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REPERELE CONCEPTUALE ALE CERCETARII

Actualitatea temei. In ultimul timp, productia de porumb creste la nivel global intr-un ritm
mai rapid decat a altor cereale, datorita rolului sau special ca principala cultura furajerd. Ponderea
porumbului in productia totala de cereale a crescut de la 29% in 2000 la 38% in 2017, iar In mai
multe tari aceasta crestere este mult mai mare (SUA - 84%, China - 42%, Brazilia - 83%, Republica
Moldova - 54%) [8]. Productia de porumb este in crestere datorita extinderii zonelor, imbunatatirii
tehnologiei agricole, precum si componentei genetice, care in tarile dezvoltate este acum de 1% pe an
[2].

In prezent, o mare importantd se acordd accelerdrii si optimizirii procesului de
ameliorare, deoarece metodele moderne de Tmbunatatire a caracterelor sunt costisitoare si fiecare
procent din crestere este mai scump decat in secolul trecut [2]. Un aport semnificativ in
reducerea timpului revine in prezent folosirii dihaploizilor, adica genotipurilor obtinute prin
dublarea genomului haploizilor, deoarece acestea permit obtinerea de linii consangvinizate
recombinante 1n termeni restransi si numar considerabil. Utilizarea acestora a devenit obligatorie
in centrele avansate de selectie, cum ar fi Pioneer, Monsanto, Limagrain, KWS, CIMMYT etc.
[23]. Oportunitatile dihaploizilor nu au fost inca valorificate pe deplin, iar identificarea noilor
modalitati de aplicare a acestora raméane o sarcina stringenta [16, 23, 30].

Dihaploizii, de regula sunt utilizati in principal pentru obtinerea in numar mai mare a
liniilor recombinante in schemele traditionale de ameliorare [23]. S-a dovedit ca dihaploizii sunt
eficienti in introgresia genelor particulare prin retroincrucigare [3, 21]. Teoretic, este posibila
introgresiunea simultand a mai multor gene, deoarece frecventa combinatiilor multigene in
dihaploizi creste de multe ori datoritd segregarii gametice 1:1 [16]. Aceasta caracteristica a
dihaploizilor permite directionarea selectiei pentru a pastra sau exclude grupuri intregi de gene si
a aplica noi scheme de selectie. Printre acestea putem mentiona identificarea noilor modalitati de
fixare a heterozisului, asociata cu utilizarea dihaploizilor [30, 45]. Este posibil ca implicarea
dihaploizilor sda permita obtinerea liniilor consangvinizate cu aceeasi productivitate ca a
hibrizilor si astfel sa rezolve problema fixarii heterozisului, care in pofida numeroaselor incercari
nu a fost inca solutionatd pentru porumb [43].
de organizarea genetica a caracterelor cantitative, care la moment este investigata fragmentar. Nu
exista o optiune decisiva pentru ipoteza de dominare sau supradominare. Gradul de manifestare a
efectului heterotic de catre loci nu este clar completament. Nu existd o claritate definitiva cu

privire la influenta interactiunilor non-alelice si raportul dintre efectele pozitive si cele negative

[9, 14].



Nivelul de cunoastere a organizdrii genetice a caracterelor cantitative determind de
asemenea, fiabilitatea modelarii predictive a procesului de ameliorare, careia in prezent se acorda
o atentie deosebitd, deoarece permite reducerea timpului, resurselor si sporirii eficientei la
implementarea noilor programe de ameliorare [2]. Eficienta optimizarii depinde intr-o anumita
masura de predictibilitatea fenotipului in baza genotipului, care este Inca nesatisfacatoare, ceea
ce, in mod special, impiedicd implementarea practicd a metodei de selectie genomica [27].
Fiabilitatea pronosticului depinde, printre altele, de gradul de cunoastere a interactiunilor
genetice, atat intraalelice, cat si interalelice. Prin urmare, studiul interactiunilor care stau la baza
organizarii genetice a caracterelor cantitative este In prezent o sarcind de importantad stringenta.

Analiza organizarii genetice a caracterelor cantitative este pusa in dificultate si de
influenta linkage-ului asupra estimarilor genetice. Efectele locilor adiacenti sunt dificil de
separat, motiv pentru care datele biometrice adesea pot fi interpretate neunivoc. Aceasta
problema exista atat in analiza clasica, cat si in analiza Quantitative Trait Loci (QTL). Metode
eficiente pentru aprecierea influentei linkage-ului nu au fost inca elaborate, ceea ce face dificila
evaluarea gradului mediu de dominare, numarului locilor activi, cat si a evaludrii separate a
efectelor pozitive si negative [9, 14].

Prezenta lucrare initiazd solutionarea acestei probleme prin elaborarea metodelor de
obtinere a unor estimari nedeplasate pentru analiza clasica si aplicarea lor in experientele cu
dihaploizii de porumb, in baza rezultatelor obtinute fiind propuse elaborari si noi metode de
selectie pentru plantele dihaploide.

Scopul lucrarii constd in identificarea elementelor de baza ale organizarii genetice a
heterozisului la porumb pentru optimizarea procesului de selectare a plantelor dihaploide,
orientatd spre crearea liniilor consangvinizate cu productivitate Tnalta.

Obiectivele cercetarii:

e Elaborarea metodelor de calcul ale valorilor nedeplasate pentru parametrii genetici neafectati
de fenomenul de linkage.

e Analiza genetica a heterozisului in testcross-urile liniilor dihaploide, obtinute in combinatiile
hibride de porumb Rf7xKul23 si MKO01xA619 pentru diferite caractere cantitative, cu
aprecierea urmadtorilor parametri: gradul mediu de dominare, orientarea efectelor de
dominare, numarul factorilor pricipali genetici activi, gradul de influenta a interactiunilor non-
alelice.

o Elaborarea metodei de apreciere a intervalului linkage-ului mediu intre locii caracterelor
cantitative §i utilizarea acesteia pentru verificarea corectitudinii estimarilor parametrilor

genetici.



e Elaborarea metodei de selectie orientatd spre acumularea in linia dihaploida a cat mai multor
alele favorabile ce apartin formelor parentale ale hibridului simplu pentru a obtine cea mai
productiva linie homozigota si a testa capacitatile sale prin simularea model.

e Efectuarea ciclurilor initiale ale selectiei dihaploide pentru combinatiile hibride de porumb
Rf7xKul23 si MKO1xA619 si evaluarea eficacitatii acesteia.

e Compararea progresului real al ameliorarii in combinatiile hibride Rf7xKu123, MKO1xA619
si aprecierea gradului de adecvare a modelului genetic aplicat.

Ipoteza de cercetare. Schema selectiei dihaploide elaborata este conceputa pentru natura
dominanti a heterozisului. In caz contrar, daca interactiunile supradominante sunt responsabile
pentru heterozis, schema propusd nu va atinge obiectivul preconizat - acumularea in linia
homozigota a cat mai multor efecte genetice responsabile de heterozis. Aplicabilitatea practica a
acestei scheme depinde, de asemenea, de alti factori (interactiuni nealelice, numarul de loci
activi si modul distributiei acestora in genom), insa doar natura supradominantd a heterozisului
face imposibild aplicabilitatea schemei propuse. Prin urmare, succesul schemei de selectie
suplimentata-restauratd depinde in primul rand de validitatea uneia dintre cele doud ipoteze
principale ale heterozisului - supradominanta si dominanta. In prezenta lucrare a fost necesari o
claritate intre aceste ipoteze, In cadrul analizei elementelor de bazad ale organizdrii genetice a
caracterele cantitative la porumb.

Metodologia de cercetare. Semintele haploide de porumb au fost obtinute prin metoda
matroclinica, polenizand plantele materne cu polen de la inductorii MHI si LHI [46]. Dihaploizii
au fost obtinuti prin tratamentul plantelor haploide cu colchicind conform metodei Deimling [7].
Analiza geneticd a caracterelor cantitative a fost efectuatd conform schemei experimentale NC-3
[5, 6], iar prelucrarea statistica a datelor — atat prin propriile metode, cat si elaborate anterior
(metoda Comstock-Robinson — evaluarea gradului mediu de dominare [5], metoda Wright [28] —
evaluarea numadrului de factori genetici eficienti, metoda Cavalli — testarea interactiunilor non-
alelice [31]). Pachetul software Excel a fost utilizat pentru modelarea numerica, prelucrarea
datelor si prezentarea grafica a rezultatelor.

Rezultatele stiintifice principale, inaintate spre sustinere

1. Metode noi de analiza statistica, inclusiv o metoda pentru calcularea estimarilor
nedeplasate ale parametrilor genetici patratici, in care efectul de linkage este eliminat si metoda
pentru estimarea pe intervale a linkage-ului medii intre locii activi, pe baza comparatiei
variantelor categoriilor diferite.

2. Argumente originale in favoarea teoriei dominantei pentru porumb care constau in

stabilirea valorilor dominantei medii nedeplasate, mai mici decat "1" si fundamentarea validitatii
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statistice a teoriei prin cresterea numarului de exemple ce sprijina teoria, de la 4 la 10.

3. Legitatile genetice ale heterozisului la porumb, care constau in prevalenta
interactiunilor dominante si semidominante directionate pozitiv, cu gradul mediu tipic de
dominare de 0,7 si cu unidirectionalitate ridicata; distributia partii principale a efectului heterozis
in cateva zeci de loci (aproximativ 30-70), dezechilibrul mediu de linkage intre care (0,04-0,07)
corespunde cu cel statistic asteptat.

4. Semnificatia interactiunilor homozigot-homozigote de tip complementar 1in
manifestarea unor caractere valoroase la dihaploizii de porumb care au o contributie
semnificativa in depresia consangvinizata.

5. Parametrul statistic nou de heterozis normalizat care permite interpretarea genetica a
datelor obtinute cu privire la manifestarea heterozisului la un grup de genotipuri.

6. Cis-efectul homozigotiei asupra recombindrii in segmentele marcate adiacente ale
genomului porumbului care contribuie la dublarea frecventei de crossing-over-ului.

7. Schema de selectie suplimentata-restaurata la plantele dublu haploide, orientata spre
combinarea maxima intr-0 linie consangvinizata a alelelor favorabile responsabile de heterozis, a
carei aplicare practicd a condus la crearea in cel de-al treilea ciclu de selectie a unei linii

consangvinizate, care este cu 30% mai productiva decat cea mai buna forma parentala.



CONTINUTUL TEZEI
INTRODUCERE. Este prezentata caracteristica succintd a lucrarii, inclusiv actualitatea
si importanta temei abordate, scopul si obiectivele cercetarilor, ipoteza de cercetare, sinteza

metodologiei si sumarul capitolelor tezei.

1. GENETICA HETEROZISULUI SI OPORTUNITATEA SELECTIEI DIHAPLOIDE

Au fost analizate metodele si oportunitatile geneticii biometrice. Sunt prezentate: 1) sinteza
conceptelor moderne ale naturii genetice a heterozisului si posibilitatea fixarii acestuia, 2)
principalele concepte ale heterozisului si concordanta lor cu datele experimentale; 3) metodele de
obtinere a liniilor dihaploide si de aplicare a acestora in ameliorarea plantelor; 4) insuficienta
cercetarilor cu privire la natura genetica a heterozisului, lipsa metodelor eficiente de fixare a
acestuia si informatiilor despre potentialul selectiv al dihaploizilor, toate acestea fiind un reper
pentru definirea scopului studiului — identificarea elementelor de baza ale organizarii genetice a
heterozisului la porumb pentru optimizarea procesului de selectare a plantelor dihaploide, orientat

spre crearea liniilor consangvinizate cu productivitate Tnalta.

2. MATERIALE SI METODE

Liniile dihaploide au fost produse in baza combinatiilor hibride biparentale hibride de porumb
Rf7xKul23 si MK01xA619. Formele parentale sunt linii cu maturizare medie si semitardive. Parintii
primului hibrid sunt linii semidentiforme, iar la al doilea hibrid sunt dentiforme. Liniile Rf7 si MKO1
se disting printr-o productivitate buna, Kul23— prin rezistenta la secetd. Productivitatea hibridului
MKO01xA619 este de 80-100 g/ha in anii favorabili. Hibridul Rf7xKul23 are productivitatea mai mica
— 60-80 g/ha, dar a fost inclus in cercetare datoritd eficientei ridicate de dublare a numarului de
cromozomi.

Haploizii au fost obtinuti prin polenizarea formelor materne cu polenul inductorului haploid,
in urma cdruia 0 parte a boabelor pe stiulete se dezvolta cu endosperm triploid si embrion haploid
purtand doar gene materne. Au fost folositi inductorit MHI si LHI creati la Institutul de Genetica,
Fiziologie si Protectic a Plantelor, care formeaza boabe haploide la nivel de 5-6% [37] si 10-15%
[25], si poseda sistemul de marker CRnj, care permite identificarea haploizilor datorita scutelumului
necolorat.

Din boabe cu embrion haploid, s-au obtinut plante haploide, ale caror genom a fost apoi
dublat. S-a folosit preponderent metoda Deimling [6]: varfurile plantulelor cu lungimea de 3-4 cm
au fost ciupite, iar plantulele — scufundate timp de 12 ore in solutie de colchicind 0,06%,

suplimentatd cu 0,5% DMSO, dupa care au fost clatite si transplantate in condifii de camp. De



asemenea, a fost utilizatd o metoda fara transplantare, prin tratarea directd in camp: solutia de
colchicind cu concentratia de 0,03-0,12% a fost administrata cu ajutorul unui fir de atd printr-0
gaurica mica care trece prin zona de crestere. Dublarea spontand a numarului de cromozomi a fost,
de asemeneca, utilizatd in cazul frecventei acesteia a fost mare. Plantele tratate au fost apoi
polenizate artificial, familia de boabe dintr-un stiulete fiind reprodusa in sezonul urmator ceea ce a
facut posibila obtinerea unei linii dihaploide (DH), genetic omogena.

Cele mai practice au fost metoda Deimling si, in unele cazuri, dublarea spontana. Linia
Rf7 a demonstrat o capacitate sporitd de dublare spontana a haploizilor (6-7%), determinata in baza
raportului dintre numarul stiuletilor cu boabe si numarul plantelor haploide aparute. Aceasta
insusire este mostenita la hibrizii obtinuti cu participarea Rf7. La hibridul Rf7xKu123 s-a constatat
o frecventi de dublare spontana deosebit de inalta (12-16%). La populatiile a caror pondere a
genomului Rf7 a depasit mai mult de jumatate, frecventa dublarii spontane a constituit circa 21-
22% [19]. Desi dublarea cromozomilor cu colchicina in conformitate cu metoda Deimling asigura
0 frecventa mult mai inalta, dublarea spontana suporta mai putine cheltuieli si permite pentru
aceste genotipuri sa Se obtina acelasi rezultat, dar cu consum majorat de seminte si poate fi
recomandat in cazurile in care factorul limitativ nu este numarul de seminte haploide, dar costurile
fortei de munca.

In primul ciclu de selectie, liniile DH au derivat din hibrizi F; (liniile din primul ciclu din
combinatia hibrida MKO1xA619 au fost obtinute si oferite cu amabilitate de doctorul habilitat
S.T. Cealik). Urmatoarea generatie de linii DH (al doilea ciclu) a fost selectatd din genotipurile
DHxP;, DHxP, sau DHXF;, unde simbolul DH semnificd una dintre liniile DH obtinute in
primul ciclu. Al doilea ciclu a fost realizat in diferite variante, rezultand diferite serii (seturi) de
linii DH. Al treilea ciclu a fost realizat In mod similar, folosind liniile DH obtinute in al doilea
ciclu. Ordinea obtinerii ciclurilor si seturilor este prezentata in Fig. 1.

Liniile dihaploide au fost testate pe loturile experimentale ale Institutului de Genetica,
Fiziologie si Protectie a Plantelor in perioada 2003-2019. Plantele au fost cultivate in conditii
fard irigare, cte 2, 3 sau 4 plante/m® densitatea carora s-a determinat in functie de sol si de
conditiile climatice. Pe parcursul anilor experientele au fost montate in 2-3 repetitii, fiecare
repetitie reprezenta un bloc cu variante plasate in mod randomizat cu 5-9 plante pe parcela (Tab.
1). Genotipurile de control au fost plasate printre variantele testate intr-un numar dublu de
repetitii (2 parcele de bloc).

Studiile genetice au fost efectuate conform schemei NC-3, in care au fost testate
testcross-urile liniilor DH cu formele parentale: DHxRf7 si DHxKul23 pentru liniile derivate
din combinatiile hibride Rf7xKul23; DHxMKO1 si DHxA619 pentru liniile din combinatia



hibrida MKO01xA619. Testcross-urile si liniile DH au fost testate separat, pe diferite terenuri

experimentale. Conditiile de testare au fost aceleasi ca si pentru liniile dublu haploide (Tab. 1).

RF7 x Kul23 MEKD1 x AB19
ciclu1 I 45 liniile din setul rk-0 I I 45 liniile din setul MA-0 I
rk-6& x Rf7 rk-5x F1 rk-22 x Rf7 Fix DH-3 Fix DH 44-00
ciclu 1 52 liniile 40 liniile 15 liniile 11 liniile 20 liniile
din setul rk-100 din setul rk-200 din setul rk-300 din setul MA-100 din setul MA-200
rk-148 x Rf7 rk-138 x Kul23 rk-142 xF1
ciclu 3 24 liniile 8 liniile 13 liniile
din setul rk-410 din setul rk-440 din setul rk-450

Fig. 1. Schema de origine a liniilor dihaploide
rk-6, rk-5, rk-22, rk-148, rk-138, rk-142, DH-3, DH 44-00 — liniile dihaploide, selectate in seturi
respective; F; reprezinta Rf7xKu123 in partea stanga a schemei si MK01xA619 — in dreapta.

Tabelul 1. Organizarea testarilor in conditii de cAmp in 2003-2019

Anul 2003|2004|2009(2010{2011|2013|2014|2015|2016|2017|2019
Densitatea, pl./m’ 4 4| 44| 4] 2]4][3][3]3]3
Numarul de repetitii 2 2 2 2 3 2 2 3 2 3 3
Numarul de plante in repetitie | 8 8 8 8 8 6 9 5 6 5 6

La liniile DH, testcross-uri si formele martor au fost efectuate masurari biometrice, fiind
inregistrate fazele fenologice de dezvoltare: de la insamantare pana la inflorire panicului, de la
insamantare pana la inflorirea stiuletelui, de la inflorirea panicului pana la inflorirea stiuletelui
(intervalul infloririi), de la insaméantare pana la maturitate, de la inflorirea stiuletelui pana la
maturitate; caracterele dimensiunii plantelor: inaltimea plantei, lungimea tulpinii, lungimea
panicului, diametrul tulpinii la internodul inferior s§i caracterele primului stiulete uscat
(umiditatea 10%): randamentul numarului de boabe, lungimea, diametrul maxim, numarul de
randuri de boabe, masa coceanului, masa boabelor. In unii ani, de asemenea s-a inregistrat masa
boabelor la stiuletii inferiori si s-a calculat productivitatea totala. Toate caracterele au fost
stabilite individual pentru fiecare planta.

Pentru a cuantifica varianta in componente genotipice si de mediu, analiza variantei a fost
efectuata conform schemei ierarhice [42]. Calculul parametrilor genetici s-a efectuat in baza valorilor
medii finale si ale variantei obtinute dupa ajustarea efectelor asupra mediului. In schema NC-3, suma
efectelor dominante 2d, suma efectelor aditive cu semne opuse Xda si semnificatia interactiunilor
non-alelice au fost evaluate prin aplicarea testului unificat Cavalli [31]. Sumele patratice Zd* i Zd,

gradul mediu al dominantei, numarul locilor si linkage-ul mediu au fost estimate prin propriile
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metode [39].

Estimarile genetice obtinute in schema NC-3 au fost comparate cu aprecierile multiple ale
hibrizilor si liniilor parentale in anii 1990-1994. In anul 1990 au fost testate liniile Rf7, 23-57V,
23-245/77B, 23-78V, MKO01, MK109, W64, W64ZT, P346, P092, P502 si 38 hibrizi din
generatia F; (exclusiv reciproci - 28) obtinuti din aceste linii prin metoda dialeld incompleta. in
anul 1994, acest material a fost testat intr-un volum redus — 8 linii si 10 hibrizi. Design-ul
experimental a fost acelasi ca si pentru liniile DH din anii 2003-2004 (Tab. 1).

In experientele privind studiul recombinatiei, in calitate de sursd a genelor mutante a
servit o linie marcatd multipla 2-9m, care are urmatoarele mutatii (in paranteze se indica numarul
cromozomului si localizarea in ¢cM conform mapei Genetic din Maize genetics and genomics
database [19]):

pl (1-70) — coceanul alb;

ws3 (2-2) — teaca frunzoasa alba;

lgl (2-13) — frunza aligulata;

012 (2-31) — plantule lucioase;

y1 (6-30) — endosperm alb;

¢l (9-16) — aleurona incolor3;

shl (9-20) — endosperm sistavitt;

wx1 (9-48) — endosperm ceros;

R1 (10-95) — aleurona colorata (aleld dominanta).

Frecventa de recombinare a fost evaluata la hibrizii Kul23x2-9m, MKO01x2-9m, Rf7x2-
9m, A619x2-9m, 1n generatia F,(Kul23%2-9m) si la hibrizii cu participarea liniilor izogene.
Liniile izogene au fost create prin transferul genelor particulare de la 2-9 m pe fondalul genetic al
liniilor Kul23 si MKO1 prin metoda de retroincrucisare timp de 5-7 generatii. Caracterele ws3,
lgl, gl2 au fost determinate in baza plantulelor cultivate in laborator, celelate — a boabelor
uscate.

3. ESTIMARI NEDEPLASATE ALE PARAMETRILOR GENETICI PATRATI LA
PORUMB
3.1. Evaluarea gradului mediu de dominare
Parametrul principal care caracterizeaza natura genetica a heterozisului — gradul mediu de

dominare, este definit ca raportul dintre suma efectelor dominante ale tuturor locilor activi si

.....

biometrice, in loc de estimare liniard o, se foloseste estimarea patraticd f = +/Zd?/Za?.
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Parametrul S este apreciat ca cel mai exact in schema experimentala NC-3: sunt analizate
incrucisarile LjxP; si LjxP,, unde L; reprezinta componentele populatiei segregante L, derivate
din hibridul simplu F;=P;xP,. Pentru fiecare L;, sunt calculate SUM; = L; X P, + L; X P, si
DIF; = L; X P, — L; X P, (valoarea medie a caracterului este notatd cu simbolul insusi a
genotipului). In baza variantelor SUM si DIF au fost apreciate sumele pitratelor efectelor aditive
si dominante:

Y d? = ka?(DIF), Y a® = ka?(SUM),

lar gradul mediu de dominare s-a calculat prin formula Comstock-Robinson [6]:

. ’aZ(DIF)
b= o2(SUM)’ (1)

Parametrul k depinde de tipul populatiei: k = 2 pentru F,, k = 4/3 pentru F3, k = 1 pentru

un set de dihaploizi sau linii consangvinizate recombinante. Se presupune ca varianta mediului a
fost deja omisa din varianta generala. Formulele sunt aplicabile oricdrei populatii biparentale in
care se respecta simetria frecventei, adica pentru orice locus A, frecventele claselor AA si aa sunt
aceleasi.

Aceasta estimare este valabila doar in absenta linkage-ului, dar deoarece linkage-ul de
reguld exista, datele obtinute confom autorului Comstock-Robinson (1952) sunt majorate si au
doar importantd comparativa. Cu toate acestea, modelul este folosit pana in prezent, deoarece
caracterizeaza toti locii, sumar si nu doar pe cei majori, similar analizei QTL [9, 14].
Supraestimarea poate fi redusa prin aplicarea modelului Comstock-Robinson la o populatie care
a suportat citeva generatii de consangvinizare. In acest caz, deplasarea nu este complet
eliminatd, totodatd metoda necesitd multi ani de experimentari laborioase, motiv pentru care ele
raman unicale [11, 22]. In aceasta lucrare, au fost elaborate urmatoarele formule de calcul pentru

estimarile nedeplasate ale parametrilor patratici, in care efectul de linkage-ul este eliminat [39]:

ko?(SUM)-p(=8a)?

Ya?= - (2.1)

Yd? = kaZ(le;ﬁ():d)Z 2.2)
Y(d - 6a)2 _ 4kaZ(LxP1)1—_ﬁﬁ(2d—26a)2 2.3)

Y(d + 5a)2 _ 4k02(LxP2)—/_J(Zd+)36a)2. 2.4)

1-p

In formulele mentionate, a si d sunt, respectiv, efecte aditive si dominante ale locilor prin
care diferd parintii P; si Py, parametrul discret 6 caracterizeaza genotipul parintilor in baza
locusului i: 6 = 1, daca acest locus este reprezentat de plus-alela (creste valoarea caracterului) in

P1 si minus-alela (micsoreaza valoarea caracterului) in P, si & = —1 1n caz opus. Sumele liniare
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Xda si 2d sunt calculate prin genotipurile de control, cum ar fi Py, P,, F1, F», BCy1, BC,. In cel
mai simplu caz, Y da= (P, —P,)/2, YXd=F, — (P, +P,)/2 [31]. In definitiv, p este
caracteristica linkage-ului egal cu 1-2r (r este frecventa de recombinare intre doi loci), iar p este
valoarea sa medie pentru toate perechile de loci prin care diferd P; si P,. Dacd nu existd o
estimare directd pentru p, se poate introduce in formule cea mai probabila valoare a acestui
parametru, previzibild in cazul distributiei aleatorii a locilor activi in genom. Valoarea medie
asteptatd a indicelui p trebuie si fie calculatd in functie de specie. In cazul porumbului s-au
stabilit urmatoarele valori: p = 0,0543 pentru haploizii matroclinici dublati, p = 0,0437 —
haploizii androclinici dublati, p = 0,0366 — liniile consangvinizate recombinate, p = 0,0485 —
F,. Folosind datele 2d? si Xa?, obtinem formula pentru estimarea nedeplasat a gradului mediu

de dominare:

g = \/GZ(SUM)—E(ZSa)Z. 3)

o2(DIF)-p(zd)?

Verificarea simulatd, in care au fost generate diferite variante de amplasare a locilor in
genom, a demonstrat cd estimarea conform formulei (3) este intr-adevar nedeplasata. Spre
deosebire de estimarea Comstock-Robinson, care aratd o majorare constanta, formula (3) ofera
valori atdt majorate cit si diminuate, cu frecventd egald. In cadrul unei singure experiente,
estimarea prin formula (3) nu este fiabild deoarece are o dispersare mare, dar poate fi aplicata
pentru o serie de experimente efectuate pe diverse materiale. Valoarea medie calculatd in baza
diferitelor experiente ar trebui sa reflecte in mod adecvat gradul mediu tipic de dominare pentru
un anumit caracter si specie.

3.2. Cazuri speciale de calcul al gradului de dominare

Un caz special a fost prezentat de populatiile ciclului doi — rk-100 si rk-200, obtinute din
genotipurile Rf7xrk-6 si F1xrk-5 care au fost, de asemenea, analizate conform schemei NC-3. in
primul caz, estimarile se refera nu la tofi locii prin care se deosebesc P; si P, (adica Rf7 si
Ku123), ci la un numér mai mic — la locii care disting P; (Rf7) si linia precursorului rk-6. In al 2-
lea caz, sumele patratelor sunt calculate aplicand alte formule, deoarece aceastd generatie a trecut

prin doua meioze [32, 36]:

Yx? = , (4)

unde x este una dintre urmatoarele valori: da, d, d+da, d-da. Variantele w1 se refera la SUM, DIF,

402—(p+2p?)(Zx)?
3-p-2p2

DHxP1, DHxP, si DHxP, respectiv. Valoarea ? se evalueaza separat, deoarece nu este egala cu

p patrat. Pentru haploizii matroclinici dubli, s-a calculat p? = 0,0358.
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3.3. Estimarea numarului de factori genetici

Estimarile patratice ale unei valori X pot fi folosite pentru stabilirea numarului locilor care
afecteaza valoarea unui caracter conform formulei:

(n) =X x*/(Xx)? (5)
daci valorile X sunt pozitive sau cu preponderenta pozitive, se poate admite Y. x ~ ¥|x|. In cazul
egalitatii tuturor X, aceastd estimare este egald cu numarul termenilor din suma, iar in cazul
inegalitatii poate fi interpretat ca numarul de termeni principali care aduc contributia principala
la suma. O astfel de estimare este practic mai utild decat numarul exact al tuturor termenilor, in
special in cazurile in care cateva componente principale furnizeaza partea principald a sumei, iar
remanentele sunt dispersate pe mai multi loci minori. O astfel de evaluare oferd un criteriu
obiectiv pentru separarea principalelor componente ale sumei de cele secundare. in lucrarea
noastrd anterioara, a fost numitd masura de poligenie [39], aici 0 vom numi numdarul locilor
principali.

In cazul unui heterozis distinct (F; > MP), unde MP este valoarea parentald medie), se
poate presupune cd existda in principal dominare unidirectionata si admite )|d| = ). d.
Substituind x cu d in formula (5), obtinem numarul de loci care prezinta aportul principal in

suma efectelor dominante [39]:

(1-p)(2d)?
ko2(DIF)-p (2d)2’ (6)

(ng) =

Daca gradul mediu de dominare este apropiat de 1, atunci contributia principald la
2(d+da) si 2(d—da) va reveni locilor reprezentati de plus-alelele din parintii Py si respectiv Ps.
Apoi, cu substitutia x=d+da si x=d—da, formula (5) va stabili numarul de plus-alele principale
din Py si Py:

(1-p)(X(d+6a))? (n,) = (1-p)(X(d—5a))? )
ka2 (F —P)-p(N(d+6a))?’ ¥ 2" T ka?(F—P)-p(X(d—ba))?’

In caz de dominare incompletd, pentru 8> 0,7 se pot folosi formule aproximative:

(ny) =

- ny - n,
(ny) = 1-B £d-prsa\?’ (np) ~ |_1-B Zd+pzsa 2 (8)
(1_mzd+ﬁzsa) ( _ﬁm—ﬁma)

unde n; si n, sunt valori primare calculate prin formulele (7). Anterior, numarul locilor activi
din schema NC-3 nu era estimat, acesta fiind apreciat doar in generatiile F, si BC prin parametrul
oa [28], desi acest parametru este mai putin oportun decat d, d-da si d + da, deoarece rareori este
unidirectionat.

3.4. Evaluarea experimentala a gradului de dominare

Pentru 15 caractere examinate in 8 experiente, au fost calculate estimarile deplasate ale

gradului mediu de dominare conform Comstock-Robinoson si estimarile nedeplasate conform
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formulei (3) (Tabelele 2-3). Analiza exclude randamentul boabelor si productivitatea celui de-al
doilea stiulete, deoarece distributia acestor caractere este asimetrica si diferd semnificativ de cea
normald. Pentru productivitate (atat totald, cat si a primului stiulete), estimarile nedeplasate sunt
de obicei mai mari decat unu, dar aceasta depasire dispare aproape intotdeauna dupa admiterea
linkage-ului. Aceasta inseamna ca heterozisul este cel mai probabil determinat de interactiunile
dominante (inclusiv cele de dominare incompletd) decat de cele supradominante [36, 39].

Tabelul 2. Estimari ale gradului mediu de dominare D* conform Comstock-Robinson

rk-0 rk-100 rk-200 Medie in MA-0 Medie in

Caracter Rf7x MKO1x
2011{2014|2016| 2013 |2015| 2016 Ku123 2010 | 2013 AG19

Data infloririi panicului 0,60]050/0,48 | 0,65 |0,52| 0,54 0,55 0,94 1,05 1,00

Data infloririi stiuletelui 0,69/052|042| 0,33 |0,52| 0,52 0,50 1,05 | 1,46 1,26

Diferenta panicul-stiulete 0,61]037|0,48] 0,55 |0,32| 0,43 0,46 0,49 | 0,75 0,62

Intervalul inflorire-maturitate | 0,78 | - | 0,84 | 0,61 | 057 0,74 | 071 | 0,69 | 1,16| 0,93
Data maturitatii 0,56 - 053|046 |028] 052 | 047 | 050 | 0 | 025
fnaltimea plantci 0,71] 1,18 | 1,28] 0,70 |0,43] 058 | 081 | 0,65 | 0.64| 0,65
Lungimea tulpinii 0,63]1,16]1,26| 0,60 |040| 056 | 078 | 059 |058| 0,59
Lungimea panicului 0,85 0,51]067 ]| 0,83 |052] 049 | 065 | 079 | 1,02| 0,91
Diametrul tulpinii 0,37]0,84]076| 0,39 |038] 040 | 052 | 053 |052| 0,53
Lungimea gtiulctelui 145089143 0,83 |1,15| 1,04 | 113 | 1,04 |092]| 0,98
Diametrul stiulctelui 0,61]0,72]084| 056 |049| 025 | 058 | 094 |085| 0,90
Numiirul de randuri de boabe | 0,52 | 0 | 055 0,42 |047 | 041 | 040 | 037 |055| 0,46
Masa coceanului 0,67 0,720,556 0,46 |0,70] 0,55 | 061 | 049 | 0,77| 0,63
Productivitatea primului 14 6111 19 (112 094 [1,07| 064 | 108 | 132 |126] 129
stiulete

Productivitatea totala - 11,07|1,65 - 1,14 | 0,88 1,19 - - -

Pentru combinatia hibrida Rf7xKul23, analiza bifactoriald a variantei a identificat
diferente semnificative pentru valoarea f intre diferite caractere (F=3,23***) dar nu a constatat
un efect semnificativ al influentei anului si interactiunilor caracter x an. Rezultatele analizei au
demonstrat sensibilitatea sumei patratelor a efectelor de dominanta si aditive la conditiile anului,
dar raportul lor Zd%/>a? = * s-a dovedit a fi mai stabil si pentru aceasta nu exista o altd sursa de
variatie in afard de variabilitatea aleatorie. Rezultatele indica faptul ca la porumb, dominarea este
principalul factor de heterozis pentru toate caracterele aflate in studiu, indiferent de conditiile
anului, care au variat destul de mult in experientele noastre.

Estimarea nedeplasata a coeficientului £ pentru productivitatea totala, medie pentru toate
experimentele, este de 0,78+0,13, iar pentru productivitatea primului stiulete — 0,65+0,08. Prima
valoare este mai putin fiabila, deoarece al doilea stiulete nu a fost luat in considerare in toate
experientele. O estimare mai fiabila este pentru productivitatea primului stiulete care, in plus, in cazul

nostru a determinat productivitatea totald cu o medie de 90%. Valoarea pentru productivitatea

15




primului stiulete este mai mica decat 1 cu o semnificatie buna si cu o marja mare, ceea ce face ca
concluzia generala sa fie insensibila la erori la estimarea linkage-ului mediu p. Concluzia despre
dominare ca principala cauza a heterozisului va ramane valabila chiar daca adevaratul p se dovedeste
a fi de trei ori mai mic decat valoarea 0,054 estimata.

Tabelul 3. Estimari ale gradului mediu de dominare f, corectate pentru linkage

rk-0 rk-100 rk-200 Medie in MA-0 Medie in

Caracter Rf7 MKO1
2011 | 2014 | 2016 | 2013 | 2015 | 2016 “Kul23 2010 | 2013 “A619

Data infloririi 0,45 |0,35* | 0,27 | 0,41 | 045 |043*| 039 |0,79*| 0,90 | 0,85

panicului
Data infloririi 055 | 0,37 |0,27*| 0* |047|044*| 035 |[084 | 108 | 096
stiuletelui
Diferenia panicul- | 61 | 0,30 |0,46% | 054 | 031 |042%| 044 [044%| 0x | 022
stiulete
Intervalul inflorire- 1 g9 | | g 70% | 0:32% | 0,36 [0,63*| 051 | o042 | 070 | 0,56
maturitate
Data maturitatii 049 | - |o52x]046*%|0,26% 052 045 [050 | o | 0,25

Inaltimea plantei 0,40 | 066 | 0,71 | 040 | O 0 0,36 0,31 | 0,36 0,34

Lungimea tulpinii 040 0,78 | 0,79 | 0,46 | 0,04 | 0,17 0,44 0,32 | 0,36 0,34

Lungimea panicului 0 0 0,39 | 0,43 0 | 032 0,19 0,43 | 0,49 0,46

Diametrul tulpinii 0,28 | 0,62 | 0,81 | 0,33 | 0,33 | 0,38 0,46 0,38 | 0,33 0,36
Lungimea stiuletelui | 1,13 | 048 | 0,49 | 0,46 | 1,02 | 0,74 0,72 0,77 | 0,65 0,71

Diametrul stiuletelui | 0,34 | 0,08*| 0,55 | 0,16 | 0,18 | O 0,22 0* |0,72*] 0,36

Numarul randurilor 0,63 0 080 | 042 | 0,47 | 043 0,46 |0,34*| 0,54 0,44
de boabe

Masa coceanului 0,47 0 [0,26*| 0,18 | 0,25 | O* 0,19 0,25 | 0,48 0,37

Productivitatea 099 | 053 | 060 | 043 | 082|036 | 062 | 064|085 | 075
primului stiulete

Productivitatea totala| - 0,64 | 1,11 - 0,86 | 0,52 0,78 - - -

Nota. * Proportia interactiunilor non-alelice este mai mare de 5%

Dominarea este aproximativ de acelasi grad si pentru lungimea stiuletelui, iar la
combinatia hibrida MKOI1xA619 — pentru timpul de inflorire (domina inflorirea timpurie —
hibridul infloreste mai devreme decat genitorii).

Gradul mediu de dominare este destul de ridicat pentru intervalul inflorire-maturitate.
Astfel, principala componentd a productivitatii este lungimea stuiletelui: heterozisul este in mod
decisiv dependent de genele care controleazd lungimea stiuletelui. A doua componenta dupa
importanti este perioada de maturizare in timpul careia stuiletele acumuleazi biomasa. In ceea
ce priveste gradul ridicat de dominare pentru timpul de inflorire in combinatia hibrida
MKO1xA619, aceasta ar trebui considerata o particularitate speciala a acestei combinatii hibride.
Pentru alte caractere, dominarea este mai putin pronuntata. Pentru unele dintre ele, luarea in

calcul a posibilului linkage diminueaza estimarea nesemnificativ, iar uneori conduce chiar la o
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crestere, ceea ce poate fi explicat doar prin dominanta bidirectionala.

Estimarile nedeplasate au fost calculate si in baza altor surse. Au fost géasite doua lucrari
in care analiza genetica a caracterelor de porumb a fost efectuatd conform schemei NC-3 si unde
au fost prezentate date privind formele martor [9, 14]. Au fost analizati hibrizii de porumb
B73xH99, F2xlo, F2xF252 si F252xlo. Estimarile autorului cu privire la gradul mediu de
dominare pentru productivitate conform Comstock-Robinson au fost de 1,18, 1,95, 1,31 si 1,57,
respectiv. Dupa recalcularea prin metoda utilizata in investigatii, acestea au scazut pana la 0,65,
0,64, 0,80 si 0,87. Astfel, la 6 hibrizi, inclusiv cei studiati In experiente, estimarile nedeplasate
pentru productivitate variaza de la 0,64 la 0,87, cu o valoare tipica de aproximativ 0,7. Anterior,
teoria dominantei a fost confirmatd pentru 4 hibrizi in experientele lui Moll-Robinson si
Gardner-Lonnquist [11, 22], in care efectul linkage-ului a fost luat in considerare intr-un mod
diferit. Analiza efectuatd a condus la aparitia a inca 6 estimari: 2 estimari pentru hibrizii
Rf7xKul23 si MKO1xA619 si 4 estimari realizate conform datelor din literaturd. Ca urmare,
numarul evaludrilor care sustin teoria dominantei pentru porumb a crescut de la 4 la 10, fara nici
o apreciere de caracter opus. Rezultatul mareste semnificativ validitatea statisticd a teoriei
dominantei, care in prezent nu este unanim recunoscuta.

3.5. Analiza interactiunilor non-alelice

Estimarile gradului mediu de dominare, deplasat, cat si nedeplasat, admite ca nu exista
interactiuni non-alelice, altfel sumele patratice calculate vor include o componenta non-alelica.
Prin urmare, interactiunile non-alelice au fost apreciate folosind testul Cavalli (Tabelul 4). Au
fost identificate 60 de efecte semnificative din 141 posibile. Aproape toate sunt reale, deoarece o
variatie aleatorie poate reprezenta doar 7-8 dintre ele. Efectele non-alelice sunt extrem de
neregulate si slab reproduse de-a lungul anilor, prin urmare sunt mai slabe decat interactiunea
genotip x an. Diferite caractere sunt predispuse sa manifeste diferit grad de interactiuni non-
alelice. Interactiunile non-alelice pentru caracterele de productivitate sunt foarte slabe. In cele
mai multe cazuri acestea sunt nesemnificative si chiar daca sunt semnificative, ponderea lor de
influenta nu depaseste 2%. Pentru alte caractere ale stiuletului, interactiunile non-alelice sunt mai
frecvente - in aproximativ jumatate din cazuri, iar ponderea de influentd poate ajunge la 18%.
Pentru indicii care caracterizeazd dimensiunile plantelor (lungimea si diametrul tulpinii,
lungimea paniculului, inaltimea plantei), interactiunile non-alelice se manifesta slab, desi mai
evidente decat pentru productivitate: sunt semnificative in 1/3 din cazuri, iar ponderea influentei
nu depaseste 5%. Efectele maxime non-alelice sunt asociate cu fazele fenologice, dar sunt
instabile si depind puternic de conditiile anului [36].

Comparatia rezultatelor factologice cu datele din literaturd de specialitate a demonstrat ca

17



in materialul studiat interactiunile non-alelice se manifesta intr-un mod tipic pentru porumb.
Pentru productivitatea porumbului, au fost rareori observate interactiuni non-alelice, mai
frecvent acestea fiind inregistrate pentru alte caractere. Instabilitatea interactiunilor non-alelice,
neregularitatea manifestarii pe ani si repetitii sunt, de asemenea, caracteristice porumbului [12,
13, 18]. In cazul nostru, este important s elucidim modul in care interactiunile non-alelice pot
afecta estimarile gradului de dominare. Acestea nu pot afecta semnificativ aprecierile pentru
productivitate datorita valorii lor mici. Pentru restul caracterelor, au fost comparate estimarile
gradului mediu de dominare, care au fost insotite atit de interactiuni non-alelice semnificative,
cat si de cele nesemnificative.

Tabelul 4. Rata interactiunilor non-alelice (%) in variabilitatea genetici a diferitelor
caractere la porumb

Caracter Rf7xKul23 MKO1xA619
2009 (2010|2011 | 2013 | 2014 | 2015 | 2016 |2009| 2010 | 2013
Data infloririi panicului 3,7 | 6,7 10,9%* |4,6** [12,5***
Data infloririi stiuletelui 7,1* 14,3** 4,1%** | 3 4***
Diferenta panicul-stiulete 1,6* 18,0* 14,3* |14,9%**
Intervalul inflorire-maturitate 6,8*** - 1,4* | 8,2* 1,2* | 1,9**
Data maturitatii 58,0%**| - 10,7* |29,3*** 18,0%**
inaltimea plantei 1,4** 4 6%*** 1,2*%* | 3,4***
Lungimea tulpinii 2,0%* 4,9%** 1,8%** | 4 4***
Lungimea panicului 1,1* 1,4%* | 1,0%** 1,7 | 2,0**
Diametrul tulpinii 1,6%*
Lungimea stiuletelui 7,4* 0,8* | 2,1*** 1,8*% | 3,7** 0,8*
Diametrul stiuletelui 4,9%** |5 1 *** 9,4%** | 9 7***
Numarul rindurilor de boabe 1,1%% | 2,0%** |3,7%**|3 2%** 14,6%**| 18,4*
Masa coceanului 8,4** 8,0*** 1,8*
sPtri?lclJIeuttétivitatea primului 0,8* 1,7% 0.8%* | 03*
Productivitatea totala - - - - 1,1* - - -

Nota 1. Interactiunile non-alelice sunt semnificative la P<0,05*, P<0,01**, P<0,001***
Nota 2. Celula goala - zero, cratima — absenta datelor.

Nu au fost depistate diferente semnificative si daca excludem din analize cazurile in care

interactiunile non-alelice au fost semnificative (mentionate in Tabelul 3), atunci concluziile

generale privind gradul mediu de dominare vor ramane valabile.

3.6. Estimarea experimentala a numarului de factori activi

Pentru caracterele in care media anuald a gradului de dominare depaseste 0,7, a fost

estimat numadrul de loci care controleazd partea principald a variabilitatii genetice pentru
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productivitatea totald, productivitatea primului stiulete, lungimea stiuletelui, iar pentru
combinatia hibridda MKO1xA619 - si perioada de inflorire a paniculelor si stiuletilor. Conform
estimarilor aproximative, productivitatea hibrizilor studiati este controlatda de zeci de loci
(aproximativ 30-70), pentru lungimea stiuletelui, acest numar este mai mic (15-40), iar data de
inflorire a paniculelor si a stiuletilor in combinatia hibridda MK01xA619 probabil este sub control
oligogen (7-15 loci). Inregistrarea separati a parintilor a demonstrat ci contributia acestora in
efectul heterozis este aproximativ aceeasi [36].

Aceasta concluzie este in concordanta cu datele despre expresia genelor. Hibridul model
Mo17xB73 contine 350-700 loci, in care expresia genica este maritd in comparatie cu unul dintre
parinti, care posibil este responsabild de heterozis [24]. Multi din acesti loci pot avea un efect
cantitativ mic, iar unii din ei afecteaza si alte caracteristici ale plantelor decat productivitatea.
Prin urmare, determinarea catorva zeci de loci actualmente pare posibila.

De caracterul distributiei efectelor genice depinde cota care prezintd partea principala.
Cea mai universald expresie pentru o secventd descrescitoare convergentd este distributia

gamma. Acesta este produsul unei functii exponentiale si a unei functii de putere, in cazul

X

a-1 _Xx
general are forma y(x) = ﬁrl(a) . (%) e B, unde parametrul o este responsabil pentru forma

distributiei si f pentru scara. Proportia efectelor care revine primilor <n»> loci depinde de a. Cand

a se incadreaza in limitele de la 0,5 la 1,5, cele mai mari <n> efecte reprezinta 67%-90% din
totalul acestora. Dupa analiza datelor din trei surse [9, 10, 14] despre natura descresterii celor
mai evidente 10 efecte dominante, s-a constatat ca aceste date sunt aduse la un nivel mediu in
mod optim de curbd cu parametrii @ = 1 si f = 9, ca rezultat obtindndu-se o distributie
exponentiald y (x) = ze 3 [36].

Numarul locilor principali cu o astfel de distributie este <n»=18, acestia reprezinta 8§6%
din efectul total. Necorespunderea cu estimarea obtinuta de 30-70% poate fi explicata prin faptul
ca 1n aceste lucrari efectele dominante nu se identifica cu loci individuali, dar cu clastere. Este de
mentionat ca constanta de 86% - suma de <n> n baza locilor majori, nu depinde de clasterizarea
genelor, ci doar de forma curbei. Daca secventa descrescatoare este Intr-adevar exponentiald
o=1, atunci <n> locii majori ar trebui sa reprezinte intotdeauna aproximativ 86% din totalul

acestora, indiferent de ceea ce este egal cu <n> [36].
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4. ESTIMAREA PARAMETRILOR GENETICI LINEARI SI LINKAGE-ULUI MEDIU
LA PORUMB
4.1. Comparatia estimarilor genetice liniare si patratice
Estimarea patratica a gradului mediu de dominare f poate fi semnificativ mai mare decat
estimarea liniard a lui a dacad efectele dominante sunt directionate opus. Estimarea liniara si
patratica sunt determinate de egalitatea o’ +0?(a)=4%, din care se poate obtine o estimare minima

pentru a daca exista o estimare maxima a variantei dintre loci az(a). Valoarea maxima a az(a)
e 4o A . . : £d
poate fi stabilitd din cateva observatii cu o valoare micd a parametrului s = NTEL pentru care f°

~¢?(a). Pentru 5 astfel de puncte cu s < 1 8 este 0,42-0,46, adicd usor mai mare de 0,4. Aceastd
valoare este consideratd ca limitd superioard a lui o(a). In cazul acesta, este posibil si se
calculeze estimarile intervalului pentru gradul mediu liniar de dominare «, coeficientul de
unidirectionalitate al efectelor dominante k si numarul locilor responsabili pentru partea

principala a efectelor aditive (numarul de loci majori) <n»:

[ — 2 . Thax lzd| . za)? (zd)?
BZ - Grznax S |a| S B! 1 - Bz S |k| S /a2’ Zdz S <n> S ZdZ_o-rznaxZaZ [36]'

Coeficientul de unidirectionalitate este definit ca k = Xd/X|d|, este egal cu 1 atunci cand toate

efectele sunt pozitive, iar la mod general este egal cu o/p.

Conform aprecierilor intervalice, productivitatea se asociaza cu caracterele cu cea mai
exprimata dominanta (Tabelul 5). Chiar, daca pentru productivitate se evalueaza gradul mediu de
dominare dupa limita inferioard si pentru alte caractere — In baza limitei superioare, atunci doar
2-3 caractere pot fi atribuite la productivitate. Se disting si alte caractere cu efecte dominante
unidirectionale marite: in ambele combinatii, acestea fiind productivitatea, lungimea stiuletelui si
intervalul inflorire-maturitate. In prima combinatie fiind de asemenea lungimea panicului, in a
doua — diametrul stiuletelui si data infloririi panicului si stiuletelui. In ceea ce priveste numarul
de loci, dupa datele din tabel, intr-un caz tipic, un caracter cantitativ este controlat de cateva zeci
de loci: majoritatea estimarilor inferioare este mai mare de 10, iar majoritatea estimarilor
superioare — mai mici de 100. In cele din urmi, pentru numirul de randuri, existi motive si
admitem controlul oligogen (pana la 6 loci). Cu toate acestea, valorile diminuate ale <n» ar trebui
tratate cu precautie, deoarece acestea se referd la perioada de maturare si numarul de randuri de
boabe, adica la acele caractere in manifestarea carora este implicatd o proportie semnificativa a

interactiunilor non-alelice [36].
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Tabelul 5. Intervale admisibile pentru gradul liniar de dominanti a, gradul de
unidirectionalitate al efectelor dominante k si numarul locilor majori (n)

Caracter Rf7xKul23 F; MKO01xA619 F

lal k (n) lal k (n)
Data infloririi panicului 0,13-0,42 | 0,31-1 13-131 | 0,75-0,85 | 0,88-1 |7,2-9,2
Data infloririi stiuletelui 0-0,39 0-1 >12 0,86-0,95 | 0,91-1 | 12-15
Diferenta panicul-stiulete 0,12-0,36 |0,28-0,86| 1-9,6 0-0,32 0-1 >34
Intervalul inflorire-maturitate 0,45-0,60 0,75-1 12-21 0,38-0,55 0,69-1 | 34-70
Data maturitatii 0,22-0,46 | 0,48-1 1,2-5,1 | 0,12-0,42 | 0,28-1 |1,8-23
Inaltimea plantei 0,03-0,40 | 0,08-1 | 49-7200 0-0,34 0-1 >43
Lungimea tulpinii 0,19-0,44 | 0,42-1 29-161 0-0,34 0-1 >33
Lungimea panicului 0,44-0,60 | 0,74-1 20-36 0,21-0,45 | 0,47-1 |50-226
Diametrul tulpinii 0,15-0,43 | 0,36-1 8-63 0-0,35 0-1 >21
Lungimea stiuletelui 0,68-0,79 | 0,86-1 18-25 0,55-0,68 | 0,81-1 | 17-25
Diametrul stiuletelui 0-0,26 0-1 >64 0,41-0,57 | 0,72-1 | 24-47
Numarul randurilor de boabe 0,21-0,38 |0,47-0,83| 1-3,2 0,23-0,46 0,5-1 |1,5-5,7
Masa coceanului 0-0,30 0-1 >65 0,14-0,42 | 0,32-1 |27-258
Productivitatea primului stiulete 0,52-0,66 | 0,79-1 29-46 0,7-0,81 0,87-1 | 28-38
Productivitatea totala 0,71-0,82 | 0,87-1 22-29 - - -

4.2. Heterozisul normalizat ca o caracteristica a caracterelor

Pentru analiza genetica pot fi utilizate, de asemenea, date privind compararea in grup a
hibrizilor si a parintilor acestora. Pentru o astfel de comparatie, a fost introdusa o valoare, numita
heterozis normalizat si egala cu S=D/A, unde D este heterozisul mediu (depasirea hibridului
peste media parintilor), A este semidiferenta medie dintre parinti, calculata ca radacina patratului
mediu [34]. Analiza matematica a aratat ca pentru un grup destul de reprezentativ de hibrizi
obtinuti de la parintii utilizati aleatoriu, egalitatea S = a/n este realizati cu precizie, unde a este
gradul mediu liniar de dominare a locilor care controleazad heterozisul caracterelor aflate in
studiu, n este numarul mediu al acestor loci in hibridul individual, care poate fi subestimat
datorita linkage-ului si egal cu numarul de clustere. Cu toate acestea, genele adiacente nu trebuie
sa fie distribuite de-a lungul liniilor unei colectii genetice in linkage, daca aceste linii nu sunt
descendenti ai aceluiasi individ heterozigot. Prin urmare, ar trebui sa ne asteptam ca distorsiunea
introdusa de linkage sa fie mai mica decat in generatiile segregante. Daca efectul linkage-ului
este semnificativ, acesta ar trebui sd se manifeste printr-o diminuare sistematica a heterozisului
normalizat S comparativ cu estimarile s din schema NC-3 [38].

In Tabelul 6 sunt comparate valorile s obtinute in schema NC-3 si valorile S obtinute in
analiza a trei grupuri de hibrizi. Acestia sunt 28 hibrizi testati in anul 1992, iar 10 hibrizi testati in
1994 [38] si 47 hibrizi testati de Li et al. [15]. Nu s-a constatat o diminuare regulata a heterozisului
normalizat S 1n raport cu S, pentru indicatorii de productivitate exista chiar o supraestimare regulata:

de la 3,5-4,3 in schema NC-3 la 7,4-8,1 in grupuri. Probabil acest fapt se datoreaza nerespectarii
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randomizarii la alegerea hibrizilor: hibrizii obtinuti de la cei mai buni parinti ar putea fi combinati
intr-un grup, ceea ce a condus la o subestimare a contrastului liniilor in comparatie cu cea statistic

asteptata si a supraestimat valorile heterozisului normalizat.

Tabelul 6. Comparatia heterozisului normalizat in grupurile de hibrizi si schema NC-3

Caracter S in schema NC-3 S in grupurile d(? hibrizi
Rf7xKul23 |MKO1xA619| 1992 1994 |Lietal. (2018)

Data infloririi panicului -1,51 -2,26 -1,80 -2,27
Data infloririi stiuletelui -1,38 -3,30 -1,17 -2,63
Diferenta panicul-stiulete -0,36 -1,84 0,30 -0,85
Intervalul inflorire-maturitate 2,04 3,22 -0,35
Data maturitatii 0,50 0,56 -0,74
Inaltimea plantei 2,80 2,25 2,31 2,71 5,24
Lungimea tulpinii 2,38 1,98 2,00
Inaltimea stiuletelui superior 2,03 4,29
Lungimea panicului 2,65 3,20 2,16
Diametrul tulpinii 1,22 1,62
Lungimea stiuletelui 3,38 2,78 3,84 2,61
Diametrul stiuletelui 2,11 2,81 2,62 2,94
Numarul de randuri de boabe 0,38 0,56 1,42 0,68
Masa coceanului 2,41 2,20 2,12 6,35 3,90
Productivitatea primului stiulete 3,56 4,32 7,71 7,96 7,46
Productivitatea totala 3,85 7,42 8,11

4.3. Evaluarea linkage-ului mediu dintre locii activi

Aprecierile gradului mediu de dominare al numadrului de loci activi si al
unidirectionalitatii efectelor dominante s-au bazat pe valoarea linkage-ului mediu p = 0,054,
care nu a fost stabilit experimental, dar a fost calculata teoretic pentru o distributie aleatorie a
locilor activi. Pentru a verifica modul in care aceastd supozitie corespunde realitdtii, gama
posibilelor valori p a fost stabilita conform variatiilor DIF in generatiile rk-0 si rk-200 [32].

Echivaland expresiile pentru Xd* din formulele 2.2 si 4, obtinem dupa transformari

307 — 407 = p(2D? + of — 403) — 2p*(D? — o),

unde o si of sunt variantele functiei DIF in seturile rk-0 si rk-200, D=Xd. Deoarece

_ _ _ L. A N _ _ 3 2_4_ 2
p? > (p)?, se poate calcula pentru g valoarea minima in cazul p? = (9)%: Pyin = ﬁ
- 1

. - Ce _o?

Din formula 2.2 rezultd valoarea maxima P, g, = o

Eroarea parametrului p va fi cu atat mai mica, cu cat sunt mai mici variantele fata de D?. Prin
urmare, pentru a evalua p, au fost selectate 8 caractere cu cele mai mici rapoarte o2 /D? si 62 /D?. In
tabelul 7 sunt prezentate rezultatele finale, concomitent cu valorile intermediare luate in calcul.

Pentru fiecare caracter separat, aceste estimari nu sunt fiabile, deoarece ele se bazeaza pe diferenta
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de varianta, deci rezultatele nu constitue o medie. Scorul final de la 0,043 la 0,079 caracterizeaza
distributia medie a locilor care controleaza diferite caractere. Aceastd medie fiind partial justificatd de
faptul ca seturile de loci activi pentru diferite caractere trebuie sa se suprapund, deoarece un locus

poate influenta un sir de caractere. Pe de alta parte, pentru caractere individuale sunt posibile

particularitati ale distributiei care nu au fost stabilite.

Tabelul 7. Calculul linkage-ului mediu prin efecte dominante in 2016

Caracter o o5 D Pmin Pmax
Diametrul stiuletelui, mm 4,90 1,07 7,33 0,106+0,040 0,91+0,024
Masa coceanului, g 23,0 8,73 18,3 0,055+0,032 0,069+0,018
Inaltimea plantei, cm 126,6 47,1 40,6 0,063+0,035 0,077+0,020
Lungimea tulpinii, cm 99,7 39,1 33,7 0,069+0,041 0,088+0,023
Productivitatea primului stiulete, g 635,9 387,1 92,6 0,023+0,039 0,074+0,019
Lungimea stiuletelui, mm 155,0 156,6 50,5 0,034+0,040 0,061+0,016
Lungimea panicului, cm 3,94 2,60 7,04 0,016=0,043 0,079+0,021
Productivitatea totala, g/plante 1132 588,6 110,5 0,047+0,047 0,093+0,024
Medie 0,043+0,015 0,079+0,004

Valoarea p = 0,054, care a fost folosita in calcule, se incadreaza in intervalul de 0,04-0,08,
astfel incat presupunerea unei distributii aleatorii a locilor activi este in concordanta cu datele obtinute.
Deoarece se cunoaste intervalul in care se regaseste valoarea indicelui p, este posibil calculul limitelor
superioare si inferioare pentru estimarile realizate ale gradului de dominare. Aceasta Insa nu se reflecta
asupra interpretdrii rolului principal al dominantei in efectul heterozis. Concluzia isi va pierde
valabilitatea doar atunci cand p < 0,018, care este mult mai mic decat estimarea minima [36].

Anterior, 1n genetica biometrica nu existau metode sigure de apreciere a linkage-ului mediu, ci
doar metode de testare pentru determinarea impactului semnificativ a linkage-ul asupra estimarilor
genetice [31]. Din moment ce linkage-ul are loc, de obicei si influenta lui este semnificativa, valoarea
informativa a unor astfel de testari este mica.

4.4. Recombinarea pe fundaluri homozigote

Linkage-ul mediu asteptat p = 0,054 este calculat in baza datelor obtinute in urma
recombindrilor in conditii de heterozigotie inalti. In schema de selectie propusi se prevede
utilizarea incrucisarilor cu grad diferit de heterozigotie, deci este important sa aflam cum se
schimba frecventa de recombinare in acest caz. Relatia dintre frecventa de recombinare (rf) in
segmentele genomului marcat cu homo- si heterozigotie a fost stabilita pentru prima data in
generatia F, (Kul123x2-9m), unde 2-9m este o linie mutanta marcata multiplu [41]. S-a constatat

ca rf in segmentele marcate depinde de starea alelica a locusului markerului adiacent. Daca este
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heterozigot, atunci rf va avea in medie valoare obisnuita tipica (similar generatiei Fq) si
corespunzatoare distantei de recombinare pe mapele genetice. Dar dacd locusul adiacent este
homozigot, indiferent de alela — mutanta sau normala, atunci rf in segmentul marcat creste: in
segmentul ws3-lgl de 1,77 ori, in segmentul c1-shl de 1,58 ori, in segmentul sh1-wx1 de 1,28 ori
si doar in segmentul 1g1-gl2 depasirea a fost nesemnificativa — 1,05 ori. Acest efect s-a reprodus
timp de doi ani consecutiv.

La plantele incluse in studiu, genotipul din generatia F, a fost de tip mozaic: partial
heterozigot, partial homozigot. S-a decis sa se verifice in ce masura cresterea indicelui rf poate atinge
homozigotia maxima, atunci cand doar segmentul marcat raimane heterozigot. Pentru aceasta, locii
markeri au fost transferati pe fondalul genetic al liniillor Kul23 si MKO1 prin retroincrucisari
repetate, ca rezultat fiind obtinute 8 linii: M(lg,gl)s, K(lg,gl)s, M(c,sh,R)e, K(c,sh,R)7, M(R)7, K(R)7,
M(sh,wx)7, K(sh,wx)s.

Literele initiale M si K reprezintda MKO1 si Kul23, mutatiile transferate sunt indicate intre
paranteze (fara cifre), indicele numeric semnifica numarul de generatii backcross. Alela dominanta R1,
impreuna cu alela cl, a trebuit sa fie transferatd, astfel incat culoarea antocianica a boabelor sa se
manifeste, fiind vizibila segregarea la c1. Nu a fost posibil sa se creeze linii care sa contina mutatia Ws3,
deoarece atunci cand s-a incercat introducerea acestei mutatii in MKO1 si Kul23, viabilitatea si
productivitatea acestora au fost puternic compromise. Frecventa recombinarii pe fondalul homozigot a
fost observatd in anul 2017 la genotipurile MKO01xM(lg,gl)s, Kul23xK(lg,gl)s, M(R);xM(c,sh,R)s,
K(R);xK(c,sh,R)7, MK01xM(sh,wx);, Kul23xK(sh,wx)s. Pentru control, frecventa recombinarii a fost
determinatd pe fondalul heterozigot la genotipurile Kul23xM(lg,gl)s, MKO1xK(lg,gl)s,
K(R);xM(c,sh,R)s, M(R)7*K(c,sh,R)7, M(sh,wx)7xKu123, MK01xK(sh,wx)s.

Tabelul 8. Frecventa recombinirii pe fondal homo- si heterozigot in 2017
Fondalul genetic rf (Ig1-gl2), % rf (c1-shl), % rf (sh1-wx1), %
3 ? 3 ? 3 %

MKO1 27,614 | 26,8%1,6 9,8£1,2 | 10,9£0,9 | 38,4+0,5 | 30,2+1,1 ***
Kul23 34,3+0,9 | 42,4+1,3 ** | 9,6+0,3 10,1£1,1 36,8+1,3 37,0£1,1
MKO01xKul23(izo) 17,2+0,3 16,7£0,7 5,3+0,2 5,2+£0,3 16,9+0,5 15,3+0,6
Kul23x MKO01(izo) 19,9+0,9 | 18,8+0,8 5,8+0,3 5,2+0,3 16,7+£0,8 | 11,2+0,7 **
B’aazl;’ﬁ?; :ftgeepggﬁ‘cgn 15,1 15,1 3,8 3,8 21,4 21,4
Homo-/hetero- 1,67 1,95 1,76 2,01 2,34 2,54

Nota 1. in ultimul rand pentru varianta sh1-wx1 ordinul a fost inversat: MK01(izo)xKu123.
Nota 2.Semnificatia diferentelor de sex **P <0,01, ***P <0,001.

Frecventa recombinarii a fost testatd separat In micro- si megasporogeneza, adicd in

panicule si stiuleti; liniile izogene corespunzatoare au folosite ca testere. Rezultatele prezentate

24



in Tabelul 8 indica faptul cd, daca pe fondalul heterozigot, frecventa recombindrii a coincis
aproximativ cu cea asteptata conform mapelor genetice, atunci pe fondalul homozigot s-a dublat.
Ultimul rand al Tabelului 8 arata raportul dintre rf pe fondalul homozigot (media intre MKO1 si
Kul23) si rf pe fondalul heterozigot (mediu intre hibridul direct si reciproc). Raportul
homo/heterozigotie a variat de la 1,67 la 2,54, in functie de segment si sex [36].

Efectul pe fondal homozigot poate extinde variabilitatea disponibild a recombinarii. La
porumb, multe gene sunt concentrate in regiunile pericentromerice ale cromozomilor, unde se
recombind 1intre ele foarte slab. Acestea pot fi separate 1n generatiile ulterioare de
consangvinizare, atunci cand mediul genetic devine in mare parte homozigot. Efectul fondalului
homozigot a fost observat de Allard (1963) asupra boabelor de Lima, unde s-au efectuat selectari
divergente pentru modificarea rf [1] pana in generatia F5 Selectia in directia "plus" a condus la o
crestere a frecventei de recombinare 1n cele trei segmente marcate, in timp ce selectia 1n directia
"minus" a fost ineficientd. Acest rezultat este bine explicat de efectul de homo- si heterozigotie,
desi autorul a avut o alta interpretare.

Conform ipotezei propuse, in zona heterozigota crossing-over-ul este suprimat si cu cat
aceastd zond este mai lungd, cu atat suprimarea este mai puternicd in toate segmentele sale
constituente [41]. In ceea ce priveste frecventa schimburilor in zonele homozigote, aceasta este
constant ridicata si egala cu limita la care tinde rf in zonele heterozigote atunci cand acestea sunt
reduse. Conform ipotezei lui Ziolkowsky et al., care au observat un efect similar la Arabidopsis,
la genotipurile mozaice, unde alterneaza zonele homozigote si heterozigote, exista o redistribuire
a schimburilor de la zonele homozigote la zonele heterozigote si frecventa totala in genom nu se
schimba [29].

Indiferent de corectitudinea explicatiei, se poate considera ca si stabilit ca la genotipurile
mozaice de porumb, unde alterneaza zonele homo- si heterozigote, rf este mai mare in zonele
heterozigote decat in generatia F1, ceea ce ar trebui luat in consideratie la calcularea variantelor
caracterelor cantitative. In cazul nostru, s-a tinut cont de aceasta la calcularea estimarilor
patratice in seturile rk-100 si rk-200, deoarece ele au fost obtinute din genotipuri cu heterozigotie
redusd. Proportiile unei cresteri a rf (prin urmare, a unei diminuari a p) au fost aproximativ
estimate din datele a patru segmente marcate in generatiile F; si F, ale hibridului Kul23x2-9m.
Dupa recalculare, valorile gradului mediu de dominare pentru seturile rk-100 si rk-200
prezentate in Tab. 3 s-au majorat nesemnificativ, in medie cu 0,02, maxim cu 0,07. Valorile
recalculate dupa gradul mediu de dominare sunt mai mici de o unitate, de aceea concluzia despre
rolul dominant al interactinilor in efectul heterozisului raman in vigoare [36].

Efectul homo- si heterozigotie nu afecteaza semnificativ estimarea de interval a linkage-
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ului mediu. Estimarea superioara va ramane aceeasi, dar se va referi la linkage-ul mediu p; in
F1(Rf7xKu123). Cand se calculeazi limita inferioard, p? se inlocuieste cu p; * Pz, unde p, este
linkage-ul in Fixrk-5 si inegalitatea p2? > (p)? este inlocuit de inegalitatea py - p; = 0, care va

30%2-40%

determina obtinerea formulei pfy.,iy = ————
§ Pimin 2D2+0%—402

. Calculul in baza noii formule asigura

aproximativ acelasi rezultat: py,,;,, = 0,040 + 0,014.

5. OPORTUNITATI DE SELECTIE A PLANTELOR DIHAPLOIDE LA PORUMB

5.1. Schema de selectie suplimentata-restaurata

Din analiza genetica rezultd cad selectia plantelor dihaploide ar trebui sa fie eficienta
pentru crearea liniilor consangvinizate cu productivitate ridicatd, deoarece astfel de efecte sunt
responsabile de heterozis la porumb, care isi poate manifesta efectul si la plantele homozigote.
Pentru a fixa la plantele homozigote cat mai multe plus-alele responsabile de heterozis, a fost
dezvoltata o schema de selectie suplimentata-restaurata cu urmatoarea alternanta de cicluri [35]:

Ciclul 1. Un set de linii DH obtinute de la hibridul din generatia F1, din ele este selectata
cea mai performanta dupa productivitate. Din mai multe linii se poate acumula un numar diferit
de alele plus, iar in cea mai buna linie ar trebui sd acumuleze mai mult de jumatate din numarul
total.

Ciclul 2 (suplimentat). Cea mai performantd linie din ciclul anterior se incrucigeaza cu
hibridul din generatia F; si din descendenta se selecteaza un set de linii DH. Ciclul contribuie la
reinnoirea genomului in medie cu o patrime. In linia medie un sfert din alelele plus colectate in
ciclul anterior, vor disparea, iar in schimb vor fi obtinute altele noi. Prin utilizarea celei mai bune
linii se va pierde mai putin, dar se va castiga mai mult. Ciclul se numeste suplimentat, deoarece
genomul este suplimentat cu alele plus noi.

Ciclul 3 (restaurat). A fost conceput pentru returnarea totald sau partiald a plus alelelor
disparute in ciclul anterior. Cea mai buna linie din cel de-al doilea ciclu este Incrucisatd cu cea
mai buna linie din primul ciclu, iar din hibrid se selecteaza un set de liniit DH. La linia medie,
jumadtate din alelele plus pierdute in ciclul foi vor fi restaurate, iar jumatate din cele nou
suplimentate vor fi pierdute. La cea mai buna linie se vor returna mai multe, dar se vor pierde
mai putine alele plus.

In continuare, alternarea ciclurilor de suplimentare (pare) si restaurare (impare) continua.
In ciclul de suplimentare numerotat k, cea mai performanti linie DH din ciclul k-1 este
incrucisata cu hibridul Fy1, un set de linii DH este derivat din descendenti. In ciclul de restaurare

k+1, cea mai buna linie din ciclul K se incruciseaza cu cea mai buna linie din ciclul k-1. Un set de
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linii DH este derivat din hibrid, cea mai rezultativa dintre ele este selectata pentru a fi implicata
in urmatoarele doua cicluri. Selectia poate fi continuatd pana se opreste progresul de ameliorare,
stabilit prin productivitatea celor mai performante linii din ciclul de restaurare. Rezultatul final
este cea mai buna linie din ultimul ciclu de restaurare.

5.2. Testarile-model ale diferitelor scheme ale selectiei plantelor dihaploide

Scheme pentru fixarea heterozisului in selectia plantelor dihaploide au fost propuse, de
asemenea, de CrpynnukoB §i ['onuaposa [30, 45]. Schema elaborata de autorul CtpyHHHKOB
difera de cea prezentati in tezd, prin absenta ciclurilor restaurate. In schema autorului
['onuaposa, din fiecare ciclu se selecteaza doua linii DH cu productivitate inalta si contrastante
conform markerilor moleculari, iar din hibridul dintre ele se produc linii pentru ciclul urmator.

Eficienta tuturor celor trei scheme a fost evaluata printr-o0 simulare la calculator. Au fost
cercetati urmatorii parametri: fiecare ciclu include 50 de linii DH, numérul de gene este 20, 50 si 100,
efectele lor sunt similare, nu exista interactiuni non-alelice. Numéarul de cromozomi si lungimea lor de
recombinare sunt aceleasi ca si la porumb. Alelele favorabile au fost diferite la parinti si totodata
distribuite aleatoriu in genom; inainte de fiecare simulare distributia a fost determinati repetat. in
fiecare variantd au fost efectuate 100 de simulari a sapte cicluri de selectie. Schema autorului
['onuapoBa a fost testata in trei variante: 5, 10 sau 15 cele mai productive linii au fost selectate din 50
linit DH, dintre care s-a identificat cea mai contrastanta pereche. Deosebirile au fost determinate de
genotipul locilor activi. Testele de simulare au fost reproduse pana la ciclul 7 (Tabelul 9).

In toate variantele, cu exceptia primului ciclu comun tuturor schemelor, schema autorului
Strunnikov a prezentat rezultate mai putin relevante decat schema autorului ['oraaposa. Incepand cu
ciclul 5, schema autorului CtpynaukoB raméane semnificativ in urma in ceea ce priveste rezultatele
din schema suplimentata-restauratd. Dintre variantele testate in schema autorului ['onuaposa,
varianta 5/50 s-a dovedit a fi cea mai eficientd pentru perioade scurte de selectie si 10/50 pentru cele
pe termen lung. Aceste variante au un anumit avantaj In raport cu schema suplimentata-restaurata,
care se diminueaza odata cu cresterea numarului de loci si cicluri, si dispare la 100 de loci si 7 cicluri.
Cu toate acestea, trebuie avut In vedere faptul cad schema elaboratd de cétre ['onuapoBa a fost
simulata cu o simplificare: deosebirile de markeri moleculari au fost substituite cu deosebirile de loci
semnificativi pentru selectie, ceea ce a condus cu sigurantd la supraestimarea rezultatelor. De
asemenea, trebuie remarcat faptul ca schema autorului I'oHuapoBa se bazeazd pe genotiparea
moleculara. Daca genotiparea moleculard este de asemenea utilizatd in schema suplimentata-
restaurata, atunci ar trebui sa existe o eficienta mai mare, deoarece aceasta va conduce la o selectare

mai rationald a liniei predecesoare pentru efectuarea urmatorului ciclu de selectie.
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Tabelul 9. Eficienta diferitelor metode de selectie dihaploida: proportia (%) de alele
favorabile in cea mai productiva linie DH

Numar Numarul ciclului Pierdut
de loci 1 2 3 4 5 6 7 iremediabil

Tipul modelului

20 |74,2+0,581,2+0,5|85,3+0,5 |86,9+0,5 |87,7+0,5 |88,6+0,5 |87,9+0,5
CTpyHHUKOB 50 165,4+0,3 (70,2+0,3 |73,2+0,3 |74,2+0,3 |74,9+0,3 |75,3+0,3 |75,7+0,4
100 |61,2+0,2|64,5+0,2 |66,6+0,2 |67,5+0,2 |67,6+0,2 |67,8+0,2 |67,8+0,2

20 |73,8+0,581,2+0,4 |84,9+0,5 |86,9+0,4 |91,1+0,5 89,6+0,4 |93,6+0,5

rseusﬂhfft‘;ata' 50 |65,5+0.4 [70,1:0,4|73.3+0.4 [74,2+0,3 [78.5+0.3 |77.30,3 [82,1+03

100 |60.9+0.2 |64.6+0.2[67.240.2[67.8+0.2 [71,140.3 [70,0£0,3 |74,0+0,2
Toraposa, 20 |74.440.5 |84,640.5 |91,340.4 |93 ,4£0.4 [94,040.4 [94.2-0.4 |94.340.4 | 5.1404
selectic de 5 50 |65.4+0.4 72,2403 | 76,7403 | 79,6203 |81,3+0,3 |82,20,3 |82,620.3 | 16,403
linii din 50 100 [60.7+0.2[65.740.3 [69.0+0.3 [71,5+0.3 [73.0+0.3 [73.840.3 [74.240.3 | 24.6£0.3
Foruaposa, 20 |74.8+0.6 82,2:£0.5 |88,2:£0,5 [92,240.5 |94,30.4 |95,3+0.5 |96,140.4 | 2,2+0.3

selectie de 10 50 |66,1+0,3(70,8+0,3|75,5+0,4|78,5+0,4 |80,7+0,4 |82,3+0,4 |83,6+0,4 | 12,8+0,3
linii din 50 100 [61,1+0,2165,1+0,3 |67,6+0,3 [69,9+0,3 |71,6+0,3|72,9+0,3 |73,7+0,3 | 22,3+0,3

Tomaposa, 20 |73.9+0,5(80,0+0,5 |84.4+0,5 |88,6+0.4 |91,0+0,5 [92,8+0.5 94,240,4 | 2,1+0,3
selectie de 15 50 [65,5+0,4]69,5+0,4 [72,7+0,4]75,10,4 [77,3+0,4|79,0+0,3 [80,4+0,4 | 13,5+0,3
linii din 50 100 |61,0+0,2|64,120,3 [66,62+0,268,4+0,3[70,1+0,3 |71,4+0,3|72,4+0,3 | 21,7+0,3

Sa examinam dinamica progresului de selectie. In schema autorului I'onuaposa, dinamica
pozitiva poate fi urmarita pana la ciclul 7, dar pana la ultimul ciclu aceasta metodd a ajuns
aproape de limita capacitatilor sale: majoritatea alelelor plus care lipseau pentru fixarea completa
a heterozisului, s-au dovedit a fi iremediabil pierdute (Tabelul 9). Asemenea pierderi apar atunci
cand aceleasi plus alele sunt absente in liniile contrastante selectate si vor lipsi la toti
descendentii acestei perechi de linii in toate ciclurile ulterioare. In alte scheme, pierderea nu este
ireversibila: orice aleld pierduta poate fi restabilitd printr-o incrucisare suplimentata cu plante din
generatia F;. Factorul limitativ aici nu este nivelul pierderilor irecuperabile, ci realizarea
echilibrului atunci cand numarul noilor plus alele este restabilit la fel de repede, ca si in cazul
pierderii acestora. In schema autorului Crpymmukos, echilibrul se realizeaza in 4-5 cicluri. In
schema suplimentata-restauratd, echilibrul nu a fost inca atins pand in ciclul 7, iar aceasta
schema are cele mai bune perspective pentru continuarea procesului de selectie.

Raportul valorilor din Tabelul 9 cu productivitatea hibrizilor F; depinde de gradul mediu
de dominare dominant/aditiv (d/a). Pentru a reproduce productivitatea genotipurilor din generatia
F1 in linia consangvinizata, proportia colectata de plus alele ar trebui sa fie (1+d/a)/2, ceea ce
constituie 85%, presupunand cel mai probabil d/a=0,7 pentru porumb. Cu cel mai posibil numar
de loci n=50 in schema suplimentata-restauratd si in schema elaborata de catre I'onuaposa, in
ciclul 7 se realizeaza fixarea aproape completa a heterozisului: 80-84% din plus alele sunt

acumulate in cea mai buni linie dihaploida. In schema autorului Ctpynnukos, 76% din plus alele

28



R

si Fo.

5.3. Selectia plantelor dihaploide in combinatia hibrida Rf7xKu123

La combinatia hibrida Rf7xKul23, au fost efectuate trei cicluri de selectie [40]. Liniile
primului ciclu (44 linii din setul rk-0) au fost derivate direct din generatia F;. Acestea au fost
testate in perioada anilor 2009-2017, in ultimul an testul fiind extins. In toti anii, productivitatea
medie a setului de linii a coincis aproximativ cu valoarea celui mai rau parinte Kul23
(neprezentat in 2017), aproape jumatate din liniile DH aveau o productivitate mai mica decat cea
a Kul23, dar unele linii au atins sau au depasit valoarea al celui mai bun parinte Rf7. Cea mai
buna linie din primul ciclu, rk-5, a depasit Rf7 dupa productivitate cu 8,3% in 2017 (Tabelul 10,
Fig. 2).

Al doilea ciclu a fost realizat in trei versiuni (Fig. 1). Cea mai productiva linie rk-5 a fost
incrucisata cu hibridul din generatia F; si din acest hibrid s-a obtinut setul rk-200 (40 de linii).
Ceilalti predecesori, k-6 si rk-22 au fost alesi nu in baza productivitatii, ci pentru capacitatea de
combinare pe care au demonstrat-o in testcross-uri cu Rf7. Setirile de linii DH rk-100 (52 linii) si
rk-300 (15 linii) au fost produse prin testcross-uri rk-6xRf7 si rk-22xRf7. In cel de-al doilea
ciclu, seturile rk-100 si rk-200 s-au dovedit a fi de succes, demonstrand un progress similar in
2017, atat in ceea ce priveste valoarea medie a setului de linii, cat si a productivitatii celei mai
bune linii. Cea mai inaltd productivitate s-a inregistrat la liniile rk-142, rk-225, rk-228 si rk-239.
O atentie deosebita meritd linia rk-206 care imbind rezistenta la seceta cu productivitatea
similard, inregistrata la linia Rf7.

Tabelul 10. Testarea liniilor DH in combinatia hibrida Rf7xKu123 in 2010-2019

| | Nu_mfiml de elusiy Productivitatea primului Stluli[ie;lii —
Ciclu | Setul i anul I'tn" DH >Rf7 RI7 Medie Limite comparativ cu
estate (martor) Rf7
rk-0 (2010) 13 2 86,2 70,4 28,8-92,4 +7,2%

1 rk-0 (2011) 23 0 114,8 80,0 | 24,2-106,7 -7,1%
rk-0 (2014) 19 0 98,3 59,2 11,3-90,5 -7,9%
rk-0 (2017) 31 1 103,9 71,1 | 21,6-112,5 +8,3%

rk-100 (2013) 50 11 138,1 113,5 | 49,8-149,7 +8,4%

) rk-100 (2017) 43 6 103,9 85,0 | 31,7-121.2 +16,7%
rk-200 (2017) 40 9 103,9 87,1 | 49,6-117,0 +12,6%
rk-300 (2017) 15 1 103,9 81,8 | 26,0-107,1 +3,1%
rk-410 (2017) 24 4 103,9 90,8 | 46,1-135,6 +30,5%

3 rk-440 (2017) 8 0 103,9 59,2 22,8-97,8 -6,0%
rk-450 (2019) 13 6 100,0 949 | 74,4-119,0 +19,0%
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Fig. 2. Comparatia seturilor de porumb rk dupa productivitatea primului stiulete

Al treilea ciclu a fost, de asemenea, realizat in trei versiuni. Toti predecesori prezentau
setul rk-100. Liniile rk-148 si rk-138 au fost selectate in baza capacitatii de combinare, iar rk-142
— a productivitatii. Seturile de linii DH rk-410 (24 linii), rk-440 (8 linii) si rk-450 (15 linii) s-au
obtinut din familiile rk-148xRf7, rk-138xKu123 si rk-142xF;. Primele doua seturi au fost testate
in anul 2017, ultimul set — in 2019 (Tabelul 10, Fig. 2). Concluzionand dupd nivelul
productivitatii liniei Rf7 si hibridului din generatia Fo(Rf7xKy123) (martori), conditiile din 2017
s1 2019 au fost similare, fapt ce permite prezentarea intr-o singurd diagrama. Seturile de linii rk-
410 si rk-450 au prezentat perfomante. Ultimul set a inregistrat o productivitate medie sporitd (in
raport cu martorul), dar cea mai reusita linie rk-459 a demonstrat valori ale caracterului la nivelul
celor mai bune linii din ciclul doi. Cea mai productiva linie din ciclul trei s-a identificat in setul
rk-410. Aceasta este linia rk-433, care a prezentat o productivitate de 135,6 g/planta in 2017 — cu
30,5% mai mare decat valoarea celui mai bun parinte Rf7 si s-a apropiat de productivitatea
generatiei Fo(Rf7xKy123). Acest rezultat a fost reprodus in 2019 intr-un esantion marit: 129,5
fata de 100,0 pentru Rf7. Astfel, rata progresului de selectie a fost de 10% per ciclu.

Rezultatele demonstreaza ca in selectia dihaploida este posibil sd se aplice cu succes
astfel de tehnici care ar fi imprevizibile 1n selectia recurentd. Daca, 1n selectia recurentd, o

variantd avansatd este incrucigatd cu materialul initial pentru a restabili alelele lipsa, dar
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favorabile, acest lucru ar duce nu la progres, ci la regresie, deoarece frecventa acumulata a
alelelor favorabile ar reveni la nivelul initial, excluderea alelelor nefavorabile ar reveni, iar
selectia ar trebui luata de la inceput. Rezultatul demonstreaza, de asemenea, ca este mai oportun
sa se efectueze selectii treptate, chiar si cu un numar mic de variante in fiecare etapa, decat sa se
caute cea mai buna varianta din primul ciclu. Selectia in trei etape a necesitat testarea a 118 linii
in total: 44 in setul rk-0, 50 in setul rk-100 si 24 in setul rk-410.

In cel de-al treilea ciclu, productivitatea a atins nivelul hibrizilor din generatia F si ar
trebui sa ne asteptam ca deja in cel de-al patrulea ciclu acest nivel sa fie depasit. Simularea-
model ofera un pronostic favorabil pentru ciclurile urmatoare, desi atingerea nivelului F; este cu
greu posibild. In cazul liniilor DH consangvinizate, intermediare intre F; si F, conform
productivitatii, cultivarea acestora in locul hibrizilor F; poate fi justificata datoritd randamentului

semnificativ al productiei de seminte.

5.4. Cazuri particulare de variabilitate genetica in combinatia hibrida Rf7xKu123

Atunci cand genele a doud linii parentale sunt combinate in dihaploizi, plantele pot
prezenta caractere si proprietati care nu sunt observate la liniile parentale sau sunt observate rar
si intr-o forma moderata. Daca astfel de fenomene sunt discrete la nivel de set, adica sunt tipice
pentru unele seturi si atipice pentru altele, ceea ce denota ca aceasta proprietate este controlata de
un numar mic de gene, deoarece este usor pierdutd sau dobandita.

Unele linii se caracterizeaza printr-un randament scazut al boabelor, iar frecventa acestor
linii este diferitd in diferite seturi. Conform datelor din 2017-2019, frecventa liniilor cu
randamentul mediu sub 80% a fost 11/31 (setul rk-0), 4/43 (setul rk-100), 1/40 (setul rk-200),
2/15 (rk-300), 2/24 (setul rk-410), 5/8 (setul rk-440) si 0/13 (setul rk-450) [36].

O alta anomalie este despicarea varfului stiuletelui (Fig. 3). De regula, fenomenul nu se
inregistreaza la toti stiuletii din linie, ceea ce denota ca manifestarea sa depinde nu numai de
genotip, ci si de conditiile de mediu. Cu toate acestea, gradul mediu al severitatii anomaliei
difera la diferite linii. S-a manifestat slab la linia Rf7 si nu s-a manifestat deloc la linia Ku123. In
primul ciclu, s-a constatat doar la linia rk-21, dar in ciclurile urmatoare s-a observat destul de
des, in special in seturile rk-100 (19/52), rk-300 (7/15) si rk-410 (9/24). A fost mai putin
frecventa in setul rk-200 (7/40), rk-440 (1/8) si rk-450 (0/13). Anomalia este asociatd cu
proliferarea excesiva a meristemului floral, deoarece este insotitd de un numar semnificativ de

randuri de boabe [36].
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Fig. 3. Anomalie a varfului stiuletelui (pe dreapta mutatie dbcbl, foto din MNL, 83, p.9)

Dintre mutatiile cunoscute asociate cu un fenotip similar (ral, ra2, ra3=fea4, feal, fea2,
fea3, td1, dbcbl [17]), doar mutatia dbcbl descrisd de Brewbaker in 2009 este manifestata in
cercetdrile noastre (Fig. 3) [4]. Aceasta este singura mutatie care afecteaza doar stiuletele si nu
provoaca modificari concomitente ale morfologiei paniculelor si plantelor. Mutatia a patruns
probabil in dihaploizi din Rf7, deoarece nu se manifesta deloc in testcross-uri cu Kul23, dar se
manifesta in testcross-uri cu Rf7. Probabil ca Kul23 contine o alela normala dominanta, in timp
ce Rf7 - o alela mutanta recesiva. Expresia slaba a mutatiei din Rf7, in opinia noastra, se explica
cel mai bine prin teoria complexului genetic compensator [44]. Conform acestui concept, in
timp, mutantii dezvoltd un complex de gene supresoare care slabesc efectul unei mutatii
nefavorabile sau o elimind totalmente. Probabil, pe 1angd mutatie, linia Rf7 contine supresoare
care sunt absente in Kul23. Cand genele sunt recombinate in liniile DH, complexul compensator
se descompune, astfel incat mutatia, odatd ajunsa in dihaploid, se manifesta in ea la maximum.
Este posibil ca cazurile cu randamentul scazut al boabelor pe stiulete sa fie asociate si cu
dezintegrarea complexului compensator.

Pentru una din formele parentale (Kul23) este caracteristica dezvoltarea celui de al
doilea stiulete, contributia caruia in productivitatea generald constituie 20%. La cealalta forma
(Rf7), al doilea stiulete de reguld nu se dezvolta. In ceea ce priveste liniile dihaploide, in 4 seturi
(rk-0, rk-100, rk-200 si rk-440), exista o diversitate pentru acest caracter. Multe linii nu au doi
stiuleti, dar existd linii in care al doilea stiulete detine o contributie semnificativa la
productivitate - pana la 1/3. In medie, in aceste seturi, al doilea stiulete reprezinta 6-9% din
productivitatea totala, dar in setul rk-300, rk-410 si rk-450, al doilea stiulete dispare aproape
complet. Prin urmare, rezultd ca abilitatea de a dezvolta al doilea stiulete este controlata de un

numar mic de gene, deoarece aceasta se pierde cu usurinta [36].
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5.5. Selectia plantelor dihaploide in combinatia hibridd MK01xA619

In a doua combinatie hibridda MK01xA619, au fost efectuate doua cicluri de selectie [40].
Un numar de 45 de linii DH din primul ciclu, produse din generatia F; (setul MA-0), au fost
testate in anii 2003, 2004 si 2013. Rezultatele au coincis in general cu rezultatele primului ciclu
in combinatia hibrida Rf7xKul23: aproape jumatate din linii au cedat in productivitate celui mai
rau parinte A619 si doar cateva linii au atins, sau au depasit usor nivelul celui mai bun parinte
MKO1 (Tabelul 11).

Tabelul 11. Testarea liniilor DH in combinatia hibridd MK01xA619 in 2003-2016

. Productivitatea primului stiulete, g
. . Numarul de Inclusiv Linia maxima
Ciclu Set sl an “tglslta?:l >MKO01 (m;tglr) Medie Limite comparativ cu
MKO01
MA-0 (2003) 40 0 119,4 54,1 0,3-108,3 -9,3%
1 MA-0 (2004) 41 2 104,3 57,7 1,2-109,3 +4,8%
MA-0 (2013) 30 1 120,2 70,4 1,8-124,7 +3,7%
MA-100 (2013) 11 0 120,2 82,3 | 46,7-113,4 -5,7%
2 |MA-100 (2016) 7 0 101,5 40,3 1,8-91,5 -9,9%
MA-200 (2016) 20 0 101,5 51,7 4,1-99,4 -2,1%

Al doilea ciclu este realizat in doua versiuni (Fig. 1). Cele mai productive linii din primul
ciclu, DH-3 si DH44-00 au fost incrucisate cu hibridul Fi, iar din aceste genotipuri au fost
produse seturile MA-100 (11 linii) si MA-200 (20 linii). Seturile MA-100 si MA-200 au fost
testate in anii 2013 si 2016, ultimul an fiind nefavorabil. Este de mentionat, ca unele linii din
setul mai putin numeroasi, MA-100 nu au rasirit. In al doilea ciclu, progresul relativ din primul
ciclu s-a manifestat doar in ceea ce priveste productivitatea medie, dar nu si productivitatea celei
mai bune linii. In setul MA-100, valoarea medie a crescut conform anului 2013, in comparatie cu
primul ciclu, cu 12 g/planta. Setul MA-200 nu a fost testata simultan cu primul ciclu si poate fi
comparata cu primul ciclu indirect in raport cu genotipurile de control MKO1 si A619. In primul
ciclu, productivitatea medie a liniilor DH coincide aproximativ cu productivitatea genotipului
A619, deviind in diferiti ani in limitele +6 g/planta. In setul MA-100, media a depasit valoarea
A619 cu 13-18 g/plantd, iar in setul MA-200, depdsirea a fost de 25 g/planta in anul 2016.

Progresul ameliorativ ulterior este posibil in ciclul trei (restaurator), pentru realizarea

caruia 1n setul MA-200 au fost selectate cele mai productive linii — MA-210 si MA-217.

5.6. Interactiuni non-alelice in liniile dihaploide si in testcross-uri
Distributia liniilor dihaploide dupa mai multe caractere, inclusiv productivitate, a

demonstrat o asimetrie pronuntata in raport cu media asteptatd care este egald cu (P1+P;)/2 in
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primul ciclu. De exemplu, pentru productivitatea primului stiulete la setul rk-0, raportul
abaterilor pozitive si negative de la media asteptata a fost de 3:20 in anul 2011 si 3:16 in 2014. in
setul MA-0, un raport similar a fost de 3:37 si 6:35 in anii 2003-2004. Aceasta asimetrie este
incompatibild cu modelul aditiv-dominant si relevd manifestarea interactiunilor non-alelice in
controlul genetic al caracterelor. Caracterele marimii plantelor si ale stiuletilor sunt caracterizate
printr-o deplasare descendenta a distributiei, adica liniile sunt In medie mai mici §$i mai
productive, decit teoretic asteptat. In ceea ce priveste etapele fenologice, combinatia hibrida
Rf7xKul23 prezintd o deplasare laterala, iar in combinatia hibrida MK01xA619 — o deplasare
timpurie [37]. Datele sumare pentru toate experimentele si datele incrucisarilor testcross sunt
prezentate 1n tabelul 12.

In combinatia hibrida Rf7xKu123, asimetria maxima se referd la productivitatea primului
stiulete, lungimea primului stiulete, diametrul tulpinii si lungimea panicului. Pentru lungimea
primului stiulete, asimetria este chiar mai pronuntatd decat pentru productivitatea sa, ceea ce
indica asupra faptului cd factorii de interactiune non-alelici care afecteaza productivitatea
actioneaza n special prin lungimea stiuletului. Concordanta observata pentru indicii de asimetrie
ai lungimii stiuletelui si lungimii panicului sugereaza ideia caracterului comun al factorilor
genetici corespunzatori care actioneaza asupra proliferarii meristemului inflorescentei in primele
etape de dezvoltare.

In combinatia hibrida MKO01xA619, asimetria pentru productivitate a fost insotitd de
asimetria nu pentru lungimea stiuletelui si a panicului, dar a diametrului stiuletelui si
randamentul boabelor. Probabil cd factorii care interactioneazd in mod non-alelic si care
afecteaza productivitatea in aceastd combinatie sunt de altd natura si actioneaza la etape tarzii,
afectdnd randamentul boabelor si diametrul stiuletelui [34].

La testcross-uri, distributia caracterelor este aproape de simetricd, abaterile semnificative
de la raportul 1:1 se atestda de doud ori mai rar, iar abaterile inalt semnificative (P <0,001) - de
trei ori mai rar (Tabelul 12). Nu s-a stabilit o asimetrie semnificativa pentru productivitate, ceea
ce este in concordanta cu rezultatele testului Cavalli (vezi 3.5).

Diminuarea componentei non-alelice in variabilitatea testcross-urilor se explica reusit
prin valoarea inferioard a interactiunilor heterozigot-heterozigote si heterozigot-homozigote,
comparativ cu cele homozigot-homozigote. De asemenea, este posibila si manifestarea factorilor
suplimentari - tranzitie la o gama diferitd de valori ale caracterelor in care efectele genetice se
formeaza diferit, si interactiunilor de ranguri superioare (trigenice si etc.), care in testcross-uri se
pot manifesta cu o frecventd mai mica. Sub aspect practic, aceasta inseamna cd concluziile

obtinute in baza analizei genetice a testcross-urilor raiman valabile si se refera la gradul de
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dominare, directionarea efectelor si la linkage, dar pentru ameliorare interactiunile non-alelice

pot prezenta anumite impedimente.

Tabelul 12. Distributia liniilor dihaploide si

caracterelor: proportia de depasire peste media teoretica in 2003-2017

testcross-urilor dupa valorile

Combinatia hibrida Combinatia hibrida
Caracter Rf7xKul23 MKO01xA619
Linii Testcross-uri Linii Testcross-uri

Data infloririi panicului 0,57 * 0,49 0,32 *** 0,29 ***
Data infloririi stiuletelui 0,61 ** 0,44 0,33 *** 0,30 ***
Diferenta panicul-stiulete 0,55 0,44 * 0,48 0,42
Intervalul inflorire-maturitate 0,48 0,57 ** 0,41 ~* 0,61~*
Data maturitatii 0,49 0,54 0,33 *** 0,41
Inaltimea plantei 0,38 *** 0,51 0,33 *** 0,50
Lungimea tulpinii 0,40 ** 0,50 0,33 *** 0,55
Lungimea panicului 0,29 *** 0,52 0,49 0,39 *
Diametrul tulpinii 0,32 *** 0,41 *** 0,43 0,51
Randamentul boabelor 0,55 0,72 *** 0,27 *** 0,84 ***
Lungimea stiuletelui 0,25 *** 0,55 * 0,45 0,52
Diametrul stiuletelui 0,48 0,51 0,15 *** 0,63 **
Numarul de randuri de boabe 0,52 0,49 0,44 0,64 **
Masa coceanului 0,43 0,54 0,51 0,41
Productivitatea primului stiulete 0,27 *** 0,51 0,18 *** 0,39
Productivitatea stiuletilor ramasi 0,37 ** 0,48 0,20 ***
Productivitatea totala 0,34 ** 0,56 0,17 ***

Nota. Semnificatia diferentei de la 0,5: * P<0,05; ** P<0,01; *** P<0,001.

5.7. Randamentul boabelor in combinatia hibrida MK01xA619

In combinatia hibrida MKO1xA619, productivitatea s-a dovedit a fi strins legatd de
randamentul boabelor. La linia materna MKO1, randamentul mediu este aproape de 100%, dar
linia paternd A619 se caracterizeaza printr-un randament incomplet, de la 20% la 90% in ani
diferiti. Deosebirile in ceea ce priveste randamentul boabelor se accentueaza la liniile dihaploide
si determina in mare parte diferenta de productivitate. Aproape jumatate din linii au randamentul
constant inalt (>90%), linia DH12-00 are randamentul in mod constant aproape de zero, celelalte
linii sunt intermediare. Randamentul scazut al boabelor este cauzat de aparitia anevoiasd a
stigmatelor din stiulete, deoarece aceasta se manifesta doar la polenizarea libera. La aplicarea
polenizarii manuale, randamentul boabelor este normal chiar si la linia neperformana DH12-00
[36].

Randamentul boabelor este corelat cu culoarea coceanului. Formele initiale diferd prin
culoarea coceanului (MKO1 - rosu, A619 - alb), care este controlatd de locusul P1 (1-70, [17]).
Liniile DH din setul MA-0 s-au distribuit conform culorii bobului aproximativ in mod egal, iar

randamentul boabelor la liniile cu cocean rosu este in medie mai mare, la semnificatia de P
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<0,05. Aceasta, probabil, este o dovada a linkage-ul locusului P1 cu factorul major al numarului
mare de boabe.

Au fost efectuate studii suplimentare in incrucisarile analitice, pentru care au fost alese
liniile din primul ciclu cu randamentul scazut, DH12-00 si DH40-00. In anul 2009, au fost testate
familiile (Mx40)x40, (40xA)x40, (Mx12)x12 si (Ax12)x12, iar in 2011 s-au repetat testele
familiilor (Mx12)x12 si (Ax12)x12. Aici M = MKO1, A = A619, 12 = DH12-00, 40 = DH40-00.

Familiile de retroincrucisari (Mx40)x40 si (Mx12)x12 au prezentat o distributie
bimodala (Fig. 4-5), ceea ce este 0 dovada a controlului oligogen. in Fig. 4 si 5 punctele cu
valorile 0 si 100 pot fi situate in afara limitelor. In familia (Mx40)x40 a fost observati o
distributie distincta 1:1. Distribuirea familiei in doud grupuri este Tn mod clar cauzata de o gena,
a carei plus aleld este dominanta si mostenita de la parintele MKO1. In familia (Mx12)x12 de
asemenea distributia este bimodald, dar mai apropiatd de 3:1 — digenica decat de 1:1 —
monogenicd. Din aceasta rezulta ca linia DH40-00 difera de MKO1 cu o gena, iar linia DH12-00
— cu doui. In ceea ce priveste diferentele genetice dintre liniile DH si A619, nu au fost observate
efecte monogene si nici digenice. Distributiile sunt strict unimodale (Fig. 5), ceea ce indica

actiunea mai multor gene.
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Fig. 5. Randamentul boabelor in familiile (DHxA)xDH si genotipurile martor

Pentru a separa varianta genetica de cea de mediu si pentru a estima numarul locilor prin
variantd, s-au obtinut familii autopolenizate din incrucisdrile analitice: 27 de familii din
(Mx12)x12 si 46 de familii din (Ax12)x12. Varianta genetica dintre familii [(Mx12)x12]&® a
fost de 603,3 procente patrate, iar dintre familii [(Ax12)x12]Q@ — 105,5. Deoarece caracterul din
genotipurile extreme prezintd valori extreme, se poate utiliza formula Wright [28] care in cazul

nostru are urmatoarea modificare:

_ (2+a)?
- 2
640Gen

, unde « este gradul mediu de dominare, o/, — varianta genetica.

Deoarece plus alelele sunt concentrate intr-un component a incrucisarii (DH12-00 nu

detine plus alele), gradul mediu de dominare a fost calculat ca estimare liniara:

_ S(Mx12)—(S(M)+5(12))/2 _ S(AX12)—(S(A)+5(12))/2
M= S(M)—-5(12) P YA T S(A)-S(12)

unde S este randamentul mediu al genotipului indicat intre paranteze, a,, si a4 — gradul mediu de
dominare a plus alelelor mostenite de la MKO1 si A619. Calculele au demonstrat urmatoarele
estimari ale numarului de plus alele si ale dominantei lor medii:

ny =2,0%06, ay, =0,78

ng =6,0+1,3, ay = 0,46.

Astfel, MKO1 diferda de DH12-00 cu una sau doua plus alele dominante, in timp ce A619

difera de DH12-00 prin mai multe plus alele semidominante (supresoare), aproximativ sase [20].

37



CONCLUZII GENERALE SI RECOMANDARI PRACTICE

Concluzii generale

1. A fost elaboratd metoda pentru calcularea estimarilor nedeplasate ale parametrilor
genetici patratici in care se elimind efectul de linkage, ceca ce face posibila obtinerea unor
estimdri informative ale celui mai important element al organizarii genetice a heterozisului -
gradul mediu de dominare, precum si o serie de alte elemente — numarul locilor activi principali,
directia medie de dominare in locii activi si linkage-ul mediu intre ei.

2. Estimarile nedeplasate aplicate la sase populatii de porumb au aratat o prevalenta a
interactiunilor dominante si semidominante in efectul de heterozis, cu o dominantd medie tipica
de 0,7. Acest rezultat completeaza substantial dovezile experimentale obtinute anterior, marind
numarul de exemple care confirma teoria dominantei de la 4 la 10.

3. Dintre interactiunile non-alelice la porumb, predomina interactiunile homozigot x
homozigote, care fara a aduce o contributie semnificativa la efectul heterozis, sunt implicate
semnificativ in depresia consangvinizata. Interactiunile non-alelice nu au un efect semnificativ
asupra estimarilor gradului mediu de dominanta.

4. Valorile nedeplasate ale parametrilor patratici pot fi folosite pentru a aprecia numarul
factorilor genetici majori. S-a demonstrat ca la porumb cateva zeci de loci, aproximativ 30-70,
sunt responsabili de heterozis in cazul productivitatii si reprezintd partea principala a efectului de
heterozis.

5. In locii care controleazi productivitatea porumbului, dominanta este cu preponderenta
unidirectionala: posibilele efecte negative pot ajunge in total nu mai mult de 1/7 din totalul celor
pozitive. La alte caractere, dominanta poate fi multidirectionata.

6. Pentru compararea grupurilor de hibrizi si linii parentale, a fost propusa o valoare
statisticdi numita heterozis normalizat, care fiind o generalizare a frecventei heterozisului
adevarat (high parent heterosis), face posibila o interpretare genetica a datelor de comparatie. S-
a aratat ca aceast parametru este o functie a gradului mediu de dominanta si a numarului mediu
al principalilor loci care controleaza heterozisul.

7. A fost elaboratd o metoda pentru aprecierea intervalului linkage-ului mediu dintre locii
activi. Pentru combinatia hibrida Rf7xKul23, estimarea a fost de 0,04-0,08, ceea ce corespunde
celei agteptate statistic pentru aranjarea aleatorie a genelor si dovedeste corectitudinea metodei
aplicate de excludere a efectului linkage-ului. Concluzia despre natura dominanta a heterozisului
ramane valabilad pentru orice valoare a linkage-ului mediu din intervalul identificat.

8. In generatiile tardive de consangvinizare, linkage-ul dintre loci este redus datorita Cis-

efectului fundalului genetic homozigot. Pe un fundal heterozigot, frecventa recombinarii este in
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concordantd cu cea asteptatd conform mapelor genetice, in timp ce pe un fondal homozigot,
aceasta practic se dubleaza fata de cea asteptata.

9. A fost elaboratda schema de selectie suplimentata-restaurata, orientata spre combinarea
alelelor favorabile responsabile de heterozis intr-o linie consangvinizata. Metoda este destinata
fixarii totale sau partiale a heterozisului de orice naturd, cu exceptia supradominantei.

10. Ciclurile initiale de selectie dihaploida testate pe porumb au demonstrat ca trei cicluri
de selectie in combinatia hibrida Rf7xKul23 au contribuit la crearea liniilor consangvinizate
care au depdsit cea mai bund forma parentald Rf7 in productivitate cu 30%.

11. Progresul de selectie observat la combinatia hibrida Rf7xKul23 coincide cu ratele
care sunt asteptate In simularea numerica cu 50-100 loci activi si gradul dominantei mediu de
0,7-1,0. Aceste valori sunt apropiate de estimarile obtinute in experientele genetice si confirma
in mod indirect veridicitatea acestora.

12. Pentru combinatia hibridd MKOI1xA619 a fost identificat controlul oligogen al
randamentului boabelor: linia A619 poarta 1-2 mutatii care obstructioneaza aparifia stigmatelor
din stiulete, al caror efect este partial compensat de cateva supresori semidominanti.
Manifestarea acesteia si a altor caractere calitative studiate este in concordanta cu teoria efectului
compensator al genelor.

Recomandari practice

1. Pentru aprecierea caracterelor cantitative la porumb prin analize clasice se recomanda
completarea acestora cu metode de calcul care iau in considerare efectul linkage-ului, ceea ce
permite obtinerea aprecierilor nedeplasate ale parametrilor genetici integrali.

2. In programele de ameliorare, pentru identificarea recombinantilor valorosi, se recomandi
utilizarea generatiilor tarzii de consangvinizare, deoarece la predominarea homozigotiei in genom,
frecventa recombinarilor se mareste semnificativ.

3. Linia de porumb Rf7 se recomanda in calitate de sursa a factorilor genetici care
sporesc frecventa dublarii spontane a genomului haploizilor. In populatiile haploide, genomul
carora este mostenit de la linia Rf7, dublarea spontanad a cromozomilor poate atinge frecventa de
20%.

4. Pentru sporirea productivitatii liniilor homozigote de porumb pot fi utilizate plantele
dihaploide in baza schemei de selectie suplimentat-restauratd, conditiile de bazad fiind: a)
numarul limitat de linii in ciclul de selectie (20-50), b) ciclul se executa cel putin in 2 variante
paralele, c) in fiecare ciclu nou, linia predecesoare se selecteaza in baza productivitatii sau a
capacitatii combinative la restroincrucisarea cu formele parentale.

5. Liniile dihaploide de porumb rk-5, rk-6, rk-148, rk-206, rk-225, rk-228, rk-239, rk-
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433, rk-459, MA-210 si MA-217 se recomanda pentru ameliorare in calitate de donori ai genelor

favorabile sporirii productivitatii, linia rk-206 fiind propusa si in calitate de donor al genelor

rezistentei la seceta.

10.
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ADNOTARE
Mihailov Mihail, ""Elementele de baza ale organizirii genetice a heterozisului la
porumb si particularitatile valorificarii acesteia in selectia plantelor dihaploide", teza
de doctor habilitat in stiinte biologice, Chisinau, 2021.

Structura tezei: introducere, 5 capitole, concluzii generale si recomandari, bibliografie din
233 titluri, 2 anexe, 215 pagini de text de baza (panad la Bibliografie), 37 figuri, 47 tabele.
Rezultatele obtinute sunt publicate in 46 lucrari stiintifice.

Cuvinte-cheie: porumb, heterozis, linii haploide, linii dihaploide, selectie, genetica
biometricd, caractere cantitative, linkage, crosing-over.

Scopul lucrarii: identificarea elementelor de baza ale organizarii genetice a heterozisului la
porumb pentru optimizarea procesului de selectare a plantelor dihaploide, orientat spre crearea
liniilor consangvinizate cu productivitate inalta.

Obiectivele cercetarii: elaborarea si aplicarea metodei de determinare a linkage-ului la
aprecierea parametrilor genetici; elaborarea si aplicarea schemei de selectie a plantelor dihaploide
orientata spre obtinerea liniilor homozigote cu productivitate maxima din hibrizi simpli.

Noutatea si originalitatea stiintificA. Au fost solutionate noi probleme ale geneticii biometrice:
aprecierea valorilor nedeplasate ale gradului mediu de dominare si de poligenie pentru caracterele cantitative;
aprecierea intervalului linkage-ului mediu; interpretarca geneticda a datelor statistice ale manifestarii
heterozisului. Rezultatele obtinute au facut posibila stabilirea unor aspecte importante privind natura genetica a
heterozisului la porumb: heterozisul productivitatii este controlat de efecte dominante si semidominante,
dominanta fiind practic unidirectionatd, cea mai mare parte a efectului heterozis este determinatd de cateva
zeci de loci; linkage-ul mediu dintre ei corespunde nivelului teoretic statistic asteptat pentru localizarea
aleatoric a genelor. A fost stabilita cis-reglarea crossing-over-ului la porumb. A fost elaborata si testatd la
porumb o noud metodd de selectie a plantelor bazata pe folosirea dihaploizilor — schema de selectie
suplimentata-restauratd care a contribuit la cresterea productivitatii liniilor consangvinizate cu 30% in ciclul 3
de selectie.

Problema stiintifici solutionata consta in fundamentarea stiintifica a unei noi directii in genetica
biometrica, bazatd pe optimizarea calculului efectelor lincage-ului genetic, ceea ce a condus la identificarea
mai exactd a elementelor de bazi ale organizarii genetice a heterozisului la porumb, fapt ce a permis
elaborarea schemei de selectie suplimentat-restaurata la plantele dublu haploide, orientatd la crearea liniilor
homozigote productive prin acumularea genelor favorabile responsabile de heterozis.

Semnificatia teoretica. Procedeele de calcul elaborate pentru linkage-ul mediu si contributia distorsiunilor
una dintre cele mai putin investigate aspecte ale geneticii biometrice. Metodele elaborate fac posibila obtinerea unor
estimdri veridice ale gradului mediu de dominare, in lipsa carora problema naturii dominante sau superdominante a
heterozisului nu a fost inca complet solutionata.

Rezultatele experimentale obtinute releva prevalenta interactiunilor dominante in efectul heterozis la
porumb, fiind un argument important in favoarea teoriei dominantei. Parametrul heterozis normat
introdus de autor permite o interpretare genetica a datelor obtinute cu privire la manifestarea heterozisului
la un grup de genotipuri. Efectul detectat al fondalului homozigot asupra frecventei de recombinare nu
este previzut de ipotezele de crossing-over existente si necesitd o revizuire a acestora. Manifestarea unor
caractere cantitative si calitative la liniile dihaploide este in concordanta cu teoria efectului compensator
al genelor.

Valoarea aplicativi. Schema de selectie suplimentata-restauratd elaboratd permite crearea liniilor
consangvinizate de porumb cu productivitate naltd, iar in caz favorabil poate duce la fixarea
heterozisului. Schema este aplicabila pentru diferite culturi la care este posibild obtinerea liniilor
dihaploide. Efectul constatat al dublarii frecventei de recombinare intre locii heterozigoti pe fundalul

Implementarea rezultatelor stiintifice. Metodele de creare a liniilor dihaploide au fost implementate in
practica de ameliorare si se utilizeazd pentru obtinerea hibrizilor de porumb productivi In cooperare cu
Institutul de Fitotehnie "Porumbeni" si crearea liniilor consangvinizate productive in Laboratorul Resurse
Genetice Vegetale a Institutului de Geneticd, Fiziologie si Protectie a Plantelor.
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AHHOTALUA
MuxaiisioB Muxauia IpukoBud, '""OCHOBHbIE 3JIeMEHThI FT€HETHYEeCKOH OpraHu3anumn
rerepo3uca KyKypy3bl 1 0COOEHHOCTH €€ MCI0JIb30BAHUS B IMTAIUIONJIHOM celekun',
JAUCCEPTALUS HA COMCKAHME YYCHOH CTeNeH! J0KTOPa Xa0uiauTaT OH0JI0rH4ecKux

Hayk, Kummnes, 2021.

CTpyKTypa AuccepTaluM: BBEJCHHE, 5 TTaB, OOIINE BBHIBOJBI M pPEKOMEHIANH, OnOImorpadus
n3 233 UCTOYHHKOB, 2 MPUIOKEHHUs, 215 cTpaHUL OCHOBHOTO TeKcTa (10 Oubinorpadun), 37 pUCyHKOB,
47 tabnuu. [lomydeHHbIE pe3ynbTaThl OMYOIUKOBaHbI B 46 HayYHBIX paboTax.

KiroueBble c10Ba: KyKypy3a, T€TEpO3HC, TAIUIOUIbI, TUTAIUIONbI, CEJCKINs, OMOMETpUIecKas
TE€HETHKA, KOJINYECTBEHHBIE MTPU3HAKH, CLIETUIEHNE, KPOCCUHIOBED.

Lenb: ycTaHOBUTH OCHOBHBIE 3JIEMEHTHI TE€HETHYECKOM OpraHu3allid TeTepo3uca KyKypys3bl st
ONTHMM3ALMN TIpoLiecca JWTaIlUIONTHOW CENEKIMH, HAlpaBlICHHOM HAa CO3JAaHHE BBICOKONPOTYKTHBHBIX
MHOPETHBIX JIMHHH.

3agauu: pa3paboTaTh U IPUMEHUTH METOJ yUeTa CLEIJICHUS B OLIEHKE TeHETHUYECKUX MapaMeTpOB;
pa3paboTaTh U NPUMEHUTh CXEMY OUTAIUIONIHOM CEJICKIUH, HAIIPABICHHYIO Ha MOJYYCHUE U3 MPOCTHIX
ruOpUIOB TOMO3UTOTHBIX JIMHUI ¢ MAKCUMAIbHOM MPOyKTHBHOCTBIO.

Hayunasi HOBM3HA W OPMIMHAJBHOCTb. PellleHBl HOBBIE 33a4ll OMOMETPHYECKOW T'eHETHKH: OLCHKa
HECMEIIEHHBIX 3HAYCHWII CpeIHell CTeTeHr NOMWHHPOBAHKS W MEpHI MOJIMTCHHOCTH KOJNMYECTBEHHOTO IPU3HAKA;
MHTEepBaJIbHAsA OLEHKA CPEIHETro CLEIUICHHS; TeHeTHdecKas MHTepIIpeTalysl CTAaTHCTUYECKUX JAHHBIX MPOSBIICHUSA
rereposuca. [loy4eHHbIe pe3yIbTaThl IIO3BOJIMIA YCTAHOBUTH HEKOTOPBIE BaYKHBIE aCIIEKThI TEHETHUYECKOH MPHPOJIBI
rereposca y KyKypy3bl: T€TepOo3HC MO MPOXYKTHBHOCTH KOHTPOJIMPYETCS JOMHHAHTHBIMHU M MOTyIOMHHAHTHBIMH
sddeKkTamMy, TOMHHMPOBAaHHWE TIPAKTHUYCCKH OJHOHAINPABICHHOE, OCHOBHAs 4YacTh TeTepo3ucHoro 3¢dekra
JIeTepPMUHUPOBAaHA HO HECKOJBKUMH JIECATKAMH JIOKYCaMH, CpEIHEe CLEIUICHHE MEXIy HHMH COOTBETCTBYET
CTaTUCTUYECKH 0XKUJAEMOMY JUTSI CITy9alHOTO PacIoNoyKeHnst TeHoB. OOHapy KeHa IUC-PEeryI AN KPOCCHHTOBEpa Y
KyKypy3bl. Pa3paboTaH 1 HCIBITaH Ha KyKypy3e HOBBI METOZ CENEKIMH PACTEHWH, OCHOBAHHBIH Ha IPUMEHEHHE
JIMTaIyIONJIOB — cXeMa OOOTaTHTENIbHO-BOCCTAHOBUTEILHOM CENIEKIMH, KOTOpas CHOCOOCTBOBAJIA TIOBBILICHHIO
MPOTYKTUBHOCTH MHOpEAHbIX JIHUI Ha 30% B 3-M 1ukIe otoopa.

Pemennass HayyHasi mnpo0JeMa COCTOUT B HAYYHOM 0OOCHO6aHUY HOBOTO HANpAaBICHUS B
OMOMETPHYECKO!N TeHEeTHKe, OCHOBAHHOTO Ha ONTUMH3AIMU y4eTa d3((PEKTOB FeHETHYECKOTO CLEIICHHS, YUMo
cnocobcmeosano 0onee TOYHOH WICHTH(QHUKALMKM OCHOBHBIX OJIEMEHTOB TI'€HETHYECKOH OpraHM3aIuu
reTeposnuca y KyKypy3sl W HO3807uUI0 paspabomams CXeMy O0OTaTHTEIbHO-BOCCTAHOBHUTENBHON AWTa-
TUTOWAHON CEJIEeKINH, HAlpaBJICHHYIO Ha CO3J[aHHEe NMPOIYKTHBHBIX TOMO3UTOTHBIX JTMHUH ITyTeM HaKOIUICHUS
0JIarONPUATHBIX T€HOB, OTBEYAIOIIUX 33 T€TEPO3HC.

Teopernueckass 3HaYMMOCTB. BbIBeieHHBIE CIOCOOBI pacyeTa CPEAHETro CIEIUICHWS M BHOCHMBIX MM
WCKaXEHNH PAaCIIMPSIOT BO3MOMKHOCTH TE€HETHYECKOTO aHaIM3a KOJIMYECTBEHHBIX MPH3HAKOB, TaK KaK y4eT
CLICTUICHHs] OCTAaeTCs OJJHUM U3 HauMeHee pa3pab0TaHHBIX BOIPOCOB OMOMETPHYECKOM TeHeTHKH. PazpaboTaHHbIe
METO/bI TMO3BOJIIOT MONMyYaTh HECMEIIEHHbIE OIEHKH CpEeJHeH CTEeNeHH JOMHUHHPOBAHMS, HW3-32 OTCYTCTBHSA
KOTOPBIX /IO CHX TIOp HE peIleH OIHO3HAYHO BOMPOC O JOMHHAHTHOM WIIM CBEPXJOMHMHAHTHOH IpUpOJe
rerepo3uca. llomydeHHBIE OKCIIEpUMEHTAbHbIC PE3YJIbTaThl TOKA3bIBAIOT MpeoOiaJaHue JTOMHUHAHTHBIX
B3aUMOJICHCTBUM B 3ddekTe rereposuca y KyKypysbl, SIBISICH BECOMBIM apryMEHTOM B IOJIB3Y TEOPUH
JOMHHHPOBaHNA. BBeneHHOEe HamMM MOHATHE HOPMHPOBAHHOTO TETEPO3NCA TO3BOJSAET AABaTh I'€HETHUECKYIO
MHTEPIPETAlNIO JAHHBIM 10 TPYIIIOBOMY IpOSIBICHUIO TeTeposuca. OOHapy:KeHHbIM 3((EKT TOMO3UTOTHOTO
(hoHa Ha YacTOTy PEKOMOMHAIIMY HE MPEICKA3bIBAIOTCS CYIIECTBYIONIMME THIIOTE3aMH KPOCCHHIOBEpPA U TpeOyeT
ux nepecMoTpa. [1posiBieHre OTAENBHBIX KOMYSCTBEHHBIX W KAY€CTBEHHBIX MPH3HAKOB B UTAIUIOMIHBIX JITHHAX
COTJIacyeTcs C TEOpHeH KOMIIEHCAIIMOHHOTO KOMITTEKCa TCHOB.

[puknagnoe 3Havenme. Pa3paGoraHHs cxemMa 00OTraTHTENLHO-BOCCTAHOBHTEIBHOW —CENEKIMU
TMI03BOJISIET CO3/]aBaTh BBICOKOIIPOYKTHBHBIE HHOPEAHBIC TUHIH, a B OIarONPHUSTHOM CIIydae MOXKET IIPUBECTH
K 3aKpeIuieHnio rereposnca. Cxema NpHMEHHMa K JIOOBIM KyJIbTypaM, Y KOTOPBIX BO3MOXKHO ITOJy4eHHE
JUTATUIONAHBIX JTUHUA. OOHApyXEHHBINH 3(QQEKT IBYKPATHOTO MOBHIICHHUS YaCTOTHI PEKOMOWHAIINU MEXIY
TeTEepO3UTOTHBIMUA  JIOKYCAMH Ha TOMO3WUTOTHOM (pOHE MOXKET pemHTh NpodieMy HeIOCTYITHOH
PEKOMOMHAMOHHOW N3MEHYHBOCTH.

BHenpeHnne pe3yjabTaTOB B NMPaKTHKY. MeETOABl CO3JaHHs JAWTAIUIOMIHBIX JIMHUA BHEIPCHBI B
CEJICKIIOHHYIO MPAKTHUKY U HMCHOJB3YIOTCS MPH HNOIYYEHHH NMPOAYKTHBHBIX MOPHAOB KyKypy3bl B paMKax
cotpyanuuectBa ¢ MWucruryrom pacrenmeBopctBa «llopymMOeHB» ¥ CO3JaHMM  BBICOKOIPOXYKTHBHBIX
uHOpenHbIX JHHUHN B JlabopaTopuu reHeTHYECKUX PEecypcoB pacTeHuil THCTUTYTa reHeTHKH, (DH3HOIOTHH
3alUThl PACTCHUM.
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SUMMARY
Mikhailov Mikhail, ""Basic elements of genetic architecture of heterosis in maize and
details of using its in dihaploid breeding™, dissertation for the degree of doctor
habilitat of biological sciences, Chisinau, 2021.

Thesis structure: introduction, 5 chapters, conclusions and recommendations,
bibliography of 233 sources, 2 supplements, 215 pages of the main text (before bibliography), 37
figures, 47 tables. The results are published in 46 scientific works.

Keywords: maize, heterosis, haploids, doubled haploids, breeding programs, biometrical
genetics, quantitative traits, linkage, crossing-over.

Aim of the work: to establish the basic elements of genetic architecture of heterosis in
maize to optimize dihaploid breeding process oriented to creating high-productive inbred lines.

Objectives: to develop and apply the method of accounting for linkage in the evaluation of
genetic parameters; develop and apply a dihaploid breeding scheme aimed at the most productive
homozygous line from a simple hybrid.

Scientific novelty and originality. The new problems of biometric genetics have been solved:
estimation of unbiased values of an average degree of dominance and polygenism criterion of quantitative
traits; interval estimation of average linkage; genetic interpretation of the group statistics of manifestation
of heterosis. The results obtained made it possible to establish some important aspects of the genetic
nature of heterosis in maize: productivity heterosis is controlled by dominant and semi-dominant effects,
and the dominance is almost unidirectional; the main part of the heterosis effect is distributed over several
dozen loci, the average linkage between them corresponds to the statistically expected for a random
arrangement of genes. Cis-regulation of crossing over in maize was detected. A new breeding method
designed for the use of dihaploids was developed and tested on maize - the enriching-restoring breeding
scheme, which contributed to an increase in the productivity of inbred lines by 30% in the 3" breeding
cycle.

The solved scientific problem consists in the scientific substantiation of a new direction in
biometric genetics, based on the optimization of the calculation of the effects of genetic linkage, which
led to the more accurate identification of the main elements of the genetic organization of maize heterosis,
which allowed the elaboration of the enriching-restoring breeding scheme for double haploid plants,
aimed at creating productive homozygous lines by accumulating favorable genes responsible for
heterosis.

Theoretical significance: methods for evaluation of mean linkage and the linkage biases on
genetic parameters expand the possibilities of biometric analysis of quantitative traits, since the
accounting for linkage remains one of the least developed issues of biometric genetics. The methods
developed here make it possible to obtain unbiased estimates of mean degree of dominance, due to the
lack of which the question of the dominant or overdominant nature of heterosis has not yet been
unambiguously resolved. The experimental results obtained here suggest the prevalence of dominant
interactions in the heterosis effect in maize, being a strong argument for the theory of dominance. The
parameter of normalized heterosis introduced here allows one to give a genetic interpretation of data on
the group manifestation of heterosis. The detected effect of a homozygous background on the
recombination frequency is not predicted by the existing crossover hypotheses and requires revision of its.
The manifestation of some quantitative and qualitative traits in dihaploid lines is consistent with the
theory of the compensation complex of genes.

Applicative value. The enriching-restoring breeding scheme allows create high-yielding inbred
lines, and in the favorable case can lead to the fixation of heterosis. This scheme it is applicable to any
cultures where doubled haploid lines can be obtained. The observed effect of a twofold increase in the
recombination frequency between heterozygous loci against a homozygous background can solve the
problem of inaccessible recombination variability.

Implementation of results: methods for producing dihaploid lines have been introduced into
breeding practice and are used to create productive maize hybrids in the framework in cooperation with
the institute ‘“Porumbeni” and to create high-yielding inbred lines in Laboratory of Plant Genetic
Resources, Institute of Genetics, Physiology and Plant Protection.
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