GLUE + FRUE),
7A.V(161,2-194,7 cM; DWE + GNP + DWP),
2B.1 (0-15,6 cM; WSCrL+GLUp)
2B.11 (19,1-93,8 cM; SUCF.+DWP)
2B.111 (118,6-152,7 cM; MALE + SUCE),
6B.11 (65-109,8 cM; GNP + DWE + WSCr_ + GLUF_ + FRUf_ + SUCF + MALE),
7B.1 (0-35,1 cM; GNP + DWE + WSCr. + SUCrL + GLUp + FRUp)
2D.1 (78-141,8 cM; GLUFL + WSCp + GLUp)

YV V. V V V V V V V V
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4.4.4. Chromosomy iregiony kontrolujgce W sposob stabilny poszczegolne

elementy sktadowe plonu | zawartos¢ cukrow W pszenicy

Wymienione w rozdziale 4.4.3 regiony, zwlaszcza warunkujace wiele cech, sg
potencjalnie cenne pod katem poszukiwania genow kandydujacych oraz dla MAS, jednakze
nie s3 to wszystkie regiony warte uwagi, ktore nalezatoby tu wymieni¢. Na podstawie
analizowanych danych wykonano réwniez wykaz chromosoméw wraz z zaznaczeniem
regionéw szczegodlnie istotnych dla warunkowania kazdej z badanych w niniejszej pracy
cech w zaleznosci od warunkéw nawadniania (tabela 15). Zaznaczono liczbe QTL
zmapowanych metodg CIM (*) oraz liczbg lat (max. 3), w ktérych zlokalizowano QTL na
jednym chromosomie (**). Nalezy podkresli¢, ze w selekcji grup sprzezen, brano pod uwage
tylko te, ktore zawieraty QTL zmapowane, W co najmniej dwu latach do§wiadczen. Opisano
otrzymane QTL pod wzgledem zakresu max. LOD, wspdlczynnika determinacji (R?),
a takze podano, ktory z alleli rodzicielskich (***) podwyzszat warto$¢ cechy w przypadku
zidentyfikowanych w obrebie chromosomu loci. Jesli QTL réznych lat w obrebie jednej
z grup roslin (C lub D) byty zlokalizowane w bliskim sgsiedztwie, wewnatrz wyrdznionych
wczesniej regionow (tabela 14), podano najwazniejszy region/ nazwe regionu (****), ktory
prawdopodobnie ma istotny wptyw na warunkowanie danej cechy. Wyrézniono ponadto
wspolne regiony QTL (*) analizowanych cech w kontroli (C) i suszy (D).

Tabela 15. Kluczowe chromosomy i regiony QTL elementow sktadowych plonu | zawartosci
cukrow W lisciu flagowym, doklosiu i ktosie populacji mapujacej CSDH pszenicy.
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DWE — sucha masa ktosa, GNP — liczba ziaren z rosliny, GWP — masa ziaren z rosliny, DWP — biomasa (czesci
nadziemnych) rosliny, WSC — cukry rozpuszczalne w wodzie, GLU — glukoza, FRU — fruktoza, SUC — sacharoza,

MAL — maltoza, rL—1is¢ flagowy, p- doklosie, e- klos, C — kontrola, D — susza, LOD — iloraz logarytmu
wiarygodnosci, R? — wspdtczynnik determinacji
Wyszczegdlniono liczbe QTL cechy w obiekcie oraz liczbe doswiadczen (2-3) W ktorych otrzymano QTL metodg CIM
na chromosomie. Wskazano zakres LOD i R? oraz allel podwyzszajqcy wartosé cechy. Jezeli QTL réznych lat i/ lub
obiektow byly zlokalizowane w jednym regionie, wskazano najwazniejsze regiony w obiekcie lub wspolne pomiedzy

obiektami — odpowiednio. Dodatkowo, jako uzupeinienie do CIM, zaznaczono regiony w ktérych wystgpita
kolokalizacja QTL CIM i SMAadd. lub tylko SMAadd.

Na tle genomu nalezy podkresli¢c 15 chromosomow, ktore w odniesieniu do

pozostatych majg istotny wptyw na warunkowanie badanych w tej pracy cech iloSciowych
w zaleznos$ci od grupy ro$lin: 1A, 1B, 1D, 2A, 2B, 2D, 3B, 4A, 5A, 5B, 5D, 6A, 6B, 7A

I 7B. Wsrod 52 przypadkéw okreslenia waznego chromosomu dla kazdej z analizowanych
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cech, jednokierunkowe efekty addytywne wykryto w 37 przypadkach, z czego 51,4%
stanowity ujemne efekty addytywne pochodzace od SQ1. W grupie roslin poddanych suszy,
w porownaniu z kontrolna, ustalono 0 14% mniej istotnych chromosomow dla wszystkich
dziewigtnastu cech. Udziat alleli rodzicielskich w ksztattowaniu warto$ci badanych cech,
byt zarowno w grupie roslin stresowanych (CS: SQ1; 1: 1,1) jak i w grupie kontrolnej (CS:
SQ1; 1: 1) wyréwnany.
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5. DYSKUSJA

5.1. Charakterystyka elementow skladowych plonu oraz zawartosci cukrow

w lisciu flagowym, doklosiu i klosie.

Jednym z gléwnych, naturalnych czynnikéw limitujagcych produktywnosé
ekosystemow jest niski potencjal wody spowodowany jej deficytem w glebie (Razmjoo
I wsp., 2008). Stres suszy jest procesem zlozonym, przejawiajgcym si¢ na wielu poziomach
struktury rosliny, powodujagcym zmiany zar6wno morfologiczne, fizjologiczne oraz
biochemiczne, co prowadzi do pogorszenia jako$ci i objetosci plonu. Doniesienia
literaturowe wskazuja na negatywny wplyw stresu suszy na plonowanie pszenicy, ktory
w zalezno$ci od fazy rozwoju, nat¢zenia i czasu trwania obniza plon ziarna nawet o ponad
70% (Olivares-Villegas iwsp. 2007; Pinto iwsp. 2010). W niniejszej pracy u roslin
poddanych suszy, w poréwnaniu do grupy ro$lin kontrolnych, odnotowano spadek koncowe;j
masy i liczby ziaren zroéliny oraz biomasy czgéci nadziemnych o 51-61%. Podobne
zalezno$ci w stresie suszy ostrej zanotowali Ji i wsp. (2010). Rosliny poddane stresowi
suszy, W odniesieniu do roslin kontrolnych, wykazywaly takze 0 9% nizszg sucha mase¢
ktosa pedu gtdéwnego mierzong w ostatnim dniu stresu, a podczas wczesnych stadiow
dojrzewania ziarna. Stres suszy nie wplynagl w takim samym stopniu na redukcje masy
niedojrzatego klosa, jak w przypadku elementow sktadowych plonu, co wynika
najprawdopodobniej z tego, ze rozwijajace si¢ W suszy ziarna stanowig na tym etapie

wypetniania niewielki procent suchej masy ktosa.

Pod wptywem stresu suszy nast¢pujg zmiany W zawartosci cukréw rozpuszczalnych,
glownie fruktanow, w roslinie, co wplywa znaczaco na plonowanie (Ehdaie i wsp., 2008;
Foulkes i wsp., 2002, 2007; Nicolas i Turner 1993; Rebetzke i wsp., 2008; Ruuska i wsp.,
2006; van Herwaarden i wsp., 1998b, 2003;Yang i wsp., 2007). Rozne odmiany lub linie
pszenicy wykazujg szerokg zmiennos$¢ zawarto$ci cukrow rozpuszcezalnych todygi (Ehdaie
i wsp., 2006a, b, Ruuska i wsp., 2006, Xue i wsp., 2008a) oraz ziarna (Huynh i wsp., 2008).
Analiza zawartosci cukréw rozpuszczalnych w populacji CSDH, przedstawiona w tej pracy,
pozwolita na wykazanie wptywu nawodnienia (dostepnosci wody w glebie) na ich
akumulacje w lisciu flagowym, doktosiu i klosie. Nie odnotowano tych zaleznosci w
przypadku sacharozy w ktosie. Wykazano duzy wptyw nawodnienia na zawarto$¢ fruktozy
w lisciu i doktosiu oraz glukozy w ktosie populacji CSDH (od 44% do 54%).
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Przeprowadzone badania, wskazuja, ze 4-tygodniowa ostra susza, prowadzona od
fazy krzewienia/strzelania w zdzbto poprzez kwitnienie — az do wypelniania ziarna, obniza
0g6lng zawarto$¢ cukrow rozpuszczalnych (WSC) w lisciu flagowym, doklosiu i ktosie
ro$lin pszenicy. Podobne zaleznos$ci wykazaty zespoty Ehdaie (2008) oraz Foulkes’a (2007)
w przypadku todygi oraz Elham i wsp. (2012) w badaniach liscia. Jest to jednocze$nie
przeciwny wniosek wobec wyciagni¢tego przez Mclintyre i wsp. (2010, 2011), Rattey’a
i wsp. (2009) czy Xue iwsp. (2008b), ktorzy stwierdzili, ze susza powoduje wzrost
zawartosci cukrow W lodydze pszenicy. Odmienne reakcje roslin na stres suszy moga
wynika¢ choéby z réznic W natezeniu i Czasie zastosowanego stresu. Lagodna susza moze
prowadzi¢ do wzrostu zawarto$ci cukrow W tkankach, umiarkowana moze nie wywotac
zadnych zmian w tym zakresie, a ostry stres suszy moze doprowadzi¢ do spadku zawarto$ci
cukréw (Chaves i Oliveira, 2004, za: Miiller i wsp., 2012). Wiadomym jest réwniez, ze
zawarto$¢ cukréw rozpuszczalnych w tkankach zmienia si¢ W zaleznosci nie tylko od

warunkow srodowiska, ale tez od stadium rozwojowego rosliny.

Jak wskazujg badania prezentowane w tej pracy, w wyniku dziatania ostrego
i dlugotrwatego stresu suszy, zaréwno W lisciu flagowym, jak i doktosiu wzrasta zawarto$¢
fruktozy — 0 ponad potowg wzgledem warunkow kontrolnych. Wiekszy wzrost procentowy
obserwuje si¢ W doklosiu, W zestawieniu zlisciem flagowym, co moze wynikaé
zZuwalniania rezerw weglowodanowych doklosia przy zwickszonej aktywnos$ci
egzohydrolaz ~ fruktanowych  wcelu odtworzenia sacharozy, ktora  zostanie
przetransportowana do tkanek akceptorowych (Valluru, 2009; Yang i wsp., 2004). Stres
suszy zwigksza takze, cho¢ W mniejszym stopniu, niz W przypadku fruktozy, zawartos¢
glukozy imaltozy wlisciu flagowym i doklosiu. Wzrost zawartosci heksoz (glukozy
i fruktozy) zaobserwowano migdzy innymi W lisciach ryzu i rzepaku, pylnikach ryzu czy
ktosach roslin pszenicy poddanych stresowi suszy (Ji i wsp., 2010; Luquet i wsp., 2008;
Miiller i wsp., 2012). Ich akumulacja najprawdopodobniej nie wynika wytacznie z rozktadu
sacharozy czy rafinozy. Nguyen i wsp. (2010) sugeruja, ze akumulacja heksoz W suszy moze
wynika¢ z obnizenia aktywno$ci enzyméw bioracych udzial w glikolizie, ktora jest
gtownym procesem degradacji cukréw prostych. Kolejnym czynnikiem zwigkszajacym ich
zawartos¢ W tkankach donorowych w suszy moze by¢ obnizenie wysokosci roslin oraz
zmniejszenie syntezy skrobi (Chaves i Oliveira, 2004). Akumulacja fruktozy i sacharozy ma
znaczenie nie tylko w stresie suszy, ale rowniez w adaptacji pszenicy do stresu chtodu
(Galiba i wsp., 1997).
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Zmiany zawartosci sacharozy pod wptywem suszy, zwigzane sg Z intensywnoscia
I czasem ekspozycji na stres. U roslin rezurekcyjnych z gatunku Myrothamnus flabellifolius
Welw. pod wpltywem suszy zawarto$¢ sacharozy w liSciach wzrasta — bardziej niz zawarto$¢
trehalozy — co wskazuje na ich wspdlng role w ochronie ro$lin przed wysychaniem (Crowe
Iwsp., 1992; Drennan iwsp., 1993). Wykazano ponadto, ze przy jednoczesnym
wspoétdziataniu stresu wysokiej temperatury i deficytu wody, to sacharoza, a nie prolina jest
glownym osmoprotektantem u Arabidopsis (Vincour i Altman, 2005). Podobnie, w liSciach
roslin pszenicy tolerancyjnych na stres suszy pod wplywem tego stresu wzrasta zawarto$¢
sacharozy (Sawhney i Singh 2002).Jej zawarto$¢ w lisciach moze rowniez spada¢ — zarowno
w fazie wegetatywnej jak i generatywnej — w przypadku roslin poddanych umiarkowane;j
suszy (Miller iwsp., 2012). W lisciach roslin pszenicy CSDH poddanych stresowi
dhugotrwalej, ostrej suszy, W poréwnaniu z roslinami kontrolnymi, rowniez zaobserwowano
spadek zawartosci sacharozy. Moze to by¢ zwigzane ze zbyt mata produkcja asymilatow w
stosunku do potrzeb rosliny, a takze z przyspieszonym starzeniem sig¢ lici (m.in. obnizenie
wzglednej zawartosci chlorofilu, dane niepublikowane), czy wzmozonym eksportem

cukréw do organow akceptorowych (Miiller i wsp., 2012; Wiedemuth i wsp., 2005).

We wczesnych fazach rozwoju pytku glownymi cukrami rozpuszczalnymi
znajdujacymi sie W ktosach sg: sacharoza, glukoza i fruktoza oraz inne fruktany (Verspreet
i wsp., 2013; Xumei i wsp., 2010). Glukoza i fruktoza sg kluczowe dla wypetniania ziarna,
a pierwszym z etapoéw przeksztatcen sacharozy do skrobi w tworzacych si¢ ziarnach jest jej
rozktad na heksozy (Keeling i wsp., 1988). Niedojrzate, zielone klosy pszenicy odznaczajg
si¢ wysoka zawarto$cig maltozy i maltotriozy, ktore gwattownie spadaja, gdy ktosy zblizaja
si¢ do dojrzatosci (Kim i wsp., 2007). Jednakze nawet W dojrzatym, nieporos$nigtym ziarnie
mozliwa jest obecno$¢ maltozy, ktora albo jest przejsciowym produktem hydrolizy
enzymatycznej skrobi, lub moze powsta¢ bezposrednio z monosacharydéow przy udziale
prekursorow (Gagsiorowski 2004). Jak wskazuja niniejsze badania przeprowadzone
w dojrzewajacych klosach (dojrzatos¢: wodnista lub mleczna), zaréwno U roslin
kontrolnych jak i poddanych stresowi suszy, sacharoza stanowi najmniejsza z badanych
czterech frakcji cukréw, natomiast najwigcej jest maltozy, co wynika najprawdopodobniej
z fazy rozwoju ktoséw. Natomiast w badaniach Zorb iwsp. (2007) prowadzonych na
Triticum spelta L. uzyskano wyniki przeciwne: zarbwno W ziarnie, jak i w mace najwigce;j
byto sacharozy oraz 1-kestozy, a w dalszej kolejnosci rafinozy i maltozy. Susza trwajaca od

fazy krzewienia/ strzelania w zdzbto, poprzez kwitnienie do fazy dojrzatosci wodnistej/
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mlecznej, obniza W sposob istotny zawartos¢ cukrow w klosie populacji CSDH pszenicy,
w tym zawarto$§¢ glukozy, fruktozy oraz w niewielkim stopniu maltozy. Obnizenie
zawartosci powyzszych cukrow w warunkach stresu suszy, w poréwnaniu z grupa kontrolna,
ma najprawdopodobniej zwigzek z wczesniejszym tworzeniem skrobi 1 przyspieszonym
wypetnieniem ziarna. ROwnocze$nie niniejsze badania, wskazuja, ze susza nie wptywa na

zawarto$¢ sacharozy w klosie na wezesnych etapach wypetniania ziarna.

Poréwnanie obu analiz biochemicznych umozliwito stwierdzenie, ze wyzsza
sumaryczna zawartos¢ czterech cukréw zbadanych przy uzyciu HPLC, w porownaniu
z WSC (Dubois, 1951), wystepujaca konsekwentnie we wszystkich organach, wynika
najprawdopodobniej z roznic W ekstrakcji cukrow, zardbwno stosowanego rozpuszczalnika
jak i czasu wyplukiwania. Prezentowane wyniki wskazuja na komplementarno$¢ analiz
| przewage W zastosowaniu zmodyfikowanej metody Dubois i wsp. (1951) nad kalkulacja
sumarycznej  zawartos§ci  cukrow  (glukozy,  fruktozy, maltozy i sacharozy,
zidentyfikowanych przy uzyciu HPLC, dane niepublikowane) do zbadania ogodlnej
zawartosci cukrow. Rozbiezno$ci w WSC pomig¢dzy grupami roslin (kontrola i susza)
wynikaja zrdéznic W zawarto$ci innych cukrow od zbadanych za pomoca HPLC,

najprawdopodobniej fruktandw lub oligomeréw maltozowych (dane niepublikowane).

Niektorzy badacze nie wykazali bezposredniego zwiazku pomiedzy zawartoscia
cukroéw, a elementami sktadowymi plonu (Dreccer i wsp., 2009; Ovenden i wsp., 2017; Uzik
and Zofajova 2006). Natomiast w badaniach nad tolerancjg na stresy abiotyczne u jednego
z gatunkoéw traw pastewnych, kupkowki pospolitej, Robins i wsp. (2016) wykazali istotng
korelacje akumulacji WSC z biomasg. Ponadto Foulkes i wsp. (2007), dowiedli, ze zarowno
w suszy, jak iprzy nawadnianiu cukry rozpuszczalne todygi pszenicy sg pozytywnie
skorelowane z plonem ziarna. Interesujacy wniosek wyciagneli van den Berg i wsp. (2017)
w pracy nad tolerancja na septorioz¢ paskowana liSci pszenicy twierdzac, ze zwigkszona
akumulacja WSC moze zaréwno zwigkszy¢ jak izmniejszy¢ tolerancj¢ na t¢ chorobe.
W niniejszej pracy wykazano szereg wysokich korelacji fenotypowych oraz wspoélne
regiony QTL kontrolujace cechy agronomiczne oraz zawartos¢ cukrow, co wskazuje na
istotny zwigzek WSC z plonem u pszenicy. W pracy zaprezentowano zalezno$ci pomiedzy
elementami skladowymi plonu oraz zawarto$cig cukréw rozpuszczalnych Ww liSciu
flagowym, doktosiu i ktosie, ktore w suszy sa W wiekszo$ci przypadkoéw stabsze, a czasem
nawet catkowicie odmienne niz w warunkach kontrolnych. Prezentowane w niniejszej pracy

wyniki przedstawiaja wigksza liczbe zaleznos$ci, W poréwnaniu z dostepng literatura, ktéra
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obejmuje przede wszystkim zwiagzki fenotypowe lub genotypowe plonu i zawarto$ci cukrow
todygi lub pedu pszenicy (Foulkes i wsp., 2007; Mclintyre i wsp., 2010; Rebetzke i wsp.,
2008; Yang iwsp., 2007). W suszy najsilniejszg korelacje zanotowano pomig¢dzy ogolng
zawarto$cig cukrow W klosie, a biomasa. Przecigtna sita korelacji, o charakterze dodatnim,
laczy rowniez zawarto$¢ cukrow W ktosie z liczbg oraz masg ziaren z rosliny, oraz biomase
z zawartoscig glukozy i fruktozy w klosie, a takze WSC doklosia z biomasa i zawarto$¢
sacharozy w lisciu z sucha masg ktosa. Natomiast w grupie roslin kontrolnych wiekszo$¢
korelacji pomig¢dzy elementami sktadowymi plonu i zawarto$cig cukrow ma charakter
dodatni, z najsilniejszymi korelacjami pomigdzy wszystkimi analizowanymi elementami
sktadowymi plonu a WSC isacharozag w lisciu. W doklosiu relacje te sg stabsze
W poréwnaniu  Z lisciem, aWw klosie, zawartos¢ sacharozy imaltozy jest ujemnie
skorelowana z wszystkimi badanymi elementami sktadowymi plonu. Wysoka ogdlna
zawarto$¢ cukrow rozpuszczalnych w lisciu i doktosiu oraz sacharozy w lisciu, sprzyja
rozwojowi i wypetianiu ziarna oraz umozliwia zwigkszenie czesSCi wegetatywnej biomasy.
Potwierdzaja to badania Bidinger i wsp. (1977), w ktorych stwierdzono, ze rezerwy cukrowe
sg szczegolnie istotne dla wypetniania ziarna w warunkach stresu suszy. W ktosie wysoka
zawartos¢ glukozy i fruktozy, oraz ogdlna zawarto§¢ cukrow daja na etapie dojrzewania
ktos6w mozliwos¢ deponowania materiatdw zapasowych w ziarnie (Keeling i wsp., 1988).
Wazrost zawarto$ci maltozy jest najprawdopodobniej zwigzany z rozkladem skrobi

(Dabrowska, 2009), co jest niekorzystne dla budowania elementow sktadowych plonu.

Zawarto$¢ cukrow rozpuszczalnych w todydze zostata kilkakrotnie, niezaleznie
zaproponowana, jako czynnik selekcyjny tolerancji na susze¢ u pszenicy (Foulkes iwsp.,
2007; Volaire i Lelievre, 1997; Wardlaw i Willenbrink 2000). W niniejszej pracy, posrod
cukrow rozpuszczalnych doklosia iliScia, niestety nie mozna wyrdzni¢ uniwersalnych
wskaznikow wszystkich trzech najwazniejszych elementéow sktadowych plonu. W suszy
jedynie w stopniu przecigtnym zawarto$¢ sacharozy w lisciu jest zwigzana z DWE i DWP,
podobnie WSCp wykazuje przecigtng korelacje z DWP. Natomiast w oparciu o dane
uzyskane w ktosie roslin CSDH (wysoka odziedziczalnos$¢, przecigtna lub wysoka korelacja
z wszystkimi badanymi elementami sktadowymi plonu — zaréwno w kontroli i w suszy),
bardziej zasadne, byloby uzycie jako wskaznika plonowania— og6lnej zawartos$ci cukrow
w ktosie (WSCE). Przedstawione wyniki wskazujg rowniez, ze masa niedojrzatego ktosa jest

dobrym wskaznikiem koncowej liczby oraz masy ziaren zrosliny w stresie suszy.
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W warunkach kontrolnych moze ona natomiast wskazywaé, czy przyrost czesci

wegetatywnej bedzie na tyle dobry, aby wytworzona koncowa biomasa byta wysoka.
5.2. Identyfikacja QTL badanych cech

Mapowanie w kierunku odporno$ci na stres suszy byto do tej pory stosowane
U réznych odmian uprawnych, w tym jeczmienia (Teulat i wsp., 1997), sorga (Sanchez
I wsp., 2002), ryzu (Bernier i wsp., 2008), kukurydzy (Sari-Gorla i wsp., 1999), bawelny
(Saranga iwsp., 2001) oraz pszenicy (Quarrie iwsp., 1994). Analizy loci cech
agronomicznych i biochemicznych byty przeprowadzane na réznych populacjach pszenicy
I przy odmiennym nawodnieniu gleby (Borner iwsp., 2002; Czyczylo-Mysza, 2013;
Czyczylo-Mysza i wsp., 2013; Dashti i wsp., 2007; Habash i wsp., 2007; Kumar i wsp.,
2006; Maccaferri iwsp., 2011; Quarrie i wsp., 2005; Rebetzke iwsp., 2008). Badania
przeprowadzone przez Fleury i wsp., (2010), Kirigwi i wsp., (2007), Mathews i wsp., (2008)
oraz Salema i wsp., (2007) pozwolity na identyfikacj¢ okoto 20 loci na genomie pszenicy

odpowiedzialnych za tolerancj¢ pszenicy na stres suszy u pszenicy.

Dotychczas prowadzono analizy QTL zawartosci cukrow w todydze lub pedzie
pszenicy (Bennett i wsp.2012a, b, Bouffier, 2014; Mcintyre i wsp., 2010; Rebetzke i wsp.,
2008; Snape iwsp., 2007; Yang iwsp., 2007) oraz w jej ziarnie (Fu i wsp. 2011).
Przedstawione w niniejszej pracy badania po raz pierwszy dotycza réwnoczesnego
poszukiwania loci zawartosci cukrow w lisciu, doktosiu i w ktosie pszenicy, w korelacji z
plonem w stresie suszy. Pomimo ogromnego postepu W dziedzinie genomiki i coraz
szerszego zrozumienia fizjologii pszenicy w suszy glebowej, wciaz nie jest znany peten
obraz adaptacji biochemicznych do tego stresu, co w duzej mierze jest utrudnione przez
relacj¢ genotypu ze srodowiskiem (G x E). Pomimo, ze tradycyjne mapowanie W oparciu
0 potomstwo krzyzowek biparentalnych, jako narzgdzie jest do$¢ przydatne, ma jednak
pewne ograniczenia — QTL wykryte w jednej z populacji moga nie wystepowaé lub by¢
w zasadzie nie wykrywalne w innej lub w odmiennym $rodowisku. Dlatego szczegélnie
istotne s3 badania porownawcze prowadzone na odmiennych typach populacji i w réznych
warunkach nawodnienia gleby. Wyniki meta-analizy QTL u pszenicy, polegajacej na
zestawieniu rezultatow wielu badan w jeden zestaw sluzacy ponownej identyfikacji
najbardziej prawdopodobnych loci, zaprezentowano w pracach Acufia-Galindo i wsp.
(2015), Hanocq i wsp. (2007), Loffler i wsp. (2009), Tyagi i Gupta (2012) oraz Zhang i wsp.
(2010). Badania Swamy iwsp. (2011), dotyczace MQTL ryzu, wskazujag na syntenig
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pomiedzy gatunkami réznych traw, w tym pszenicy i ryzu pod wzgledem warunkowania

plonu ziarna w suszy.

Jednakze, aby badania porownawcze byly mozliwe, konieczne sg jednostkowe
badania na réznych grupach pszenicy — czy to taczagce spokrewnione ze sobg potomstwo
krzyzowek biparentalnych, czy tez prowadzone metoda mapowania asocjacyjnego
w odlegtych odmianach czy rodach. Niniejsza badania byly prowadzone na populacji
podwojonych haploidéw pszenicy zwyczajnej, ktorej linie rodzicielskie — Chinese Spring
oraz SQ1- zostaly scharakteryzowane pod wzgledem zawartosci cukréw W stresie
osmotycznym w fazie siewki (Marcinska i wsp., 2013). Populacja CSDH byta dotychczas
wykorzystywana do identyfikacji loci waznych cech ilosciowych jak: elementy sktadowe
plonu, wysokos¢ roslin, zawartos$¢ chlorofilu i parametry fluorescencji chlorofilu a, oraz
wstepnie pod katem QTL zawartosci sacharozy w lisciu flagowym (Czyczyto-Mysza 2013;
Czyczylo-Mysza i wsp., 2013; Dashti i wsp., 2007; Habash i wsp., 2007; Matek i wsp.,
2012; Quarrie i wsp., 2005, 2006).

Mapowanie loci cech ilosciowych opiera si¢ na Iaczeniu danych genotypowych
i fenotypowych, w celu identyfikacji potencjalnych miejsc na genomie odpowiedzialnych za
badane cechy. Sukces analizy QTL zalezy zaréwno od jakos$ci, jak i ilosci danych
fenotypowych. Zbyt mata ilo$¢ danych fenotypowych uzytych do analizy QTL moze
prowadzi¢ do wykrycia silnych, cho¢ fatszywych loci (tzw. ghost QTL) lub do
niewlasciwego oszacowania efektu rzeczywistych QTL, dlatego wcelu redukcji
ewentualnych btedéw zastosowano odpowiednio duzg liczbe prob do niniejszych badan.
Ztozone mapowanie przedziatowe, zastosowane W pracy jako gtdwna metoda detekcji QTL,
W poréwnaniu Z mapowaniem przedzialowym, ktorego jest rozwinigciem, umozliwia
wieksza precyzje wykrywania QTL. Jednakze, podobnie jak w przypadku IM, w metodzie
CIM mozliwa jest, mimo wszystko, detekcja nierzeczywistych QTL. Dlatego wyniki analizy
CIM poparto analizg SMA i kalkulacja efektu addytywnego SMA w latach, co pozwolito,
przy dalszym zawezeniu QTL do stabilnych na chromosomach i przy poszczegolnych
markerach (dla lat oraz w obu grupach roslin — C i D) na minimalizacj¢ mozliwych btedow
wynikajacych migdzy innymi z ograniczen zastosowanej populacji, zaggszczenia mapy, CzZy

ewentualnych bt¢déow pomiaru lub obliczen.

W mapowaniu QTL, im wigksza populacja, tym wigksza szansa na wykrycie nie
tylko gléwnych loci, 0znacznym efekcie fenotypowym, ale takze tych 0 mniejszym

wplywie. Na ogot do identyfikacji loci cech ilosciowych u pszenicy wykorzystywane sa
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populacje DH ztozone z 150-200 linii, jak ExcaliburxKukri (192 DH), Hanxuan 10xLumai
14 (150 DH), czy inne populacje liczace od 161 do 190 DH: CranbrookxHalberd,
SuncoxTasman, and CD87xKatepwa (Gahlaut i wsp., 2017; Rebetzke i wsp., 2008; Yang
i wsp., 2007). Na bazie wynikdéw uzyskanych w populacji 94 linii podowojonych haploidow
CSDH, metodag CIM wykryto gtéwne QTL (R>>10%) dla kazdej z cech, a maksymalne
wartosci wspotczynnika determinacji zamykaty si¢ w przedziale od 13% — SUCr (D) do 42%
— MALFf (D). Zidentyfikowano ponadto wiele drugorzednych QTL (R?<10%), a najnizsza
warto$cig wspotczynnika determinacji (4%), charakteryzowat si¢ QTL suchej masy ktosa,

zlokalizowany na chromosomie 4A.

W niniejszych badaniach uzyskano taczng liczbe 438 QTL kontrolujacych 19 cech
zwigzanych z plonowaniem i zawarto$cig cukrow u pszenicy— z najwicksza liczbg loci na
genomie B (168 QTL), a najnizszg na genomie D (120 QTL). Acufna-Galindo i wsp. (2015)
otrzymali nieco wigksza liczb¢ QTL (526) warunkujacych cechy fizjologiczno-
biochemiczne i agronomiczne, rOwnomiernie rozmieszczonych na genomach A, B i D (191,
188, 147 QTL odpowiednio) pszenicy zwyczajnej. Wykazali oni najmniejsza liczbe QTL
w grupie 6 (92 QTL), a najwigkszg w grupie 2 (163 QTL). W populacji CSDH najwigcej
QTL zidentyfikowano w grupie 5 (91 QTL) i1 7 (78 QTL), a najmniej w grupach: 4 (39 QTL)
oraz 3 (41 QTL). Zespot badawczy Acuiia-Galindo (2015) zidentyfikowat tacznie 66 MQTL
zwigzanych ze stresem Suszy i wysokiej temperatury roztozonych na wszystkich
chromosomach pszenicy, w tym 20 specyficznych dla stresu suszy. W niniejszej pracy
wyrozniono 77 regionéw na wszystkich chromosomach T. aestivum L. grupujacych co
najmniej dwa QTL badanych elementow sktadowych plonu i zawartosci cukrow. Sposrod
nich, stabilne QTL, kolokalizujace dla co najmniej dwu cech wykazywato 11 regionow
rozmieszczonych na siedmiu chromosomach pszenicy: 4A, 5A, 7A, 2B, 6B, 7B, 7D i 2D.
Natomiast gtéwne skupiska QTL cech agronomicznych i zawartosci cukrow (=15 QTL)

znajdowaly si¢ w o$miu regionach na chromosomach: 1B, 2B, 2D, 4A, 4B, 4D, 5A 1 7A.

5.3. Najwazniejsze chromosomy i regiony kontrolujace elementy skladowe plonu

| zawarto$¢ cukréw U pszenicy

Dalsza dyskusja dotyczy¢ bedzie wynikow QTL zidentyfikowanych dla
chromosomdéw oraz markeréw majacych stabilny wptyw na warunkowanie badanych
elementow sktadowych plonu i zawartosci cukrow. W tym celu, w tabelach 16a i 16b
zestawiono dane literaturowe dotyczace QTL grupy cech zwigzanych z analizowanymi

W niniejszej pracy: liczba | masa ziaren, biomasa, oraz z cukrami u pszenicy. Najwigksza
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liczbe publikacji do poréwnan — ze wzgledu na bardziej bezposrednie wykorzystanie danych
w praktyce — pozyskano dla masy ziaren (49) i liczby ziaren (25), natomiast najmniejsza dla
cukrow (10) oraz biomasy (9). Nie zestawiono danych dla suchej masy klosa z powodu
roéznic W fazie poboru materiatu do badan — w tej pracy materiat byt pozyskiwany w fazie
wypelnienia ziarna, a wszystkie sposrod zebranych publikacji na temat QTL suchej masy
ktosa pedu gtéwnego opracowano dla fazy dojrzatej, zatem dotyczyly w wigkszym stopniu

masy ziaren per se.

5.3.1. Liczba ziaren

Dla liczby ziaren najistotniejsze wsrod zgromadzonego materiatu naukowego z 25
publikacji naukowych (tabele: 16a, b) sa chromosomy: 2B, 7A, 4B, 3B, 1B, 4A, 5B, 2D, 3A,
6A, 7B — utozone W kolejnosci od najczesciej wymienianego pod wzgledem analizowanych
cech. Pod wzgledem liczby prac w temacie, kolejno$¢ jest nastepujaca: 2B, 4B, 3B, 1B, 7A,
2D, 4A, 5B, 3A, 6A, 7B — od najwigkszej liczby publikacji wskazujacych na istnienie QTL
na danym chromosomie. W zestawieniu z wynikami uzyskanymi w niniejszej pracy, brak
jest spojnosci, poniewaz W kontroli, jako najwazniejsze i stabilne wtych warunkach
chromosomy, wymieniono 5D oraz 6B, ktorych brak jest wérod najczesciej wymienianych
w literaturze tematu. Wyniki te moga si¢ nie zgadza¢ ze wzgledu na réznice metodyczne.
Mimo to, obecno$¢ QTL liczby ziaren pszenicy na chromosomie 5D stwierdzono w Kilku
analizowanych pracach: Genc i wsp. (2013), Liu i wsp. (2014), Lu i wsp. (2014), Narjesi
i wsp. (2015), Snape i wsp. (2007) oraz Xie i wsp. (2016). W oparciu o wyniki uzyskane
w populacji CSDH nie bylo mozliwe jednoznaczne wskazanie regionu chromosomu 5D,
ktory w sposob stabilny, warunkowatby liczbe ziaren z rosliny. Natomiast dla chromosomu
6B powiazanie z liczba ziaren wykazano w publikacjach: Azadi i wsp. (2014), Gao i wsp.
(2015), Liu i wsp. (2014), McIntyre i wsp. (2010), Narjesi i wsp. (2015), Pinto i wsp. (2010)
oraz Xu i wsp. (2014). W suszy natomiast wskazano na chromosom 7B, ktory znajduje si¢
wsrod najwazniejszych dla warunkowania liczby ziaren chromosomoéw (tabele: 16a, b).
Wspolne regiony wymienione W ramach kolokalizacji dla liczby ziaren w kontroli i suszy
potwierdzaja dotychczasowe doniesienia naukowe w tym zakresie (tabele: 16a, b). Region
7A.1 (21,3-59,9 cM) warunkuje plonowanie, 0 czym $wiadczg stabilne QTL liczby ziaren
wykryte w niniejszej pracy (C, D) oraz doniesienia literaturowe (Azadi i wsp., 2014; Dashti
i wsp., 2007).
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Tabela 16a. Zestawienie literatury QTL w zakresie: liczby i masy ziaren, biomasy oraz zawartosci cukréw u pszenicy

Liczba ziaren

Masa ziaren

Biomasa

Cukry

Chromosom

1A

Azadi i wsp. (2014);
Bennett i wsp. (2012a);
Edae i wsp. (2014);
Gupta i wsp. (2007);
Marza i wsp. (2006);
Snape i wsp. (2007);
Xu i wsp. (2014)

Ammiraju i wsp. (2004); Azadi i wsp. (2014); Bennett

i wsp. (2012a); Cui i wsp. (2014); Gao i wsp. (2015); Genc

i wsp. (2013); Golabadi i wsp. (2011); Gupta i wsp. (2007);
Huang i wsp. (2003); Kalous i wsp. (2015);Kumar

i wsp. (2006); Livaja i wsp. (2011); Marza i wsp. (2006);
Mason i wsp. (2010); Mir i wsp. (2012); Quarrie i wsp. (2005);
Snape i wsp. (2007); Tiwari i wsp. (2013); Varshney

i wsp. (2000); Xie i wsp. (2016); Zhang i wsp. (2014)

Edae i wsp. (2014); Gupta

i wsp. (2007); Snape
i wsp. (2007)

Rebetzke i wsp. (2008);
Yang i wsp. (2007)

1B

Azadi i wsp. (2014); Bennett

i wsp. (2012a); Cui i wsp. (2013);
Edae i wsp. (2014);

Gao i wsp. (2015);

Gupta i wsp. (2007); Marza

i wsp. (2006); Pinto i wsp. (2010);
Snape i wsp. (2007); Verma

i wsp. (2005)

Bennett i wsp. (2012a, b); Cui i wsp. (2013, 2014); Edae

i wsp. (2014); Hill i wsp. (2013); Huang i wsp. (2003); Kuchel
i wsp. (2007); Marza i wsp. (2006); Mathews i wsp. (2008);
Mclintyre i wsp. (2010); Mir i wsp. (2012); Nezhad

i wsp. (2012); Pinto i wsp. (2010); Quarrie i wsp. (2005);
Simmonds i wsp. (2014); Snape i wsp. (2007); Verma

i wsp. (2005); Xu i wsp. (2014); Zhang i wsp. (2014)

Mclintyre i wsp. (2010);
Snape i wsp. (2007);

Bennett i wsp. (2012a);
Fu i wsp. (2011);

Hill i wsp. (2013);
Mclintyre i wsp. (2010);
Rebetzke i wsp. (2008);

1D

Azadi i wsp. (2014);
Edae i wsp. (2014);
Mclintyre i wsp. (2010);

Azadi i wsp. (2014); Bennett i wsp. (2012a); Cui

i wsp. (2014); Gupta i wsp. (2007); Mathews i wsp. (2008);
Mclntyre i wsp. (2010); Simmonds i wsp. (2014); Verma

i wsp. (2005)

Mclintyre i wsp. (2010)

Fu i wsp. (2011);
Rebetzke i wsp. (2008);
Yang i wsp. (2007)

2A

Azadi i wsp. (2014);

Cui i wsp. (2013);

Gao i wsp. (2015);
Gupta i wsp. (2007)
Narjesi i wsp. (2015);
Snape i wsp. (2007); Xie

i wsp. (2016); Xu i wsp. (2014)

/Azadi i wsp. (2014); Bennett i wsp. (2012a, b); Cui

i wsp. (2013, 2014); Edae i wsp. (2014); Genc i wsp. (2013);
Gupta i wsp. (2007); Hill i wsp. (2013); Huang i wsp. (2003);
Lu i wsp. (2014); Maphosa i wsp. (2014); McCartney

i wsp. (2005); Mir i wsp. (2012); Narjesi i wsp. (2015);
Simmonds i wsp. (2014); Snape i wsp. (2007); Verma

i wsp. (2005); Xie i wsp. (2016); Yang i wsp. (2007)

Gupta i wsp. (2007);
Snape i wsp. (2007)

Rebetzke i wsp. (2008);
'Yang i wsp. (2007)
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Liczba ziaren

Masa ziaren

Biomasa

Cukry

Chromosom

2B

Azadi i wsp. (2014); Bennett

i wsp. (2012a, b); Gao

i wsp. (2015); Genc i wsp. (2013);
Golabadi i wsp. (2011); Gupta

i wsp. (2007), Hill i wsp. (2013,
2015); Liu i wsp. (2014);

Lu i wsp. (2014);

Maphosa i wsp. (2014); Marza
i wsp. (2006);

Narjesi i wsp. (2015); Snape

i wsp. (2007); Xu i wsp. (2014)

Azadi i wsp. (2014); Bellucci i wsp. (2015); Bennett

i wsp. (2012a, b); Cui i wsp. (2013, 2014); Genc i wsp. (2013);
Golabadi i wsp. (2011); Gupta i wsp. (2007); Hill i wsp. (2013,
2015); Huang i wsp. (2003, 2006); Kalous i wsp. (2015);
Kumar i wsp. (2006); Liu i wsp. (2014); Liu i wsp. (2014);
Maphosa i wsp. (2014); Marza i wsp. (2006); Mason

i wsp. (2010); McCartney i wsp. (2005); Mclintyre

i wsp. (2010); Mir i wsp. (2012); Narjesi i wsp. (2015);
Quarrie i wsp. (2005); Simmonds i wsp. (2014); Snape

i wsp. (2007); Tiwari i wsp. (2013); Verma i wsp. (2005); Xu

i wsp. (2014); Zhang i wsp. (2014)

Gupta i wsp. (2007);
Narjesi i wsp. (2015)

Bennett i wsp. (2012a);
Fu i wsp. (2011); Hill

i wsp. (2013); Rebetzke
i wsp. (2008)

2D

Bennett i wsp. (2012a);

Cui i wsp. (2013); Gao

i wsp. (2015); Genc i wsp. (2013);
Gupta i wsp. (2007);

Marza i wsp. (2006);

Snape i wsp. (2007); Xie

i wsp. (2016); Xu i wsp. (2014)

Azadi i wsp. (2014); Bennett i wsp. (2012b); Cui i wsp. (2013,
2014); Edae i wsp. (2014); Gao i wsp. (2015); Gupta

i wsp. (2007); Huang i wsp. (2003, 2006); Kuchel

i wsp. (2007); Kumar i wsp. (2016); Maphosa i wsp. (2014);
Marza i wsp. (2006); Simmonds i wsp. (2014); Verma

i wsp. (2005); Xie i wsp. (2016); Yang i wsp. (2007); Zhang

i wsp. (2014)

Azadi i wsp. (2014);
Osipova i wsp. (2016)

Bennett i wsp. (2012a);
Fu i wsp. (2011);
Rebetzke i wsp. (2008);
Salem i wsp. (2007);
'Yang i wsp. (2007)

3A

Azadi i wsp. (2014);
Bennett i wsp. (2012a);
Cui i wsp. (2013);

Gao i wsp. (2015);
Genc i wsp. (2013);
Maphosa i wsp. (2014);
Snape i wsp. (2007);

Xie i wsp. (2016)

Cui i wsp. (2013, 2014); Genc i wsp. (2013); Liu

i wsp. (2014); Maphosa i wsp. (2014); Simmonds

i wsp. (2014); Snape i wsp. (2007); Xie i wsp. (2016);Yang
i wsp. (2007)

Snape i wsp. (2007)

Bennett i wsp. (2012a);
Rebetzke i wsp. (2008)
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Liczba ziaren

Masa ziaren

Biomasa

Cukry

Chromosom

3B

Azadi i wsp. (2014); Bennett

i wsp. (2012a); Edae

i wsp. (2014); Gao i wsp. (2015);
Gupta i wsp. (2007);

Hill i wsp. (2015);

Marza i wsp. (2006);

Narjesi i wsp. (2015);

Pinto i wsp. (2010); Snape

i wsp. (2007); Xie i wsp. (2016)

/Azadi i wsp. (2014); Cui i wsp. (2013, 2014); Edae

i wsp. (2014); Genc i wsp. (2013); Golabadi i wsp. (2011);
Hill i wsp. (2015); Huang i wsp. (2003, 2006) Liu

i wsp. (2014); Maphosa i wsp. (2014); Marza i wsp. (2006);
Mason i wsp. (2010); Mir i wsp. (2012); Pinto i wsp. (2010);
Snape i wsp. (2007); Xie i wsp. (2016); Xu i wsp. (2014);
Yang i wsp. (2007); Zhang i wsp. (2014)

Gupta i wsp. (2007);
Snape i wsp. (2007)

Fu i wsp. (2011);
Rebetzke i wsp. (2008);

3D

Edae i wsp. (2014);
Gupta i wsp. (2007);
Liu i wsp. (2014)

Bennett i wsp. (2012a); Cui i wsp. (2013, 2014); Gao

i wsp. (2015); Gupta i wsp. (2007); Kuchel i wsp. (2007);
Kumar i wsp. (2016); Liu i wsp. (2014); Lu i wsp. (2014);
McCartney i wsp. (2005); Quarrie i wsp. (2005); Snape

i wsp. (2007)

Bennett i wsp. (2012)

Rebetzke i wsp. (2008);
Xie i wsp. (2016);

4A

Azadi i wsp. (2014); Bennett

i wsp. (2012b); Cui i wsp. (2013);
Gao i wsp. (2015); Hill

i wsp. (2013); Kirigiwi

i wsp. (2007); Liu i wsp. (2014);
Pinto i wsp. (2010); Xie

i wsp. (2016)

Azadi i wsp. (2014); Bennett i wsp. (2012a, b); Cui

i wsp. (2013, 2014); Edae i wsp. (2014); Gao i wsp. (2015);
Giura i Saulescu, 1996; Gupta i wsp. (2007); Hill i wsp. (2013,
2015); Kirigiwi i wsp. (2007); Kuchel i wsp. (2007); Liu

i wsp. (2014); Maphosa i wsp. (2014); Marza i wsp. (2006);
McCartney i wsp. (2005); Mir i wsp. (2012); Nezhad

i wsp. (2012); Pinto i wsp. (2010); Quarrie i wsp. (2005); Xie

i wsp. (2016); Yang i wsp. (2007)

Gupta i wsp. (2007);
Mclintyre i wsp. (2010)

Bouffier, 2014;

Fu i wsp. (2011);
Mclintyre i wsp. (2010);
Rebetzke i wsp. (2008);
'Yang i wsp. (2007);
Xie i wsp. (2016)

4B

Bennett i wsp. (2012a); Cui
i wsp. (2013); Edae i wsp. (2014);
Gao i wsp. (2015); Genc

i wsp. (2013); Gupta i wsp. (2007)

Ammiraju i wsp. (2004); Cui i wsp. (2014); Gao i wsp. (2015);
Genc i wsp. (2013); Golabadi i wsp. (2011); Gupta

i wsp. (2014); Lu i wsp. (2014); Marza i wsp. (2006);

i wsp. (2007); Huang i wsp. (2006); Kumar i wsp. (2016); Liu|

Bennett i wsp. (2012a);
Hill i wsp. (2013);
Mclntyre i wsp. (2010);
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Liczba ziaren

Masa ziaren

Biomasa

Cukry

Chromosom

4B

Hill i wsp. (2015); Kirigiwi
i wsp. (2007); Liu i wsp. (2014);
Lu i wsp. (2014); Marza

i wsp. (2006); Snape

i wsp. (2007); Xu i wsp. (2014)

Mathews i wsp. (2008); McCartney i wsp. (2005); Mir

i wsp. (2012); Nezhad i wsp. (2012); Pinto i wsp. (2010);
Quarrie i wsp. (2005); Simmonds i wsp. (2014); Snape

i wsp. (2007); Xu i wsp. (2014); Zhang i wsp. (2014)

Rebetzke i wsp. (2008);
'Yang i wsp. (2007)

4D

Bennett i wsp. (2012a); Cui

i wsp. (2013); Genc i wsp. (2013);
Liu i wsp. (2014); Lu

i wsp. (2014); Mclintyre

i wsp. (2010); Snape

i wsp. (2007);

Bennett i wsp. (2012a); Genc i wsp. (2013); Gupta

i wsp. (2007); Huang i wsp. (2003, 2006); Kuchel

i wsp. (2007); Liu i wsp. (2014); Lu i wsp. (2014); McCartney
i wsp. (2005); Mcintyre i wsp. (2010); Mir i wsp. (2012);
Quarrie i wsp. (2005); Simmonds i wsp. (2014); Snape

i wsp. (2007); Xie i wsp. (2016); Xu i wsp. (2014)

Snape i wsp. (2007)

Bennett i wsp. (2012a)

SA

Cui i wsp. (2013); Genc

i wsp. (2013); Liu i wsp. (2014);
Maphosa i wsp. (2014); Xie

i wsp. (2016)

Azadi i wsp. (2014); Gao i wsp. (2015); Genc i wsp. (2013);
Golabadi i wsp. (2011); Huang i wsp. (2006); Kumar

i wsp. (2016); Liu i wsp. (2014); Maphosa i wsp. (2014);
Marza i wsp. (2006); Mason i wsp. (2010); Mathews

i wsp. (2008); Mir i wsp. (2012); Quarrie i wsp. (2005);
Simmonds i wsp. (2014); Tiwari i wsp. (2013); Xie

i wsp. (2016); Zhang i wsp. (2014)

Fu i wsp. (2011);
Rebetzke i wsp. (2008);
Yang i wsp. (2007)

B

Azadi i wsp. (2014); Bennett

i wsp. (2012b); Edae

i wsp. (2014); Genc i wsp. (2013);
Hill i wsp. (2013, 2015); Kuchel

i wsp. (2007); Lu i wsp. (2014);
Pinto i wsp. (2010);

Ammiraju i wsp. (2004); Azadi i wsp. (2014); Bennett

i wsp. (2012a, b); Cui i wsp. (2013, 2014); Edae i wsp. (2014);
Gao i wsp. (2015); Genc i wsp. (2013); Golabadi

i wsp. (2011); Hill i wsp. (2013, 2015); Huang i wsp. (2003);
Kuchel i wsp. (2007); Kumar i wsp. (2016); Liu i wsp. (2014);
Marza i wsp. (2006); Mathews i wsp. (2008); Quarrie

i wsp. (2005); Simmonds i wsp. (2014); Snape i wsp. (2007);
Xie i wsp. (2016); Xu i wsp. (2014); Yang i wsp. (2007);
Zhang i wsp. (2014)

Edae i wsp. (2014)

Hill i wsp. (2013);
Rebetzke i wsp. (2008)
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Liczba ziaren

Masa ziaren

Biomasa

Cukry

sD

Genc i wsp. (2013); Liu

i wsp. (2014); Lu i wsp. (2014);
Narjesi i wsp. (2015); Snape

i wsp. (2007); Xie i wsp. (2016)

Genc i wsp. (2013); Huang i wsp. (2003); Liu i wsp. (2014);
Narjesi i wsp. (2015); Quarrie i wsp. (2005); Simmonds

i wsp. (2014); Snape i wsp. (2007); Xie i wsp. (2016); Xu

i wsp. (2014)

Mclntyre i wsp. (2010);
Osipova i wsp. (2016);
Snape i wsp. (2007)

Fu iwsp. (2011);
Rebetzke i wsp. (2008);
Salem i wsp. (2007)

Chromosom

6A

Azadi i wsp. (2014); Bennett

i wsp. (2012a); Genc

i wsp. (2013); Hill i wsp. (2015);
Kuchel i wsp. (2007); Marza

i wsp. (2006); Verma

i wsp. (2005); Xu i wsp. (2014)

Asif i wsp. (2015); Bennett i wsp. (2012a); Cui i wsp. (2013,
2014); Edae i wsp. (2014); Gao i wsp. (2015); Genc

i wsp. (2013); Golabadi i wsp. (2011); Huang i wsp. (2006);
Kuchel i wsp. (2007); Kumar i wsp. (2016); Liu i wsp. (2014);
Maphosa i wsp. (2014); Mathews i wsp. (2008); Mcintyre

i wsp. (2010); Mir i wsp. (2012); Simmonds i wsp. (2014);
Snape i wsp. (2007); Tiwari i wsp. (2013); Xu i wsp. (2014);
Yang i wsp. (2007)

Snape i wsp. (2007)

Bennett (20124, b);
Hill i wsp. (2013)

6B

Azadi i wsp. (2014); Gao

i wsp. (2015); Liu i wsp. (2014);
Mclntyre i wsp. (2010); Narjesi

i wsp. (2015); Pinto i wsp. (2010);
Xu i wsp. (2014)

Ammiraju i wsp. (2004); Azadi i wsp. (2014); Bennett

i wsp. (2012a); Cui i wsp. (2014); Genc i wsp. (2013); Liu

i wsp. (2014); Marza i wsp. (2006); Mathews i wsp. (2008);
Mclntyre i wsp. (2010); Mir i wsp. (2012); Narjesi

i wsp. (2015); Quarrie i wsp. (2005); Tiwari i wsp. (2013);
Zhang i wsp. (2014)

Snape i wsp. (2007)

Bouffier, 2014;

Fu i wsp. (2011);
Mclintyre i wsp. (2010);
Rebetzke i wsp. (2008);
Yang i wsp. (2007)

6D

Bennett i wsp. (2012a, b); Genc
i wsp. (2013); Hill i wsp. (2013,
2015); Liu i wsp. (2014)

Bennett i wsp. (2012a); Cui i wsp. (2013); Genc i wsp. (2013);
Giura i Saulescu, 1996; Gupta i wsp. (2007); Huang

i wsp. (2003); Kuchel i wsp. (2007); Liu i wsp. (2014); Mason
i wsp. (2010); Mathews i wsp. (2008); McCartney

i wsp. (2005); Mir i wsp. (2012); Xu i wsp. (2014)

Gupta i wsp. (2007)

Rebetzke i wsp. (2008)

TA

Azadi i wsp. (2014); Bennett
i wsp. (2012a, b);

/Azadi i wsp. (2014); Bennett i wsp. (2012a, b); Cui
i wsp. (2013, 2014); Gao i wsp. (2015); Genc i wsp. (2013);

Bennett i wsp. (2012a);
Hill i wsp. (2013);
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Liczba ziaren

Masa ziaren

Biomasa

Cukry

Chromosom

TA

Edae i wsp. (2014); Genc

i wsp. (2013); Gupta

i wsp. (2007); Hill i wsp. (2013);
Liu i wsp. (2014);

|Quarrie i wsp. (2006);

Snape i wsp. (2007)

Golabadi i wsp. (2011); Gupta i wsp. (2007); Hill i wsp. (2013,
2015); Huang i wsp. (2003, 2006); Hyne i wsp. (1994); Kalous
i wsp. (2015); Kumar i wsp. (2006, 2016); Marza

i wsp. (2006); Mathews i wsp. (2008); Mclntyre i wsp. (2010);
Mir i wsp. (2012); Narjesi i wsp. (2015); Nezhad

i wsp. (2012); Quarrie i wsp. (2005, 2006); Snape

i wsp. (2007); Yang i wsp. (2007); Zhang i wsp. (2014)

Narjesi i wsp. (2015);
Quarrie i wsp. (2006);
Snape i wsp. (2007)

Rebetzke i wsp. (2008);
'Yang i wsp. (2007)

7B

Bennett i wsp. (2012a); Cui

i wsp. (2013); Edae i wsp. (2014);
Gao i wsp. (2015); Liu

i wsp. (2014); Marza

i wsp. (2006); Snape

i wsp. (2007); Xie i wsp. (2016)

Cui i wsp. (2013, 2014); Edae i wsp. (2014); Gao

i wsp. (2015); Genc i wsp. (2013); Golabadi i wsp. (2011);
Hill i wsp. (2015); Huang i wsp. (2006); Hyne i wsp. (1994);
Kuchel i wsp. (2007); Liu i wsp. (2014); Mathews

i wsp. (2008); Mir i wsp. (2012); Quarrie i wsp. (2005);
Simmonds i wsp. (2014); Snape i wsp. (2007); Xie

i wsp. (2016); Zhang i wsp. (2014)

Edae i wsp. (2014)

Bennett i wsp. (2012a);
Hill i wsp. (2013);
Rebetzke i wsp. (2008);
Xie i wsp. (2016); Yang
i wsp. (2007)

7D

Kuchel i wsp. (2007)

Azadi i wsp. (2014); Bennett i wsp. (2012a); Genc

i wsp. (2013); Kumar i wsp. (2016); Marza i wsp. (2006); Mir
i wsp. (2012); Nezhad i wsp. (2012); Snape i wsp. (2007);
Tiwari i wsp. (2013)

Snape i wsp. (2007)

Rebetzke i wsp. (2008);
Salem i wsp. (2007);
Yang i wsp. (2007)
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Tabela 16b. Liczba cech oraz publikacji uzytych do porownania liczby i masy ziaren, biomasy oraz
zawartosci cukrow

Cecha | Liczba ziaren Masa ziaren Biomasa Cukry

Cechy | Publikacje | Cechy | Publikacje | Cechy | Publikacje | Cechy | Publikacje
Chr.
1A 9 7 29 21 3 3 11 2
1B 11 10 28 20 2 2 12 5
1D 3 3 8 8 1 1 3 3
2A 8 8 24 20 2 2 4 2
2B 17 16 45 31 3 2 11 4
2D 9 9 24 18 3 2 11 5
3A 9 8 12 9 1 1 7 2
3B 12 11 32 20 2 2 10 3
3D 3 3 14 12 1 1 5 2
4A 10 9 30 23 2 2 9 6
4B 13 13 28 21 - - 12 5
4D 7 7 22 16 1 1 5 3
5A 6 5 26 17 - - 3 3
5B 10 9 29 25 1 1 8 2
5D 6 6 12 9 3 3 6 3
6A 9 8 33 21 1 1 6 3
6B 8 7 20 14 1 1 10 5
6D 6 6 14 13 1 1 1 1
7A 15 10 42 28 5 3 13 4
7B 9 8 26 18 1 1 9 5
7D 1 1 14 9 1 1 6 3
Chr. — chromosom

5.3.2. Masa ziaren

Masa ziaren pszenicy zard6wno W fazie wypetnienia ziarna jak i w fazie dojrzatosci
ro$lin postuzyta zestawieniu chromosomow wymienianych najczesciej w literaturze tematu
(tabele: 163, b). Pod wzgledem liczby cech sg to kolejno chromosomy: 2B, 7A, 6A, 3B, 4A,
1A, 5B, 1B, 4B, 5A, 7B, 2A oraz 2D. Tymczasem pod katem liczby publikacji
wymieniajagcych w tym temacie wskazane wyzej chromosomy kolejnos¢ jest nastgpujaca:
2B, 7A, 5B, 4A, 1A, 4B, 6A, 1B, 2A, 3B, 2D, 7B oraz 5A. Powyzsze dane jednoznacznie
wysuwaja na pierwszy plan chromosomy 2B i 7A w warunkowaniu masy ziaren u pszenicy.
Przedstawione w niniejszej pracy wyniki wskazuja, ze przy optymalnym nawadnianiu
stabilny wplyw na warunkowanie masy ziaren zrosliny maja chromosomy 5A i5D.
W przypadku pierwszego z nich najwazniejszym regionem jest region 5A.V, natomiast na
drugim nie stwierdzono stabilnego regionu. O ile wsérdd najczeSciej wymienianych
chromosomow w tym zakresie w literaturze znajdujemy chromosom 5A, to w przypadku

chromosomu 5D wskazania znaleziono zaledwie w przypadku dziewigciu sposrod
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analizowanych dwudziestu pigciu prac prowadzonych w réznych warunkach takze stresow
srodowiskowych (Genc i wsp., 2013; Huang i wsp., 2003; Narjesi i wsp., 2015; Liu i wsp.,
2014; Quarrie i wsp., 2005, Snape i wsp., 2007; Simmonds i wsp., 2014; Xie i wsp., 2016;
Xu iwsp. 2014;). W suszy determinacja tej cechy jest odmienna — stabilne regiony
wykazano na chromosomach 1A i 7B, wymienianych czgsto w literaturze w kontekscie
badan QTL masy ziaren. Niestety uzyskane tu wyniki pozostaja bez wskazania regionow
0 najwickszym znaczeniu. W przypadku rozpatrywania QTL tacznie dla obu grup roslin (C,
D) stabilnymi regionami kontrolujgcymi mase ziaren pszenicy sg 1B.VI oraz 3B.I, co jest

zgodne ze zgromadzong literaturg (tabele: 16a, b).

5.3.3. Biomasa

Na podstawie zebranych publikacji naukowych (tabele: 16a, b) najwazniejszymi
chromosomami ksztattujacymi biomase U pszenicy, sa uszeregowane ze wzgledu na liczbe
cech: 7A, 1A, 2B, 2D, 5D, 1B, 2A, 3B oraz 4A, natomiast wedlug kryterium liczby
publikacji: 1A, 5D, 7A, 1B, 2A, 2B, 2D, 3B i 4A. Jednakze nalezy zaznaczy¢, ze zestawienie
to wykonano na podstawie niewielkiej liczby dostepnych doniesien dotyczacych QTL
biomasy (9 publikacji), w tym takze rozumianej pod poj¢ciem plonu biologicznego. Badania
prowadzone w grupie roslin kontrolnych populacji CSDH pozwolity na wskazanie
stabilnego chromosomu 2B dla tej cechy, co jest zgodne z wynikami otrzymanymi przez
Gupta i wsp. (2007) oraz Narjesi i wsp. (2015). W suszy, w niniejszej pracy, nie uzyskano
QTL powtarzajacych si¢ w latach dla tych samych chromosomoéw. Analiza wynikow
pomiedzy traktowaniami pozwolita na wskazanie regiondéw waznych dla warunkowania
biomasy: 7A.V, 4B.1, 6D.V, 7D.1l. Z czego chromosom 7A jest najczesciej wskazywany
w kontekscie badan w tym zakresie (tabele: 16a, b), chromosomy 6D i 7D w pojedynczych
pracach (Gupta i wsp., 2007; Snape i wsp., 2007), a dla chromosomu 4B nie znaleziono

odwotania w zebranej w tabeli 16a literaturze.

5.3.4. Zawartos¢ cukrow

Wigkszo$¢, sposrod dostepnych prac przedstawiajacych QTL zawartosci cukréow
U pszenicy byla tworzona w oparciu 0 zawarto$¢ cukrow W todydze lub catym pedzie
(Bennett i wsp., 20123, b, Bouffier, 2014; Li i wsp., 2015a; Mclntyre i wsp., 2010; Rebetzke
i wsp., 2008; Snape iwsp., 2007; Yang iwsp., 2007). Jedynie pojedyncza praca
indentyfikuje QTL zawartos$ci cukrow w ziarnie pszenicy (Fu i wsp., 2011), natomiast brak
publikacji na temat zawartosci cukrow W lisciach czy niedojrzatych ktosach T. aestivum L.

W kontekscie najwigkszej liczby cech zwigzanych z zawartoscig cukrow, uszeregowanie
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najwazniejszych chromosomoéw — 0d najczesciej po najrzadziej wymienianych w literaturze
— jest nastepujace: 7A, 1B, 4B, 1A, 2B, 2D, 3B, 6B, 4A oraz 7B, podczas gdy pod wzgledem
liczby publikacji wskazujacych na ich udzial, chromosomy utozy¢ mozna w nast¢pujace;j
kolejnosci: 4A, 1B, 2D, 4B, 6B, 7B, 2B, 7A, 3B oraz 1A. Natomiast dla wszystkich cech
zwigzanych z zawarto$cia cukrow rozpatrywanych facznie dla badanych organow
W niniejszej pracy, w suszy najwigcej stabilnych QTL réznych cech zlokalizowano na
chromosomie 2B (WSCr., WSCp, SUCE) oraz na chromosomach: 2A (WSCr i GLUFL), 4A
(SUCkL i MALFL), 5A (WSCk i GLUE), 6B (WSCrL i FRUFL) oraz 7B (SUCkL i GLUp).
W ramach przeprowadzonych badan nie udato si¢ zidentyfikowaé w tych warunkach
powtarzalnych w latach wynikow w obrgbie chromosoméw: 1B, 3A, 3D, 4B, 4D, 5B, 6A,
6D, 7A i 7D. Tymczasem w kontroli najwigkszg liczb¢ QTL dla badanych cukrow wykryto
na chromosomie 5A w przypadku zawartosci cukrow w ktosie: WSC, glukozy i fruktozy
oraz fruktozy w lisciu. Natomiast na chromosomie 6B w tych samych warunkach
zmapowano stabilne QTL warunkujace zawarto$¢ cukrow w lisciu: WSC, glukozy oraz
sacharozy. Istotny wptyw na zawarto$¢ cukrow majg takze chromosomy 2B (SUCrL
i MALE) i 7B (WSCkL i FRUp). Nie stwierdzono powtarzalnosci pomi¢dzy wynikami QTL
réznych lat w kontroli na chromosomach: 1A, 3A, 3B, 4B, 4D i 7D. Zestawienie wynikow
analiz wsuszy ikontroli dla wszystkich trzech organow pozwala stwierdzi¢, ze
chromosomami, na ktorych identyfikujemy stabilne QTL badanych zawartosci cukrow, sg
przede wszystkim: 2B, 5A, 6B i 7B, co w duzej mierze odpowiada zgromadzonym danym
literaturowym (tabele: 16a, b). Jedynie w przypadku chromosomu 5A zaledwie trzy cechy
zwigzane z zawartoscig cukrow, wtym zawartos¢ WSC w pedzie populacji Sunco X
Tasman, wydajno$¢ akumulacji WSC oraz zawartos¢ rafinozy W ziarnie byty przedstawione
w badaniach Fu iwsp. (2011), Rebetzke iwsp. (2008) oraz Yanga iwsp. (2007). Na
podstawie wynikow uzyskanych w populacji pszenicy CSDH stwierdzono, ze chromosom
5A odgrywa wazng role w regulacji zawartosci WSC oraz glukozy w ktosie w kontroli i
W suszy, a takze zawartosci fruktozy w lisciu flagowym i w klosie w kontroli. W oparciu
0 badania wtlasne, zauwazono dodatkowo, ze W stresie suszy szczegodlnie wazne sg
chromosomy 2A i4A, ktore warunkujg przede wszystkim zawarto$¢ cukrow w lisciu,
a szczegotowo: WSC, glukoze, sacharoze i maltoze. Zarowno w kontroli jak i w suszy, nie
stwierdzono stabilnych QTL zawarto$ci cukrow na chromosomach: 3A, 4B, 4D i 7D, co nie
wyklucza ich zwigzku z cechami w innych populacjach lub warunkach s$rodowiska
(tabele:164a, b).
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5.4. Wybrane chromosomy zawierajace regiony imarkery skupiajace stabilne

QTL elementéow skladowych plonu i zawartosci cukrow u pszenicy

Wykrycie QTL w tym samym regionie chromosomu w réznych $rodowiskach, jest
przestanka do praktycznego wykorzystania wynikow QTL, np. w selekcji wspomaganej
markerami (ang. Marker-Assisted Selection, MAS). Badanie zmienno$ci fenotypowe;j
elementéow sktadowych plonu izawartosci cukrow rozpuszczalnych w odmiennych
warunkach wilgotnosci gleby wraz z analiza QTL, pozwala wyr6zni¢ regiony, ktore
Z osobna majg wpltyw na charakteryzowane cechy oraz w przypadku zgodnych znakow
efektu addytywnego wykazuja najprawdopodobniej dziatanie plejotropowe. Zwlaszcza te
regiony, ktoére warunkuja wigkszy procent zmiennos$ci cechy, moga zosta¢ wykorzystane

w selekcji odmian odpornych na susze¢ oraz do poszukiwan genéw kandydujacych.

Uzyskanie zgodnych lokalizacji QTL waznych cech agronomicznych i cech
fizjologiczno-biochemicznych stanowi potwierdzenie zwigzku migdzy cechami (Prioul
i wsp. 1997; Tuberosa 2012). Istnienie zwigzku pomigdzy elementami sktadowymi plonu
przedstawiono w pracy Acufia-Galindo iwsp., (2015) gdzie QTL plonu ziarna pszenicy
miaty wspodlne loci z QTL liczby ziaren ibiomasy — odpowiednio w50% i46 %.
Bezposrednie kolokalizacje QTL zawartosci cukrow i elementéw sktadowych plonu
stwierdzono dla licznych markerow na wszystkich chromosomach pszenicy CSDH- za
wyjatkiem 4D (tabela 17) oraz w obrgbie grup cech: zawartosci cukrow (tabela 18)
i elementow sktadowych plonu (tabela 19). W ponizszym omoéwieniu — ze wzgledu na
obszerng ilo$¢ materialu — uwzgledniono zaledwie siedem chromosomoéw, w ktorych
zidentyfikowano regiony grupujace stabilne QTL dla co najmniej dwu cech: 4A.1, 4A.11l,
S5A.11, 5A.11, 7TAV, 2B.1, 2B.11, 2B.11I, 6BIl, 7B.1 i2D.l. W tej czgsci zostang takze
wskazane markery ktore, ze wzgledu na zwigzek z kontrolowanymi cechami, moga by¢
wykorzystane miedzy innymi do selekcji odmian tolerancyjnych na stres suszy lub

poszukiwania genéw kandydujacych (tabele: 17-19).

5.4.1. Chromosom 6B

Najczesciej wskazywany W niniejszej pracy, w przypadku obu grup roslin (C i D)
oraz licznych cech, chromosom 6B zawiera loci kontrolujace liczbe ziaren (Gao iwsp.,
2015; Liu i wsp., 2014; Mclintyre i wsp., 2010; Narjesi i wsp., 2015; Pinto i wsp., 2010; Xu
I wsp. 2014), masg ktosa w stadium dojrzatosci (Narjesi i wsp., 2015), plon ziarna w kontroli
I wsuszy (Azadi i wsp., 2014; Mathews i wsp., 2008; Narjesi i wsp., 2015; Quarrie i wsp.,

2005) mase ziaren z ktosa i mase tysigca ziaren (Genc 1 wsp., 2013; Tiwari i wsp., 2013)
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oraz biomase (Snape iwsp., 2007). W kilku pracach na chromosomie 6B wykryto QTL
kontrolujgce zawarto$¢ cukrow rozpuszczalnych w todydze/ pedzie czy rafinozy w ziarnie
(Fu iwsp., 2011; Mcintyre iwsp., 2010; Rebetzke iwsp., 2008; Yang i wsp., 2007).
W badaniach wiasnych nie zidentyfikowano na tym chromosomie stabilnych loci zawarto$ci
cukrow rozpuszczalnych w doktosiu ani rafinozy w ktosie. Natomiast, stwierdzono
prawdopodobny udziat genéw, zlokalizowanych na chromosomie 6B, w kontrolowaniu
zawartosci cukrow W lisciu flagowym, w tym: ogolnej zawartosci cukrow rozpuszczalnych

w kontroli i w suszy, glukozy i sacharozy w kontroli, a fruktozy w suszy.

Wiele QTL zlokalizowano dla obu traktowan w regionie 6B.Il (65-109,8 cM). Jak
wynika z przedstawionych badan, region ten zawiera loci wplywajace na suchg mase ktosa
(C, D), ostateczna liczbg ziaren z ro$liny (C) oraz ogdlng zawarto$¢ cukrow rozpuszczalnych
w lisciu (C, D), w tym glukozy i sacharozy (C) oraz fruktozy (D). Swiadcza o tym stabilne
QTL zidentyfikowane w regionie w obu grupach roslin (C i D) lub w co najmniej dwu latach
doswiadczen w jednej z grup. Czyczyto-Mysza i wsp. (2013) w oparciu 0 populacj¢ CSDH,
rowniez zidentyfikowali w tym regionie najwigksza taczng liczbe QTL parametréw Kinetyki
fluorescencji chlorofilu a, zawartosci chlorofilu w lisciu flagowym oraz masy ziarna z ktosa

pedu gldéwnego mierzonych przy optymalnym nawadnianiu.

W niniejszej pracy, przy markerze Xgwm325 zmapowano QTL suchej masy
ktosa, zawarto$ci maltozy W klosie oraz ogolnej zawartosci cukréw rozpuszczalnych,
a takze glukozy i fruktozy w lisciu w stresie suszy. Do tej pory zidentyfikowano przy tym
samym markerze MQTL odpowiadajacy za wypelnienie ziarna, wydajnos$¢ fotosyntezy oraz
mase klosa (Acufia-Galindo i wsp., 2015). Niniejszym potwierdzono, ze region 6B.11 ma
zwigzek z warunkowaniem masy klosa i najprawdopodobniej zwiazany jest z wydajnoscia

procesu fotosyntezy.

Przy sasiednim markerze (WPt-2424) zmapowano QTL suchej masy ktosa (C, D)
oraz WSC (D), glukozy (D), fruktozy (C, D) isacharozy (C) w lisciu flagowym, a
takze maltozy (D) w klosie. Genc i wsp. (2013) w stresie zasolenia u pszenicy zmapowali
w tym samym locus QTL zawartosci jonéw sodu, co moze tacznie wskazywac na zwigzek
obszaru chromosomu wyznaczonego przez marker wPt-2424 z warunkowaniem wielu

réznych cech w stresach srodowiskowych, w tym stresie suszy i zasolenia.

Przy markerach: wPt-2000 i Xpsp3118 zidentyfikowano liczne QTL suchej masy

ktosa (C, D) oraz pojedyncze wskazania dla liczby ziaren (C), zawartosci ogolnej puli
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cukrow rozpuszczalnych w lisciu (C, D) oraz fruktozy (C, D) i glukozy (D). Znaleziono
tylko odniesienie w literaturze dotyczace markera Xpsp3118, w poblizu ktorego
zlokalizowano QTL masy tysigca ziaren (Habash iwsp., 2007), co moze $wiadczy¢

0 zwigzku tego regionu zZ elementami sktadowymi plonu.

Rebetzke i wsp. (2008) zidentyfikowali QTL warunkujacy ogdlng zawarto$¢ cukrow
W pedzie, sprzezony z markerem Xwg232 ,zlokalizowanym w regionie 6B.11 mapy CSDH.
Brak stabilnych QTL zawartosci cukrow w doktosiu dla markera Xwg232 w niniejszych
badaniach w populacji CSDH uniemozliwia potwierdzenie doniesien literaturowych
(Rebetzke iwsp., 2008). Wykazano natomiast udzial obszaru chromosomu 6B,
wyznaczonego przez markery Xwg232 oraz wpt-9791, w okreslaniu zawarto$ci cukrow

w lisciu i ktosie roslin pszenicy CSDH.

W analizowanej populacji, w pozycji 83 cM chromsosomu 6B, odnotowano QTL
sprzezone z markerami Xwmc397 oraz wPt-5461, dla takich cech, jak: sucha masa ktosa (C,
D), ogdlna zawartos¢ cukrow rozpuszczalnych (C, D) oraz glukozy (D), fruktozy i sacharozy
w lisciu (C, D), a maltozy w ktosie (C, D). Za wyjatkiem maltozy, dodatni wptyw — na kazda
z cech—wykazuje allel SQ1. Habash i wsp. (2007) w tej samej populacji, wykryli QTL masy
ziarna z ktosa oraz liczby klosow z rosliny, sprzezone z markerem Xwmc397, gdzie
w pierwszym z przypadkoéw pozytywny wpltyw wywieral SQ1, a w drugim CS. Obecnos¢
w tym samym locus grup cech o takim samym znaku efektu addytywnego, wskazuje na
wystepowanie plejotropizmu W jego obrebie. W tym regionie zidentyfikowano takze meta-
QTL warunkujacy nastepujace cechy: biomase, dyskryminacj¢ izotopu wegla, wigor
koleoptyla, wypelnienie ziarna, HI, wzgledng zawarto$¢ chlorofilu, status wodny i WSC
(Acunia-Galindo iwsp., 2015). Niniejszym potwierdzono zwigzek markera Xwmc397
z 0g6lng zawartoscig cukrow rozpuszczalnych oraz wskazano na prawdopodobne sprzg¢zenie
licznych cech biochemiczno-fizjologiczno-agronomicznych w poblizu tego markera dla

r6znych populacji pszenicy.

Przy kolejnym z markerow, wPt-3060, zidentyfikowano liczne QTL: suchej masy
ktosa (C, D), liczby ziaren (C), a takze WSC (C, D), glukozy (C, D), fruktozy (C, D) w lisciu
i maltozy (C, D) w klosie. Natomiast Bennett i wsp. (2012a) zlokalizowali przy tym
markerze QTL wzglednej zawartosci chlorofilu w réznych $rodowiskach, w tym w suszy.
Z danych niepublikowanych wynika, Ze istnieje istotny statystycznie (p<0,01), dodatni
zwigzek pomiedzy wzgledng zawartoscia chlorofilu, a suchg masg klosa oraz liczbg ziaren

W suszy, natomiast nie wykazano istotnej korelacji pomiedzy wzgledng zawartoscig
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chlorofilu, a ogélng zawartoscig cukréw w lisciu, W tym zawarto$cig glukozy lub fruktozy,
czy zawarto$cig maltozy W ktosie. W kontroli natomiast wystapilty roznice wzgledem suszy
w relacji SPAD — WSCrL oraz SPAD — GLUFL, ktére mozna okresli¢ odpowiednio, jako
korelacje wysoka I przecietng — obie istotne statystycznie przy p<0,01. Wyst¢powanie QTL
wtym samym regionie dla SPAD iwyzej wymienionych cech nie jest zaskakujace,
zwlaszcza w przypadku kontroli, gdzie relacja ta wynika przypuszczalnie z prowadzonej
W niezachwianym trybie produkcji fotosyntetycznej, wigzacej si¢ ze wzrostem zawartosci
cukrow rozpuszczalnych w lisciu, wtym glukozy. W suszy relacje te sg zaburzone.
Wspotistnienie QTL wzglednej zawartosci chlorofilu oraz liczby ziaren i masy klosa przy
markerze wPt-3060, w polaczeniu z przecigtnymi lub wysokimi wartosciami korelacji
pomiedzy tymi cechami, wskazuja lacznie na prawdopodobny zwigzek tego regionu
z procesem fotosyntezy. Potwierdzaja to rowniez badania Czyczylo-Myszy (2013) oraz

Czyczyto-Myszy i wsp. (2013).

W tym rozlegltym regionie, wazne skupiska QTL lokalizuja si¢, w oparciu o niniejsze

badania, takze w przedziatach wyznaczonych przez markery:

—  WPt-2564 — Xm87p78.5a: liczba ziaren (C), sucha masa ktosa (C, D) oraz WSC
(D), glukoza (D) i fruktoza (C, D) w lisciu, a maltoza w ktosie (C, D),
— GS1-wPt-9881: sucha masa ktosa (C, D), WSC (D), glukoza (D) i fruktoza (D)

w lisciu, oraz maltoza w klosie (D)].

Ponadto w zwigzku z markerem Xpsp3112.2, w populacji CSDH, zlokalizowano QTL:
suchej masy ktosa (C, D), WSC (D), glukozy (D) i fruktozy (C, D) w lisciu, oraz maltozy
w klosie (D).

Sposréd nich jedynie w przypadku markera Xm87p78.5a, znaleziono w publikacjach
naukowych prowadzonych na tej samej populacji pszenicy, QTL warunkujace: plon
w kontroli, przy niskim poziomie N, czy ré6znym zasoleniu gleby (Quarrie i wsp., 2005),
oraz zawartos¢ N w doktosiu i w ziarnie. Ponadto w poblizu, przy markerze psp3118,
wykryto rowniez QTL masy tysigca ziaren (Habash iwsp., 2007). W kazdym z
powyzszych przypadkow, zwigzanych z markerem Xm87p78.5a, allelem podwyzszajacym
wspomniane cechy byl allel pochodzacy od SQI1. W badaniach wtasnych, odnotowano
rowniez pozytywne oddziatywanie allela SQI, zaréwno w przypadku suchej masy
ktosa, fruktozy w lisciu w obu grupach roslin (C, D), jak rowniez WSC i glukozy w lisciu

w suszy. Wyjatki stanowig: liczba ziaren w kontroli, a w obu grupach (C, D) maltoza
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w ktosie. Na obie cechy pozytywny wpltyw ma obecnos¢ w tym regionie allela CS. Badania
prowadzone w réznych latach isrodowiskach dowodza, ze zmienno$¢ srodowiskowa
wplywa na wykrywalno$¢ QTL, zatem nie w kazdych warunkach zostanie wykryty QTL
danej cechy. Identyfikacja w tym samym regionie QTL kilku cech o jednakowym znaku
efektu addytywnego allela matczynego, Swiadczy najpewniej o wystepujacej plejotropii.
Zatem najprawdopodobniej jeden z genéw zwigzanych z tym obszarem warunkuje nie tylko
plon w r6znych warunkach $srodowiska, ale rOwniez mas¢ tysigca ziaren, suchg mas¢ ktosa
pedu gtownego, zawartos¢ N w todydze i w ziarnie oraz w ziarnie w przeliczeniu na ktos,
jak réwniez WSC, glukozg 1 fruktoze w lisciu. Locus z nim zwigzane, jest przypuszczalnie
sprzezone z locus zwigzanym z genem ksztattujacym liczbe ziaren z pedow bocznych oraz

maltoze W klosie.

Yang iwsp. (2007) zidentyfikowali QTL zawartosci cukrow rozpuszczalnych
w todydze pszenicy przy markerze Xgwm219, ktory jest ostatni w regionie 6B.11. Przy tym
samym markerze ichromosomie Shukla iwsp. (2015) zmapowali QTL plonu ziarna.
Ponadto zidentyfikowano na nim QTL: masy ziarna (Mir i wsp., 2012), masy tysigca ziaren
(Genc i wsp., 2013) oraz indeksu wrazliwosci MTZ na wysokie temperatury (Tiwari i wsp.,
2013). Dodatkowo zmapowano tu meta-QTL wigoru koleoptyla i WSC (Acuna-Galindo
i wsp., 2015). Analiza QTL, przeprowadzona w populacji CSDH, wykazata przy markerze
Xgwm219 jedynie QTL suchej masy ktosa, ale stwierdzony zarowno w suszy jak i przy
optymalnym nawadnianiu. W poblizu tego regionu Yang i wsp. (2007) zidentyfikowali QTL
efektywnos$ci wypelienia ziarna na wczesnym I poznym etapie tego procesu. Dodatkowo
na chromosomie homologicznym (6D) Shukla i wsp. (2015), zidentyfikowali dla markera
gwma325, ktory w populacji CSDH znajduje si¢ W obrgbie wyrdznionego regionu 6B.11,
pojedynczy QTL plonu ziarna w kontroli. Mozna przypuszczaé, ze markery gwm219
I gwm325 wyznaczaja region warunkujacy plon i jego elementy sktadowe, ze szczegdlnym
uwzglednieniem masy tysigca ziaren i suchej masy ktosa pedu glownego a takze, czego nie
potwierdzono w niniejszych badaniach, kontrolujacy zawartos¢ cukrow rozpuszczalnych

w todydze.

5.4.2. Chromosom 7B

Kolejnym szczegolnie istotnym chromosomem, na ktorym zmapowano wiele QTL
analizowanych w pracy cech, jest chromosom 7B. Zlokalizowano na nim stabilne QTL
suchej masy kltosa i masy ziaren z rosliny w suszy. Zwiazek loci zlokalizowanych na tym

chromosomie z plonowaniem, zarowno w Stresie suszy, jak i w warunkach optymalnego
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nawodnienia, potwierdzajg dane literaturowe (Gao i wsp., 2015; Genc i wsp., 2013;Golabadi
i wsp., 2011; Hill i wsp., 2015; Huang i wsp., 2006; Hyne i wsp., 1994; Liu i wsp., 2014,
Mathews i wsp., 2008; Quarrie i wsp., 2005; Simmonds i wsp., 2014; Snape i wsp., 2007,
Xie iwsp., 2016; Zhang i wsp., 2014). Na chromosomie 7B zidentyfikowano takze QTL
WSC w todydze/ pedzie, gtdownie w fazie kwitnienia (Rebetzke i wsp., 2008; Xie i wsp.,
2016; Yang i wsp., 2007;). Dodatkowo stwierdzono na nim QTL kontrolujace mio-inozytol
(Bennett i wsp., 2012a; Hill i wsp., 2013), ktory ochrania enzymy cytoplazmatyczne przed
szkodliwym wplywem wolnych rodnikéw (Valliyodan i Nguyen, 2006). Chromosom 7B
przypuszczalnie warunkuje réwniez zawarto$¢ fruktozy w doktosiu przy optymalnym

nawadnianiu, na co wskazujg prezentowane tu analizy.

W regionie | chromosomu 7B ujawnity si¢ skupienia loci kontrolujace liczbg ziaren
(C, D), suchg masg ktosa (C, D), ogdlng zawarto$¢ cukrow rozpuszczalnych (C) i sacharozy
w lisciu (D) oraz glukozy (C) i fruktozy (C, D) w doklosiu. Metoda CIM zlokalizowano
W jego obrebie pojedyncze QTL masy ziaren w suszy, maltozy (D) w lisciu, WSC (C),
sacharozy (D) i maltozy (D) w doktosiu, WSC (C) oraz sacharozy (D) w ktosie. Dodatkowe
dane dotyczace QTL glukozy (D) w doklosiu oraz fruktozy (D) w ktosie — dla obszaru 7B.I
— otrzymano metoda SMAadd. Badania prowadzone dotychczas na populacji CSDH, przez
zespoly Quarrie’go (2005) i Habasha (2007), pozwolily na powigzanie tego regionu
z plonem w kontroli, przy niskim poziomie N i przy réznym zasoleniu gleby oraz z liczbg
dni do kwitnienia i zawarto$cig azotu w ziarnie. QTL zidentyfikowane w niniejszej pracy,
jako przynalezne do tego locus, nie posiadajg tego samego znaku efektu addytywnego,
podobnie wykazano we wcze$niejszych badaniach dla innych cech (Habash i wsp., 2007;
Quarrie i wsp., 2005). Poréwnanie znakoéw efektow addytywnych QTL otrzymanych w tym
regionie w populacji Chinese x Spring prowadzi do nast¢pujgcego pogrupowania cech:
elementy sktadowe plonu (plon, biomasa, sucha masa ktosa), zawarto$¢ azotu w ziarnie oraz
zawartos$¢ ogolna cukrow w lisciu flagowym (C) sg podwyzszane w obecnosci allela SQI1,
natomiast allel CS zwigksza liczb¢ dni do kwitnienia oraz podnosi zawartos¢ glukozy
i fruktozy w doktosiu. Prace prowadzone na innej populacji pszenicy przez Acuia-Galindo
i wsp. (2015) doprowadzity do wyznaczenia w obrebie tego regionu, przy markerze
Xwmc76, meta-QTL kontrolujacego: liczbe dni do kloszenia/ kwitnienia, dojrzatos$¢, plon
i jego elementy sktadowe, status wodny oraz dyskryminacj¢ izotopu wegla. Stanowi to
dodatkowe potwierdzenie zarowno wczesniejszych (Habash iwsp., 2007; Quarrie i wsp.,

2005) jak i obecnych analiz dotyczacych QTL plonu, prowadzonych na populacji CSxSQ1.
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5.4.3. Chromosom 5A

Na dhugim ramieniu chromosomu 5A zostaty dotychczas zlokalizowane gtéwne geny
tolerancji na stres mrozu (Frl) i wymagan wernalizacyjnych (Vrnl) (Roberts 1986; Sutka
i Snape 1989 — cyt. za: Galiba iwsp., 1995). Wykazano rowniez, ze podstawienie
chromosomu 5A odmiany Chinese Spring, wrazliwej na stres chlodu, chromosomem 5A
odmiany ozimej Cheyenne skutkuje wzrostem tolerancji na chtéd (Sutka 1981; Veisz and
Sutka, 1989 — cyt. za: Galiba i wsp., 1995). Badania wtasne, przeprowadzone w populacji
CSDH, wskazujg na udziat chromosomu 5A w ksztattowaniu zawartosci WSC w ktosie (C),
w tym glukozy i fruktozy (C i D). Dodatkowo uzyskano, w zwigzku z nim, stabilne QTL:
zawartosci fruktozy w lisciu (C) oraz masy ziarna (C). Powyzsze wyniki potwierdzaja role
chromosomu 5A w budowaniu masy ziarna, co zostalo juz wczesniej stwierdzone
w licznych pracach (Azadi i wsp., 2014; Gao i wsp., 2015; Genc i wsp., 2013; Liu i wsp.,
2014; Mir i wsp., 2012). Natomiast nie odnotowano dotychczas QTL zawartosci cukrow
w ktosie i w liciu na tym chromosomie pszenicy. Stwierdzono jedynie wptyw chromosomu
5A na akumulacje WSC i zawarto$¢ cukrow w todydze/ pedzie oraz zawarto$¢ rafinozy
w ziarnie (Fu i wsp., 2011; Rebetzke i wsp., 2008; Yang i wsp., 2007). Dwa regiony,5A.11
I 5ALN, ze wzgledu na wspotwystepowanie W nich stabilnych QTL co najmniej dwu

r6znych cech zostang omowione ponize;j.

W drugim z pigciu regionow wyznaczonych na chromosomie 5A (98,4-117,1 cM)
zidentyfikowano, stabilny w latach, QTL zawartosci fruktozy w lisciu flagowym przy
optymalnym nawadnianiu. Ponadto zlokalizowano pojedyncze loci zwigzane z masg ziaren
I 0gélng zawartoscig cukrow W ktosie, w tym fruktozy (C) oraz zawartoscig glukozy we
wszystkich zbadanych w pracy czesciach roslin (lis¢ i ktos —w kontroli, doktosie —w suszy).
Dodatkowo analiza SMAadd. wykazata istnienie nowych, nie zidentyfikowanych w CIM
QTL: DWP (C), GLUe (D) i FRUe (D). W tym regionie, przy markerze wPt-4262,
zlokalizowano dotychczas QTL plonu i liczby ziaren (Maphosa i wsp., 2014). W populacji
CSDH przy Xpsr967.3 zmapowano réwniez QTL $redniej produktywnosci w suszy
i kontroli (Dashti i wsp., 2007) oraz QTL: $wiezej masy liscia oraz biatek rozpuszczalnych
(Habash iwsp., 2007), na ktore allel SQI1 dzialat podwyzszajaco. Potwierdza to
prawidlowo$¢ lokalizacji na tym chromosomie QTL masy ziarna, ainne
QTL zidentyfikowane w tym obszarze w populacji CSDH, przemawiajg za warunkowaniem

przez ten region nie tylko liczby ziaren —jak wskazuje literatura — ale rowniez ogoélne;j
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zawartosci cukrow W klosie — wtym glukozy i fruktozy — wsuszy i w warunkach

kontrolnych.

Region 5A.111 (119,5-145,5 cM), potozony W bezposrednim sgsiedztwie regionu
5A.11, zawiera kolokalizacje QTL: WSC, glukozy i fruktozy w ktosie (C, D). Ponadto
wystepuja tu QTL zawartosci glukozy (C) i fruktozy (D) w doktosiu oraz WSC (D)
I sacharozy (C) w lisciu oraz masy ziaren (C) | biomasy rosliny (C). Opublikowano badania
dotyczace QTL syntetazy glutaminowej oraz zawartosci N w todydze (Habash i wsp., 2007),
zlokalizowanych przy markerze Xwmc388b-5A, gdzie pierwszy z QTL wyraznie
wspotwystepowat z QWSCp(D)-5A oraz GLUp (D), GLUE (C) i FRUE (C), a wartos¢ cechy
w przeciwienstwie do cech zlokalizowanych przez zespot Habash i1 wsp. (2007) podwyzszat
w kazdym z przypadkow allel CS. Na ten region rozciagga si¢ réwniez QTL $redniej
produktywnos$ci (Dashti i wsp., 2007), wymieniony wyzej W regionie poprzednim, ktory
wykazuje bezposrednig kolokalizacj¢ z QGWP(C)-5A.3, QDWP(C)-5A.1, QWSCeg(D)-5A.1,
QGLUE(C)-5A.3, QGLUEg(D)-5A.1, QFRUE(C)-5A.2 i QFRUEg(D)-5A (CIM) oraz z GLUp
(D) i GLUE (D)(SMAadd.) przy markerze Xpsr575.2-5A. Powyzsze cechy, poza masg ziaren
i srednig produktywnoscia, taczy najprawdopodobniej zjawisko plejotropizmu, a pozytywny
wplyw ma obecnosc¢ allela CS w tym obszarze. Réwniez w populacji CSDH, przy sasiednim
markerze (vrn-Al), oprocz QWSCg(C)-5A.2, zlokalizowano takze QTL: plonu (Quarrie
i wsp., 2005), aktywno$ci syntetazy glutaminowej w lisciu, dni do kwitnienia oraz
zawartosci azotu W todydze i w ziarnie (Habash iwsp., 2007). W innych populacjach
zmapowano przy tym markerze QTL: plonu ziarna (Gadaleta i wsp., 2014; Genc i wsp.,
2013; Maphosa i wsp., 2014), liczby ziaren-(Genc i wsp., 2013; Maphosa i wsp., 2014),
masy tysigca ziaren, dojrzatosci i wysokosci roslin pszenicy, zawartosci Na* i K* (Genc
i wsp., 2013) oraz QTL wypelnienia ziarna (Tiwari i wsp., 2013). Powyzsze zestawienie
wskazuje, ze markery Xpsr575.2-5A oraz vrn-Al sg zwigzane z obszarem chromosomu 5A
kontrolujacym cechy zwigzane z plonowaniem pszenicy. Ponadto, region ten wptywa
prawdopodobnie na zawarto$¢ cukréw w klosie i pozostatych organach asymilacyjnych

pszenicy, czego dowodza badania przedstawione w niniejszej pracy.

5.4.4. Chromosom 2B

Na chromosomie 2B, w oparciu 0 wyniki analizy CIM elementéw sktadowych plonu
oraz zawartosci cukrow wyrozniono cztery regiony QTL. W trzech z nich, stwierdzono

stabilne wspotwystepowanie QTL co najmniej dwu cech.
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Region 2B.1 (0-15,6 cM) zawiera stabilne QTL ogolnej zawartosci cukrow w lisciu
oraz glukozy w doktosiu (C, D). Przy markerach zlokalizowanych w tym obszarze, Habash
i wsp. (2007) zidentyfikowali QTL masy ziarna iliczby kloséw zrosliny oraz QTL
syntetazy glutaminianowej w liciu. Ponadto, Acufia-Galindo iwsp. (2015) zmapowali
MQTL zwigzany ze stresem suszy, zawierajacy QTL: wysokosci roslin, HI, liczby
I zageszczenia ktosow. Dodatkowo w stresie suszy, przy markerze Xwmc243a-2B, poza
zidentyfikowanym tu QTL zawarto$ci sacharozy W lisciu, zmapowano meta-QTL zlozony
z QTL: dyskryminacji izotopu wegla, wzglednej zawartosci chlorofilu, masy tysigca ziaren
oraz plonu. Badania prowadzone w populacji CSDH nie potwierdzaja udzialu tego obszaru
w warunkowaniu elementow sktadowych plonu, ale wskazuja na jego wudzial
w warunkowaniu zawartosci cukrow, z szczegdlnym uwzglednieniem ogolnej zawartosci

cukréw rozpuszczalnych w lisciu i glukozy w doktosiu,

Region 2B.11 (19,1-93,8 cM) zawiera stabilne QTL biomasy (C) oraz zawartosci
sacharozy w lisciu flagowym(C,D) . Ponadto zmapowano w nim, oprocz pojedynczego QTL
WSC w doktosiu (D), takze QTL zawartosci cukrow w lisciu: glukozy i fruktozy w kontroli
oraz maltozy w suszy. Obszar ten prawdopodobnie odpowiada za kontrolowanie takich cech
jak: plon w kontroli i w stresie wysokiego zasolenia oraz przy $rednim nawozeniu azotem
(Narjesi iwsp., 2015; Quarrie iwsp., 2005), liczba ziaren w ktosie (Liu iwsp., 2014),
wysoko$¢ roslin (Griffiths i wsp., 2012) czy intensywnos¢ fotosyntezy (Wang i wsp., 2015).
W tym przedziale zlokalizowano rowniez rozlegty MQTL wptywajacy na: biomase, wigor
koleoptyla, wspotczynnik plonowania czy status wodny (Acufia-Galindo iwsp., 2015;
Golabadi i wsp., 2011). Zarowno w pracy Quarrie i wsp. (2005) jak rowniez W niniejszym
opracowaniu, dla ogétu cech wykrytych w tym obszarze, nie uzyskano jednoznacznych
efektow addytywnych, a sposrod cech stabilnych wtym regionie — sacharozy w lisciu
i biomasy, jedynie ostatnia z wskazanych wykazywata jednokierunkowy efekt pochodzacy
od allela SQ1. Powyzsze wyniki wskazujg na zwigzek regionu 2B.11 z procesem fotosyntezy,
co potwierdzaja stabilne QTL zawartosci sacharozy i biomasy zlokalizowane w populacji
CSDH. Odcinek regionu 2B.IT zwigzany z markerem Xwmc243a, kontroluje plon i mase
tysigca ziaren w warunkach suszy glebowej (Acufia-Galindo iwsp., 2015). Ponadto
obecnos¢ allela CS w tym regionie zwigksza zawarto$¢ sacharozy i aktywnos¢ syntetazy
glutaminianowej w lisciu, co stwierdzono w oparciu 0 poréwnanie wynikow badan
wlasnych oraz prowadzonych przez Habash i wsp. (2007) na populacji CSDH. Przy innym

z markerow, Xwmc25b-2B, zlokalizowano w populacji CSDH QTL zawartosci sacharozy
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(C) i maltozy (D) w lisciu oraz ogolnej zawartosci cukrow w doktosiu (D). Dodatkowo, przy
tym samym markerze, zmapowano QTL syntetazy glutaminowej oraz bialtek
rozpuszczalnych w lisciu, jak réwniez QTL zawartosci azotu W lodydze — wszystkie
0 pozytywnym wpltywie allela CS (Habash iwsp., 2007). Natomiast przy sgsiednim
markerze, Xwmc257-2B, Acuna-Galindo iwsp. (2015) zidentyfikowali MQTL taczacy
w sobie takie cechy jak: biomasa, dyskryminacja izotopu wegla, liczba ziaren, masa ktosa
oraz masa tysigca ziaren. Marker ten zwigzany jest rOwniez z zawarto$cig: syntetazy
glutaminianowej i biatek rozpuszczalnych w lisciu oraz zawartoscig chlorofilu (Habash
I wsp., 2007). Li i wsp. (2015a) potaczyli ten marker z zawartoscia WSC w todydze w fazie
kwitnienia roslin rosnacych w optymalnych warunkach nawadniania. Bliska lokalizacja
QTL zawartoéci cukréw rozpuszczalnych wtodydze — w odmiennych populacjach
i warunkach — potwierdza udziatu tego regionu w warunkowaniu tej cechy. Wyniki wielu
badan, zestawione dla markera Xwmc25b-2B, wskazuja na zwigzek regionu 2B.II

z procesem fotosyntezy.

Region 2B.IlI, rozciagajacy si¢ na diugosci 118,6-152,7 cM mapy CSxSQ1,
odpowiada najprawdopodobniej za zawarto$¢ maltozy (C) isacharozy (C, D) w klosie.
Zidentyfikowano tu rowniez QTL wyzej wymienionych cukrow w lisciu oraz loci suchej
masy klosa. Dotychczas, przy markerach zlokalizowanych w obszarze 2B.lII,
zlokalizowano QTL: plonu w stresie zasolenia (Azadi i wsp., 2014), masy tysigca ziaren
i zawarto$ci N w ziarnie i w todydze (Habash i wsp., 2007), wzgl¢dnej zawarto$ci chlorofilu
(Yang i wsp., 2016) oraz ksztattu ziarna (Williams i Sorrells, 2013). W poblizu, cho¢ poza
wyznaczonym regionem, zidentyfikowano roéwniez QTL: plonu i szerokosci liscia
flagowego (Bennett i wsp., 2012a), masy tysigca ziaren (kontrola, susza, stres wysokiej
temp.) (Bennett i wsp., 2012b), dtugosci liscia flagowego (Fan i wsp., 2015), wysokosci
w fazie S3 i S4 (Wang i wsp., 2010), czy porastania (Kumar i wsp., 2009). Opisano takze
meta-QTL warunkujacy: liczbg¢ dni do ktoszenia i kwitnienia, biomase, wigor koleoptyla,
wysokos$¢ roslin i ich dojrzato$¢, wage testowg czy status wodny (Acuiia-Galindo i1 wsp.,
2015). Powyzsze wyniki, zwlaszcza dotyczace QTL zawarto$ci maltozy w ktosie oraz
porastania, wskazuja na prawdopodobny zwigzek tego regionu z niekorzystnym zjawiskiem

rozktadu skrobi do maltozy w kietkujacych ziarnach, co wymaga dalszych badan.

5.4.5. Chromosom 4A

Pierwszy z regioné6w na chromosomie 4A (0-34,8 cM) wyznaczono dla 9 QTL

otrzymanych metoda CIM, z przewaga loci zawartosci maltozy oraz pojedynczym QTL
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ogblnej zawarto$ci cukrow W lisciu w suszy. Literatura opisuje rowniez inne QTL
zlokalizowane przy markerach znajdujacych si¢ w tym obszarze, sg to loci: plonu w kontroli
(Azadi i wsp., 2014; Quarrie i wsp., 2005) i w stresach srodowiskowych 0 r6znym natezeniu
— wsuszy, przy zasoleniu gleby iniedoborze sktadnikéw odzywczych (Quarrie iwsp.,
2005), masy tysigca ziaren (Dashti i wsp., 2007, Habash i wsp., 2007; Maphosa i wsp.,
2014), dtugosci i zbitosci klosa (Lu i wsp., 2014), liczby ktosow, HI, biomasy pedu, liczby
ktoskoéw w klosie oraz wysokosci roslin (Griffiths i wsp. (2015), a takze $rednicy ziarna (Lu
i wsp., 2014) iobjetosci ziarniaka (Li iwsp., 2016; Tyagi iwsp., 2015), jak rowniez
zawartosci N w ziarnie (Habash i wsp., 2007). W regionie 4A.I zmapowano réwniez loci
wzglednej zawartosci chlorofilu w réznych fazach rozwoju (Habash i wsp., 2007; Yang
i wsp., 2016). Podobnie, przy tym samym markerze (Xpsrl60.1(Plc)-4A), ale na
chromosomie homologicznym 4D, zidentyfikowano QTL: dni do kwitnienia i zawarto$ci
chlorofilu (Xie iwsp., 2016). Wymienione dane wskazuja na udzial genow,
zlokalizowanych w regionie 4A.l, w warunkowaniu wysokos$ci roslin, dtugosci i zbitosci
ktosa, plonowaniu oraz wydajnosci fotosyntetycznej. Rozpatrujac wyniki QTL uzyskane
w populacji CSDH, mozna stwierdzi¢, ze obecno$¢ allela CS w tym regionie wplywa
pozytywnie nie tylko na WSCr, SUCFL czy SUCp, ale rowniez na plon w stresach
srodowiskowych (Quarrie i wsp., 2005), masg tysigca ziaren Czy zawarto$¢ azotu W ziarnie
(Dashti i wsp. 2007, Habash i wsp., 2007), a negatywnie na zawarto$¢ chlorofilu w lisciu
(Habash i wsp., 2007).

W regionie 4A.lll (112,6-145,1 cM) zidentyfikowano kolokalizacje QTL
uzyskanych za pomoca SMAadd.: DWE (C, D) i SUCe (C) z poszczegblnymi QTL
zidentyfikowanymi metodg CIM: QDWE(D)-4A.1, QMALFL(C)-4A.2, QSUCEg(C)-4A.1,
QSUCEg(D)-4A, QDWE(D)-4A.2, QDWE(C)-4A, QSUCe(C)-4A.2, QMALFL(C)-4A.3.

Szczegodlnie wazna jest tu kolokalizacja QTL suchej masy klosa oraz zawartosci sacharozy

w klosie dla roznych traktowan. Literatura wskazuje na obecnos¢ dla markerow
zlokalizowanych w tym regionie licznych QTL. Przy markerze Xpsr593, przy ktéorym
zidentyfikowano QDWE(D)-4A.1, zmapowano do tej pory takze QTL $wiezej masy liscia
(Habash 1 wsp., 2007) oraz na chromosomie homologicznym (4B) QTL liczby pedow
zrosliny (Xie iwsp., 2016). Z markerem Xwmc420-4A oprocz QMALF(C)-4A.2,
QSUCE(C)-4A.1, QSUCk(D)-4A Acufia-Galindo iwsp. (2015) zwiazali MQTL
réznorodnych cech (zawierajacy QTL: biomasy, WSC w todydze, plonu, masy tysiaca

ziaren, wypehiania ziarna, wysokosci, liczby klosow i ich zageszczenia dni do kloszenia/

144



kwitnienia, temperatury tanu), MQTL cech ziarna Tyagi i wsp. (2015), a Fu i wsp. (2011)
QTL zawartosci sacharozy W ziarnie pszenicy, natomiast Yang iwsp. (2007) QTL
zawartosci cukréw rozpuszczalnych w todydze w fazie kwitnienia. Ponadto przy markerze,
Xmwg58-4A, dla ktorego stwierdzono QDWE(C)-4A i QSUCg(C)-4A.2, wtej samej
populacji mapujacej, Dashti i wsp. (2007) zmapowali liczbg ziaren z ktosa, a Habash i wsp.
(2007) zawartos¢ chlorofilu i biatek rozpuszczalnych w lisciu. Przy sasiednim markerze,
Xgwm165.3-4A, poza QMALF.(C)-4A.3 oraz DWE (C), DWE (D), SUCEe (C), znaleziono
QTL syntetazy glutaminowej licia (Habash i wsp., 2007). Dla wszystkich otrzymanych
w niniejszej pracy QTL w regionie 4A.11l, w tym masy klosa i zawartosci w nim sacharozy,
warto$¢ podwyzszajaca cechy ma allel SQ1 podobnie, jak w przypadku liczby ziaren z ktosa
(Dashti i wsp., 2007). Natomiast Habash i wsp. (2007) odnotowat w tym regionie korzystny
wplyw allela rodzica CS na cechy zwigzane z lisciem, jak: $§wieza masa czy zawartosc:
chlorofilu, syntetazy glutaminianowej oraz biatek rozpuszczalnych. Takie pogrupowanie
cech moze $wiadczy¢ 0 zwigzku tego obszaru ze starzeniem si¢ lisci i uwalnianiem zapaséw
weglowodanowych todygi do tworzacych si¢ W ktosie ziaren, co jednak wymaga dalszych
badan.

5.4.6. Chromosom 7A

Niezaleznie od traktowania (C, D), jak wskazujg niniejsze wyniki, na chromosomie
7A znajduja si¢ loci, ktore warunkujg suchg mas¢ klosa pedu gltéwnego, liczbe ziaren
| biomas¢ czesci nadziemnych oraz ogolng zawarto$¢ cukrow rozpuszczalnych w lisciu
flagowym. Na mase ktosa na tym chromosomie in plus dziatajg allele genow pochodzacych
od SQ1, na co wskazujg wszystkie QTL zmapowane w trzech latach (2011, 2012, 2013),
zaro6wno W kontroli jak i w suszy. Dla liczby ziaren QTL zidentyfikowane w dwu odlegtych
miejscach (41,8 cM oraz 182,2-183,4 ¢cM), niezaleznie od traktowania i W réznych latach

wskazujg na pozytywny wptyw allela CS w pierwszej oraz SQ1 w drugiej lokalizacji.

Region 7A.V, dla ktorego wykryto stabilne QTL: suchej masy klosa oraz liczby
ziaren ibiomasy (C, D), zawiera takze loci kontrolujace plon w roéznych warunkach
stresowych (niedobor sktadnikéw odzywczych, susza i zasolenie), na co wskazuja badania
przeprowadzone przez zespot prof. Quarrie (2005). Ponadto w tym regionie
zidentyfikowano w niniejszej pracy QTL zawartosci glukozy i maltozy w doktosiu w suszy,
co potwierdza wyniki uzyskane przez Snape i wsp. (2007) dla QTL zawartosci cukrow
rozpuszczalnych w todydze przy Xpsp3094.1-7A. Poza zawartoscig maltozy, wszystkie

zmapowane loci w populacji CSDH, takze plon w pracy Quarrie i wsp. (2005) czy §wiezg
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mas¢ liscia w badaniach Habash iwsp. (2007) cechowat ujemny efekt addytywny CS.
Obecnos¢ allela SQ1 w tym regionie jest korzystna dla ksztattowania plonu w populacji
CSDH. Obecno$¢ w regionie 7A.V loci plonu i jego sktadowych oraz zawarto$ci cukrow w
todydze — w tym glukozy — moze wynika¢ z obecno$ci w nim gendw zwigzanych

z uwalnianiem rezerw weglowodandéw zapasowych, co jest kluczowe w stresie suszy.

5.4.7. Chromosom 2D

Region 2D.l zawiera liczne QTL zwigzane z zawartoscig cukrow rozpuszczalnych
w lisciu flagowym i doktosiu. Dominujg w nim QTL warunkujace ogdlng zawarto$¢ cukrow
w obu badanych srodowiskach oraz zawartos¢ glukozy, fruktozy i maltozy w suszy. Metoda
CIM zidentyfikowano rowniez pojedynczy QTL zawartosci glukozy w doktosiu
w warunkach kontrolnych. Ponadto region ten jest stabilny pod wzgledem QTL zawartos$ci
glukozy w lisciu — zaréwno w warunkach optymalnego nawodnienia, jak i stresu suszy.
Dodatkowo warunkuje on zawarto$¢ fruktozy (C, D), maltozy (C) oraz sacharozy (C) w tym
organie. Yang i wsp. (2007) zmapowali przy markerze Xwmc453 — zlokalizowanym w
wyznaczonym na mapie CSDH regionie 2D.l1 — QTL zawartosci cukrow rozpuszczalnych
w todydze w fazie kwitnienia (Yang iwsp., 2007), a Wang i wsp. (2015) QTL
przewodnictwa szparkowego w suszy na etapie wypetniania ziarna. W poblizu tego markera
Acufa-Galindo i wsp. (2015) zidentyfikowali MQTL19 kontrolujacy: mase tysigca ziaren,
mase¢ ziarna, biomas¢ i dojrzatos¢, SPAD oraz WSC. Natomiast przy markerze wPt-0330,
zidentyfikowano QTL plonu, masy tysigca ziaren, dni do ktoszenia, liczby pedow, dtugosci
I szerokosci liscia flagowego, wigoru nasion oraz wysokosci roslin (Bennett 2012; Bennett
I wsp. 2012 b). Marker Xgwm102, zlokalizowany w tym samym regionie, jest sprzgzony z
QTL warunkujacymi mase tysigca ziaren, liczbe ziaren, cechy biometryczne, wysoko$¢
roslin oraz wydajno$¢ fotosyntezy (Acuna-Galindo iwsp., 2015; Genc iwsp., 2013;
Maphosa i wsp., 2014). Habash i wsp. (2007) przy markerze Xm72p78.4a zlokalizowali
QTL syntetazy glutaminianowej-w lisciu. W badaniach wlasnych pomigdzy markerami
Xwmcl8 oraz wPt-2761 zidentyfikowano QTL warunkujace zawartos¢ glukozy (C, D),
fruktozy (D) oraz maltozy (C) w lisciu, WSC i glukozy w doktosiu (D). W tym samym
regionie wykryto QTL: liczby ziaren z klosa (Zhang iwsp. 2016), wysokosci ro$lin
(Griffiths i wsp., 2012; Wang i wsp., 2010) oraz przewodnictwa szparkowego (Wang i wsp.,
2015). Poza tym, przy markerze Xwmcl18, Rebetzke i wsp. (2008) oraz Acuiia-Galindo
i wsp. (2015) zmapowali QTL WSC w todydze pszenicy. Ostatnia grupa QTL w regionie

2D.I kontrolujagca zawarto$¢ fruktozy (C) wlisciu oraz ogdlng zawartos¢ cukrow
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rozpuszczalnych (C, D) i glukozy (C) w doktosiu miesci si¢ pomigdzy markerami Xgwm539
oraz wPt-3728. Dwa zespoty badawcze (Li i wsp., 2015b; Zhang i wsp. 2016) przy tym
samym markerze Xgwm539 wykryli QTL liczby ktoséw, masy klosa, Srednicy ziarna oraz
TGW. Natomiast Cui i wsp. (2014) oraz (Kumar i wsp. (2009) zmapowali, w tym samym
regionie QTL warunkujacy odpowiednio plon ikolor ziarna. W badaniach wtasnych,
wszystkie QTL zlokalizowane w regionie pomigdzy markerami Xgwm539 i wPt-3728 — w
tym warunkujgce zawartos¢ cukrow w lisciu flagowym i doktosiu — podwyzszajg wartos¢
badanych cech w obecnosci allela CS. Osipova i wsp. (2016), przy markerze Xgwm539,
zidentyfikowali loci kontrolujgce biomas¢ i przewodnictwo szparkowe oraz rowniez opisali

korzystny wplyw allela CS w tym obszarze na tolerancje na stres suszy.

Zaprezentowane badania przedstawiaja kompleksowe podejscie do problemu
adaptacji T. aestivum L. do stresu niedoboru wody w glebie. Niniejszym podjeto probe
opisania genetycznych adaptacji pszenicy do stresu suszy, w oparciu o zawarto$¢ cukrow w
organach asymilacyjnych — lisciu, doktosie i ktosie pszenicy — jako potencjalnego wskaznika
plonowania w warunkach deficytu wody w glebie. Regiony i markery zidentyfikowane
osobno dla kazdego z elementow sktadowych plonu i zawartosci cukrow W lisciu flagowym,
doktosiu i ktosie, stabilne w latach w stresie suszy lub przy optymalnym nawodnieniu gleby,
a takze dla obu analizowanych grup roslin (C, D) oraz wspolne dla r6znych cech — stanowig
solidny fundament dalszych badan, ktére nalezy poprowadzi¢ w kierunku pordéwnan
miedzypopulacyjnych, zréznicowanych wedle $rodowisk i pozioméw nawadniania,
a dostepnych juz czgsciowo W literaturze. Kolejnym krokiem powinno byé¢, w oparciu
0 wyrdznione W pracy markery iregiony, wskazanie genéw kandydujacych

odpowiedzialnych za obserwowang zmienno$c¢.
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Tabela 17. Markery zwigzane z QTL kontrolujgcymi elementy sktadowe plonu i zawartos¢ cukrow w pszenicznej populacji mapujgcej — poréwnanie

z danymi literaturowymi

Chr. Marker Cechy Allel podwyzszajacy QTL w literaturze u pszenicy
warto$¢ cechy Cecha Zrodlo
1A | Xpsr2019.1 | GWP (D), WSCs (D) i WSCe (D) | CS
Xpsr575.1 | GWP (C) i GLUFL (D) CS wypelienie ziarna Xie 1 wsp. (2015, 2016)
2A . DWP - CS,
Xm69p78.9 | DWP (C) i MALE (D) MAL: - SO1
DWE (D), DWP (C), MALf (C) | DWE i MALq —SQ1 . I
A Xgwm?2 i GLUE (D) DWP i GLUz — CS wysokos¢ Griffiths i wsp. (2012)
. : GWP i MALe (D)- CS,
rPt-9057 | GWP (D) i SUCk(C)iMALe (D) | gjc,, — 501
meta-QTL (biomasa,
WSC, plon, TGW,
wypetnienia ziarna,
wysokos¢, liczba Acufia-Galindo i wsp. (2015);
DWE, (C, D), SUCk (C, D), I zageszczenie Tyagi i wsp. (2015);
Xwmed20 | \iaLA (©) SQl Klosow, Yang i wsp. (2007):
4A ktoszenie/kwitnienie) | Fu i wsp. (2011)
zawarto$¢ sacharozy
w ziarnie, WSCp;
cechy ziarna
liczba ziaren/ktos, - _
Xmwg58 | DWE (C, D) i SUCk (C) so1 biatka rozpuszczalne, | Desnt 1 Wsp. (2007);
., .. | Habash i wsp. (2007)
barwa ekstraktu liScia
DWE(C), FRUr. (C), GLUp (D),
s5a | XOWME39L 1 o) e (C), FRUE (C, D) CS
Xm71p77.8 | GWP (C), GLUE (C), FRUE (C) CS barwa ekstraktu liscia | Habash i wsp. (2007)
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GWP (C), GLUr_ (C), FRUr. (C),

Xpsr1202 | GLUr (D), GLUE (C, D), FRUE | CS
(C,D)
srednia
GWP (C), DWP (C), GLUp (D) produktywnos¢ .
Xpsr575.2 | WSCe (D), GLUE (C, D), SaS{V o ewp | (C.D) syntetaza az;zg'h' P, (%ggg%’)
FRUE (C, D) Yid glutaminianowa p-
w lisciu
DWP (C), WSCr. (D), GLUr (C, | DWP, WSCs, GLUs,
Xpsr426.1 | D) WSCe (D), GLUE (C, D), GLUe, FRUE — CS,
FRUE (D) WSCrL - SQ1
DWP (C), MALp (D), WSCt (D),
XpsridS | G| Ue (D), FRUE (D) CS
Cukry w doktosiu
6A | Xpsp3029.1 | SO (8) WSCr (C). FRUR (C). | “g1, wysokosé Griffiths i wsp. (2012)
i GNP - CS
GNP (C, D), GWP (C), DWP (C) | GNP, GWP, DWP -
WPE4835 | {vel Q) Cs,
FL WSCr - SQ1
7A DWE (C, D), GWP (C)i WSCe | DWE i GWP —SQL,
Xm21p766 | (i) WSC. - ca
WPt-4637 | DWE (C, D) i WSCr (C) 01
Xmb51p65.7 | DWE (C, D), GNP (D), GLUp (D) | SQ1
, WSCr - SQ1 e s .
Xm43p78.7 | GWP (C), WSCr (D) i WSCpr (D) GWP i WSCr — CS $wieza masa liScia Habash i wsp. (2007)
. GWP _Cs,
1B | WPL§425 | GWP (). DWP (O)iGLUA ©) | &\) ~do1
Xm67p77.5 | GWP (C, D) i WSCs (C) \C/;VVSV(I;p—S(?Sl liczba ziaren/klos | Dashti i wsp. (2007)
2B | WPt-666389 | DWP (C) i SUCH (C) 01
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GWP —-CS

3B | wPt-2298 | GWP (D) i FRUp (C) FRU» _SOL
Dhugo$c¢ doktosia,
SSI, plon (C, D; przy
roznym poziomie N, | ¢ \wen (2015):
DWP (C, D), FRUFL (D) i WSCp %)f/@’ssbrliidr;nf;soleniu) Dashti 1 wsp. (2007);
4B Rht-B1 P CS ) . " | Habash i wsp. (2007);
© masa tysigca ziaren, Quarrie | wsp. (2005).
WSC (1(3(,1yga)’ .. | Rebetzke i wsp. (2008);
wysokos¢, zawartosé
azotu w todydze
i ziarnie,
o | xm72p783 (EB);NP (C), SUC (0) i MALrL (C, | cg/501
Xpsr806.2 | DWP (D) i GLUE (C) SQ1
DWE (C, D), WSCr_ (D), SUCeL
WPE6247 | D VAL (D) SQ1
Meta-QTL
(wypelnienie ziarna,
fotosynteza, masa
ktosa); chromosom Acuna-Galindo i wsp. (2015);
S aWm325 ng (((:['))D)F,I;/\lleczt)g[i))l\’/lAL DWE i FRUr— SQ1, | homologiczny (6D): | Griffiths i wsp. (2012);
6B g ©) FLAE) PR 5 | MALe-CS cechy morfologiczne | Tyagi i wsp. (2015);
ziarna; Wang i wsp. (2015)
przewodnictwo
szparkowe),
wysokos¢
DWE (C, D), WSCr. (D), GLUFL T
wPt-2424 | (D), FRUEL (C, D), SUCr (C) | SQ1 Koncentracji Na Genc i wsp. (2013)

i MALE (D)

w stresie zasolenia
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DWE (C, D), GNP (C), WSCrL

DWE i WSCr — SQ1

WPt-2000 | ¢ 'b) GLUr (D), FRUR(C,D) | GNP -CS
DWE (C, D), WSCr (D). GLUR | g1 wviatkiem
WPt-9791 | (C, D), FRUFL (C, D), SUC (C) | prr/ ME
i MALE (C, D) E
DWE (C, D), WSCr (C, D), o
WPt-5461 | GLUFL (D), FRUFL (C, D), f/l%ll’_za wyjatkiem
SUCFL (C) i MALE (C, D) E
DWE (C, D), GNP (C), WSCr. | DWE, WSCr, GLUrL
wPt-3060 | (C, D), GLUFL (C, D), FRUFrL (C, | i FRUFL -SQ1, SPAD Bennett i wsp. (2012b)
D), MALE (C, D) GNP i MALE — CS
Plon (w kontroli, przy
DWE (C, D), GNP (C), WSCr. | GNPiMALg—Cs | iskim poziomie N, obach e, (2007
Xm87p78.5a | (D) i GLUFL (C, D), FRUFL (C, | DWE, WSCr, GLUg | ;Pr MM ) Qﬁaffi e (2005)'
D), MALE (C, D) i FRUFL - SQ1 U gIeby), p- (2005)
zawartosc azotu
w todydze i w ziarnie
WSCs, GLUp, FRUp,
GNP (C), GWP (D), WSCrL (C), | MALs, SUCp i FRUE
wptazog | SUCHL (C, D), WSCs (C), GLUp | - CS
(D), FRUr (C, D), MALs (D), GNP, GWP, WSCrL
SUCs (D), FRUE (D) i SUCE (D) | - SQ1
7B SUCFL —CS/SQ1
DWE (C, D), GNP (D), GLUp | DWE i GNP —SQ1,
tPt-7360 | (D), FRUp (D), SUCH(D), MALs | GLUp, FRUp, SUCs
(D) i MALE (D) i MALp — CS
. DWE — SQL,
WPt-664114 | DWE (D) i GLUFL (D) GLUA Cs
\p | WPL-732602 | DWE (C) i MALE (D) AL o5
WPt-734057 | DWE (C) i WSCr. (D) SQ1
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DWE — SQ1,

plon w stresie

2D wPt-9749 | DWE (D) i WSCr. (D) WSCrL — CS Jasolenia Azadi i wsp. (2014)
3D | Xdupwl73 | DWP (C), GLUE (C) i FRUEg (D) SQ1 biatka rozpuszczalne | Habash i wsp. (2007)
GWP - CS
GWP (C), MAL5 (C), GLUE (C, ’
5D Ibf ) MALp, GLUE, FRUE
D), FRUE (C, D) i MALE (C) i MALe — SO1
. DWE -SQ1
6D Xbarcl75 | DWE (D) i GLUrL (D) GLUr - CS
WPt-732626 | DWP (D), GLUF. (D) i FRUF (C) | SQ1
Xwmc463 | DWP (D) i FRUg. (D) SQ1 WSCp Yang i wsp. (2007)
Syntetaza
DWP (C, D), GLUrL (D), FRUFL £ .
Xbarc154 (D), SUCs (C) i MAL» (D) SQ1 g!utamlnlanowa, Habash i wsp. (2007)
biatka rozpuszczalne
7D GWP (C), WSCr (C), GLUp (C) | CS, za wyjatkiem
AwWmelST | ERUR (C) WSCr
DWE (C), GWP (C), FRUr_ (C), | CS, za wyjatkiem Meta-QTL Acuiia-Galindo i wsp. (2015);
Xgwm37 ' ' ' ’ (fotosynteza, ' ’

GLUs (C) i FRUs (C)

DWE

korzenie), SPAD

Yang i wsp. (2016)

*Stabilne locus cech zaznaczono przez pogrubienie
Chr. — chromosom
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Tabela 18. Markery zwigzane z QTL kontrolujgcymi zawartos¢ cukrow w pszenicznej populacji mapujgcej CSDH — porownanie z danymi

literaturowymi
Chr. Marker Cechy Allel podwyzszajacy QTL w literaturze u pszenicy
warto$¢ cechy Cecha Zrédlo
WSCk (D), GLUE (D), . o Griffiths i wsp. (2012);
Xpsp3151 FRUE (D) i MALE (D) CS Wysoko$¢, czas do kwitnienia Habash i wsp. (2007)
1A Na chromosomie homologicznym
. (1D): meta-QTL (wypetnienie Acufia-Galindo
Xbarc148 | GLUe (D) | WSCe (D) SQ1 ziarna, dwa QTL wysokosci, TGW, | i wsp. (2015)
WSC i plonu)
Xbarcs WSCrL (D), FRUFL (D) WSCrL i FRUFL - CS,
2A i MALE (D) MALEe - SQ1
Xpsp2151.3 | GLUfL (D) i FRUEL (D) SQ1
: SUCrL— CS
3A wPt-8892 | SUCFL (D) i SUCp (D) SUCs — SO1
XDsr392.1 MALFL(C, D), GLUp(D), | SQI, za wyjatkiem Masa tysigca ziaren, barwa Dashti i wsp. (2007);
P ' FRUp (D) i SUCp (C) SUCp ekstraktu liscia Habash i wsp. (2007)
] WSCkL (D), SUCkL (D)
" wPt-5935 i SUCk (C, D) CS
SUC» (D), GLUE (D), Metg-QTL (kloszenle/kwr[.meme, Acuna-.GaI_InFio I wsp.
Xwmc258 FRUE (C, D) i MALE (C) CS HI, liczba ziaren, masa tysigca (2015); Griffiths i wsp.
et 3 ziaren), wysokos¢ (2015)
Xpsp3028 | GLUp (C) i SUCE (C) CS Zawarto$¢ azotu W ziarnie Habash i wsp. (2007)
7A wPt-9796 | WSCkrL (C, D) CS
WSCkL (D), MALFL (D),
28 | WPE274 G5l ue(c, D)iGLUE (€) | P
wWPt-3949 | WSCr. (D) i SUCFL (D) SQ1
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Chr. Marker Cechy Allel podwyzszajacy QTL w literaturze u pszenicy
warto$¢ cechy Cecha Zrédlo
SUCEL (C), MALE. (D) SUCH — CS Syntetaza glutaminowa, biatka
Xwmc25b i WSC» (D) MALs i WSCs — SO1 rozpuszczalne, zawartos¢ azotu Habash i wsp. (2007)
W todydze
i GLUrL (C), FRUg (C) GLUrL i FRUf_ - CS,
WPEB072 | i MALR (D) MALe - SQL
Xm65p64.5 | WSCrL (C) i MALE (C) CS
) SUCp (D) i WSCE (D),
3B wPt-4209 FRUE (D) CS
4B | Xm62p64.4 | SUCk (D) i MALF (D) | CS SSI Dashti i wsp. (2007)
GLUp (D), MALr (C) liczba ziaren z ktosa, SSI; Dashti 1 wsp. (2007);
Xm51p65.4 i WSCk (C) SQt zawarto$¢ azotu W ziarnie Habash i wsp. (2007)
QTL biatek rozpuszczalnych;
wypelnienie ziarna; masa tysiaca
5B ziaren, zawarto$¢ wody W ziarnie; .
. ’ . " | Habash i wsp. (2007);
Xpsr580 | SUCFL (D) i MALFL (D) CS na homgloglc;nym (5D) ‘ Xie i wsp. (2015, 2016)
wypehienie ziarna, masa tysiaca
ziaren, TGW, zawarto$¢ wody
W ziarnie, masa tysigca ziaren
6B | Xgwm608.3 | GLUFL (C) i FRUFL (C) SQ1 Meta-QTL cech ziarna Tyagi i wsp. (2015)
WSCrL (C), SUCEL (D), WSCkL i SUCFL (D) . —
8 | xmsoo77 | MALe (D), GLU: (D), | -SQL ip"iz (i;gzr{lnz'z:(')?;ﬁoz'?g'i N | Habash i wsp. (2007);
PP 1 FRUR (D), SUCH (D), MALEL, GLUp, SUC, | P2 1PN 2080 S EEOY): | Quarrie i wsp. (2005)
MALp (D) i WSCE (C) MALp i WSCe - CS
1D | wPt-732102 | WSCrL (C) i WSCr (C) CS
20 | wpt-732876 | MALR (C). GLU (D), | g

FRUp (D), MALr (D)

154



Chr. Marker Cechy Allel podwyzszajacy QTL w literaturze u pszenicy
warto$¢ cechy Cecha Zrédlo
GLUrL (C, D), FRUFL
wPt-2761 (D), WSC» (D) CS
wPt-4413 !:RUF" (C), WSCr (C, D) CS Plon (kontrola i stres zasolenia) Azadi i wsp. (2014)
i GLUp (C)
. SUCp-CS
wP1t-668239 | SUCp (D) i MALE (D) MALe - SO1
wPt-730613 | WSCrL (D) i SUCFL (D) CS
WSCk (C), GLUE (D)
3D wPt-4569 i FRUE (C) SQ1
MALp (C), WSCk (D),
Xcfd3 GLUE (C,D)i FRUE (C, |SQ1 Czas wypetniania ziarna Habash i wsp. (2007)
D)
P ©) W5 0 s g i
Xm77p64.8 | GLUE (C, D), FRUe (C, |SQ1 <8 1oZp ,’, Habash i wsp. (2007)
. kwitnienia, zawarto$¢ azotu
D) i MALE (C) g
w ziarnie
5D Plon, meta-QTL (biomasa, liczba
ziaren, zageszczenie ktosow/m?, Acufia-Galindo i wsp.
masa tysigca ziaren), biomasa; (2015);
MALe (C), FRUp (C), odporno$¢ na FHB, liczba Lu i wsp. (2014);
Xgwm292 | WSCk (C), GLUEe (C,D) |SQ1 ziaren/ktos, wysoko$¢ rosliny, Naroui i wsp. (2012);

i FRUE (C, D)

liczba ktoskow/klos, liczba
ktoskow, dni do kwitnienia

(w trzech srodowiskach), dni do
kloszenia, RWC

Osipova i wsp. (2016);
Zhang i wsp. (2014);
Zori¢ i wsp. (2012)
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Chr. Marker Cechy Allel podwyzszajacy QTL w literaturze u pszenicy
warto$¢ cechy Cecha Zrédlo
Xgwm212 MALe (C), GLUp (C), D meta-QTL (dyskryminacja izotopu | Acufia-Galindo i wsp.
GLUE (C, D), FRUE (C, i/lthza wyjatkiem wegla, masa tysiaca ziaren, plon); (2015);
D) i MALE (D) : liczba ziaren/m? Genc i wsp. (2013)
Xm62p64.9a | FRUFL (D), MALFL (D),
FRUR — SQ1
(S)LUE (C, D), FRUE (C, MALf — CS
6D | wPt-667005 | WSCr. (C), MALFL (C) WSCrL - CS
i GLUE (C) MALr i GLUE - SQ1
Xgwmaed | yiaL» () Ccs Meta-QTL (wysoko$¢, plon) é‘aulrg‘;'ea“”do HWSP.
WPt-665166 | WSCrL (D), FRUFL (D)

i WSCs (D)

CS

*Stabilne locus cech zaznaczono przez pogrubienie
Chr. — chromosom
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Tabela 19. Markery zwigzane z QTL kontrolujgcymi elementy sktadowe plonu w pszenicznej populacji mapujgcej CSDH — porownanie z danymi

literaturowymi
Chr. Marker Cechy Allel QTL w literaturze u pszenicy
podwyzszajacy Cecha Zrodlo
wartos¢ cechy
LA | WPt-731190 | GNP (D), GWP (D)iDWP (D) | CS
Xm21p76.5 | GNP (C), GWP (C) i DWP (C) | CS
5A wPt-1903 | GWP (C), GNP (C) i DWP (C) | CS
Plon (C, D, w stresie niedoboru
sktadnikow odzywczych, przy niskim,
DWE (C, D), GWP (C), GNP $rednim i wysokim poziomie N, Habash i wsp. (2007);
A | Xm68p78.6 (C) i DWP (D) SQl W Suszy i przy réznym zasoleniu), Quarrie i wsp. (2005)
syntetaza glutaminowa, biatko w lisciu,
zawarto$¢ azotu W todydze
Griffiths i wsp. (2012);
WSC w todydze, wysokosé; SPAD; 'F;L;)Z‘t’zﬁe (izx?viga)('zoosy
4B Xgwm149 GNP (C) i GWP(C) SQ1 masa ziarna; cechy morfologiczne .. TR
siarna Tyag_l i wsp. (2015);
Xue i wsp. (2008);
Yang i wsp. (2016)
. biatka rozpuszczalne/ li§¢; liczba Habash i wsp. (2007);
5D Xcfd57 GNP (C), GWP (C)i DWP (C) | CS Klosow/ rosline Liu i wsp. (2014)

Chr. — chromosom

157




PODSUMOWANIE | WNIOSKI

1.

Ostra susza wywoluje obnizenie badanych parametréw plonu oraz ogolnej
zawartosci cukrow rozpuszczalnych zarowno w liSciu flagowym, jak i doktosiu

i ktosie roslin pszenicy, w porownaniu do warunkéw kontrolnych.

Przy optymalnym nawadnianiu zawarto§¢ cukrow rozpuszczalnych w lisciu
flagowym jest najsilniej skorelowana z elementami sktadowymi plonu, a najstabiej
w doktosiu. W warunkach suszy, zawarto$¢ cukrow rozpuszczalnych we wszystkich
badanych organach (lisciu, doktosiu i klosie) jest stabiej skorelowana z elementami

sktadowymi plonu, w poréwnaniu do optymalnego nawadniania.

Ogodlna zawarto§¢ cukrow rozpuszczalnych rozpuszczalnych mierzona podczas
wypelniania ziarna, jest dobrym wskaznikiem plonowania pszenicy w réznych

warunkach nawodnienia gleby.

Zidentyfikowano 438 QTL kontrolujacych elementy sktadowe plonu i zawartos¢
cukrow w organach asymilacyjnych pszenicy, w warunkach optymalnego
nawodnienia oraz stresu suszy. Byly one rozmieszczone na wszystkich
chromosomach pszenicy. Zmapowano poréwnywalng liczbe QTL determinujacych

badane cechy w kontroli (224 QTL) oraz w stresie suszy (214 QTL).

Po raz pierwszy dla pszenicy zidentyfikowano QTL warunkujgce zawarto$¢ cukrow

w lisciu oraz w klosie, zwigzane z odpowiedzig na stres suszy glebowe;.

Sto trzydziesci cztery QTL elementow sktadowych plonu zidentyfikowano na 20
chromosomach (za wyjatkiem 4D), wtym najwigkszg taczng liczbe dla obu
traktowan otrzymano dla grupy 7 (32 QTL), 6 (24 QTL), 5 (23 QTL) oraz 1 (21
QTL). Najwigkszy wplyw na ksztalttowanie elementow sktadowych plonu maja
chromosomy: 7A, 6B, 5A oraz 1A.

Dla zawartosci cukrow rozpuszczalnych w wodzie we wszystkich badanych
organach opisano tacznie 312 QTL; w tym w lisciu flagowym 136 QTL, w doktosiu
90 QTL, aw klosie 86 QTL. Najwigcej QTL zawarto$ci cukrow w warunkach
kontrolnych w lisciu zlokalizowano na chromosomie 6B, w doklosiu na 7D i 6A,
a w klosie na 5D i 5A. W warunkach suszy glebowej najwiecej QTL zmapowano
w liciu na chromosomie 6B, w doktosiu na 2D, 3B i 5B, a w klosie na chromosomie

1A.
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8.

10.

11.

Regiony skupiajace QTL determinujace elementy sktadowe plonu i zawarto$é
cukrow rozpuszczalnych obserwowano na chromosomach: 1A, 1B, 1D, 2A, 2B, 2D,
3B, 4A, 5A, 5B, 5D, 6A, 6B, 7A i 7B, wérod ktorych najwigcej QTL wykryto na
chromosomach 6B, 7B oraz 5A, co moze wskazywac, ze badane cechy znajduja si¢

W duzej mierze pod kontrolg wspolnych obszar6w genomu pszenicy.

Na mapie genetycznej wyrdzniono 77 regionow, wsrod ktorych stabilne QTL
przynajmniej dwu réznych cech, zlokalizowano w jedenastu regionach: 4A.1, 4A.111,
5A.11, 5ALLIT, 7TALV, 2B.1, 2B.11, 2B.111, 6B.11, 7B.1, 2D.I.

Wséréd markeréw molekularnych sprzezonych z badanymi cechami wskazano te,
ktore moga by¢ przydatne do selekcji odmian pszenicy tolerancyjnych na stres suszy

glebowe;j.

Populacja pszenicy CSDH, jest dobrym modelem badan podloza genetycznego
zawartosci cukrow oraz ich zwigzku Zzelementami skladowymi plonu,

W zréznicowanych warunkach nawodnienia gleby.
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Streszczenie

Susza jest istotnym czynnikiem obnizajacym wysoko$¢ plonu zb6dz, w tym pszenicy.
Zmiany metaboliczne zachodzace pod wplywem stresu suszy dotyczg miedzy innymi
gospodarki cukrow.

Celem badan byta identyfikacja loci cech ilosciowych (QTL), do ktorych nalezaty
wybrane elementy sktadowe plonu | zawarto$¢ cukrow rozpuszczalnych w trzech organach
ro$lin pszenicy takich jak: lis¢, doktosie i ktos, oraz analiza rozmieszczenia wykrytych QTL
na chromosomach w warunkach stresu suszy glebowej i optymalnego nawodnienia.

Materiat dos§wiadczen niniejszej pracy stanowila populacja mapujaca skladajaca si¢
Z 94 linii podwojonych haploidéw pszenicy. Mapa genetyczna populacji zawierata 920
markeréw molekularnych obejmujacych tacznie dlugos¢ okoto 4040 cM. Wegetacje roslin
prowadzono w uprawie wazonowej w otwartym tunelu wegetacyjnym, zabezpieczonym
przed opadami deszczu, w latach 2010-2013. Wzrost roslin odbywat si¢ w warunkach
zblizonych do naturalnych przypadajacych na okres wiosenno-jesienny (V-1X).
Ograniczenie nawadniania w celu uzyskania suszy utrzymywano przez okres 4 tygodni dla
ro$lin w stadium krzewienia (lata: 2010, 2011 i 2012) oraz w stadium strzelania w zdzbto
(rok 2013). Okres$lono elementy sktadowe plonu: liczbe imasg ziaren oraz biomasg
z rosliny. W ostatnim dniu trwania suszy, w latach 2010-2013, zebrano liscie flagowe
aw 2011-2013 dodatkowo doktosia i ktosy pedow glownych, w celu okreslenia zawartosci
cukrow. Analizy QTL prowadzone byly przy pomocy programu Windows
QTLCartographer metodg analizy regresji liniowej oraz zlozonego mapowania
przedziatowego.

Dla 19 badanych cech stwierdzono istnienie 77 regionéw rozmieszczonych na
wszystkich chromosomach T. aestivum L. Najwazniejsze grupy sprzg¢zen ksztattujace
elementy sktadowe plonu i zawarto$¢ cukrow rozpuszczalnych byty na chromosomach: 1A,
1B, 1D, 2A, 2B, 2D, 3B, 4A, 5A, 5B, 5D, 6A, 6B, 7A i 7B, wsrdd ktorych najwiecej QTL
wykryto na chromosomach 6B, 7B oraz 5A. Wskazanie regiondéw genomu pszenicy
z wystepujacymi QTL pozwolito na wytypowanie markeréw molekularnych najsilniej
sprzezonych z badanymi cechami ilosciowymi. Wspodlna i powtarzalna lokalizacja
elementow sktadowych plonu i zawarto$ci cukréw rozpuszczalnych swiadczy 0 zwigzku

analizowanych cech.
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Abstract

Drought is the most important factor decreasing yield of cereals, including wheat.
Metabolic changes under drought stress are related to alterations in carbohydrates
concentrations.

The aim of the study was the identification of quantitative trait loci (QTLs), for
selected yield components and water soluble carbohydrates in three parts of wheat: flag leaf,
peduncle and ear, and also the analysis of the distribution on chromosomes of detected QTLs

under drought stress conditions and under optimal irrigation.

Plant material of this work was the mapping population consisting of 94 doubled
haploid lines of wheat. The genetic map of the population with a total length of about 4040
cM, contains 920 molecular markers. Plant were grown in the pots at the vegetation tunnel,
protected against rain, in 2010-2013. Plant growth took place in conditions similar to the
natural within the period of spring to autumn (V-1X). Limited irrigation was maintained for
4 weeks starting for the plants in the tillering stage (years: 2010, 2011 and 2012) and at the
stage of shooting (2013). Estimated yield components were: number and weight of grains
per plant and biomass. At the last day of drought treatment flag leaves, peduncles and ears
were sampled to determine the water soluble carbohydrates concentrations. QTL analyzes
were conducted using the Windows QTLCartographer Single Marker Analysis and

Composite Interval Mapping methods.

For 19 traits, 77 regions were located on all of the chromosomes of T. aestivum L.
The most important linkage groups for yield components and water soluble carbohydrates
were chromosomes: 1A, 1B, 1D, 2A, 2B, 2D, 3B, 4A, 5A, 5B, 5D, 6A, 6B, 7A and 7B,
among which the most QTLs were detected on chromosomes: 6B, 7B and 5A. Identification
of regions of wheat genome with QTLSs, led to point out molecular markers most strongly
linked to quantitative traits. Common and stable QTLs for yield components and water

soluble carbohydrates are the evidence for genetic relationships of analyzed traits.
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