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Rekombinatsiooni mdiste geneetikas piistitas William Bateson 1909. a. tdhistamaks hiibriidses jérglas-
konnas avalduvaid wuusi tunnuste kombinatsioone. Rekombinatsioon seisneb geneetilise informatsiooni
iimberjaotumises ristamisel meioosi protsessides (harva ka mitoosis), mis viib jarglaskonnas uute geenikombi-
natsioonide tekkele. Kdrgematel organismidel toimub rekombinatsioon kromosoomide sdltumatu jagunemisena
homoloogiliste (paariliste) kromosoomide ristsiirde (krossingoveri) protsessis meioosis. Rekombinatsiooni
elementaariiksuseks on reekon, mis ei jagune ristsiirde puhul ja toimib kui tervik. Arvatakse, et reekon koosneb
tihest voi monest DNA nukleotiidist. Sugulise paljunemise aluseks oleval reduktsioonjagunemisel meioosis
toimub iga kromosoomipaari kahestumine tiitarrakkude vahel, millest kujunevad sugurakud. Homosiigootsete
organismide sugurakkude moodustumisel ei ole oodata mingeid geneetilisi tagajérgi, sest igas kromosoomipaaris
on thesugused alleelid. Heterosiigootsete hiibriidide F; puhul on olukord teine, kromosoomide jagunemisel
moodustuvad geneetiliselt erinevad sugurakud. Vdimalikke kombinatsioone on siin mddtmatult palju. Néiteks
kromosoomide arvuga 2n=14 taimedel (siia kuuluvad paljud korrelised ja liblikdielised), mis on heterosiigootsed
seitsme aheldamata geeniga kdigis seitsmes kromosoomipaaris, voib moodustuda 27=128 tiiiipi gameete geenide
erinevas alleelide kombinatsioonis. Tadiendavaid kombinatiivse muutlikkuse vdimalusi avab aheldatud geenide
rekombineerumine.

Sordiaretuse praktikas on rekombinatsioon sugulise ristamise kaudu taimede genotiilibilise muutlikkuse
peamine allikas. Selle tdhtsust aretusprotsessis on uurinud ja réhutanud paljud tuntud teadlased (Elliott, 1958;
Allard, 1960; & utSenko, 1980; Disler, 1983; & utSenko, Korol, 1985). A. Miintzing (1967) nimetab geneetilist
rekombinatsiooni sordiaretuse “nurgakiviks”. Tdepoolest, taimede produktsioonivdime suurendamine ja nende
kohandamine konkreetsetele tingimustele on tihedalt seotud rekombinatsiooniprotsessidega. Haaramata sellealast
probleemideringi kuigivord laiemalt, késitletakse alljargnevalt vaid moningaid geneetilise rekombi-natsiooni
aspekte seoses artikli autorite viimaste aastate uurimistega ja aktuaalsete suundumustega geneetikas ning
sordiaretuses. Autorid ei nde oma iilesannet mitte valmis retseptide jagamises sordiaretajatele nende praktiliseks
tooks, vaid piliiavad motestada protsesse, mis toimuvad geneetilises rekombinatsioonis.

Eukariootidel eristatakse teatavasti kolme rekombinatsiooni taset — kromosoomidevaheline, geenidevaheline
ja geenidesisene tase. Sordiaretajaid huvitavad ennekdike homosiigootsed positiivsed transgressioonid, mis
ilmnevad hiibriidide lahknemisel alates F»-st, olenemata sellest, milline oli nende tekkemehhanism. Positiivseks
transgressiooniks nimetatakse seda, kui hiibriidses jérglaskonnas tekivad genotiiiibid, mille tunnused diletavad
lahtevanemate maksimaalse avaldumise. Negatiivse transgressiooni puhul on vastupidi, teatud tunnus ilmneb
molemast vanemast vihemal mééral. Mdlemal juhul on tegemist poliimeersete geenide summaarse efektiga.
Transgressiivsete vormide tekkimine hiibriidses jirglaskonnas on vdimalik sel juhul, kui ristatavate taimede {iht
voi teist tunnust médravad erinevad lookused. Skemaatiliselt v3ib kujutada transgressiivset lahknemist jargmiselt:

Vanemad: AABBcc x aabbCC

Fi AaBbCc

F» hiibriidid vahemikus AABBCC kuni aabbcc
AABBCC — positiivne transgressioon

aabbcc — negatiivne transgressioon

Peamisteks aretusmeetoditeks kiesoleval ajajérgul on liigisisesed ja liikidevahelised ristamised, millele
jargneb soovitud tunnustega genotiilipide valik lahknevas hiibriidses populatsioonis. Uute sortide loomine
seisnebki paljudel juhtudel transgressiivses aretuses, mille edu oleneb ristamiseks voetud ldhtevanemate tunnuste
analiiiisist, nende tunnuste iilekandumise mehhanismi ja hiibriidses jéarglaskonnas lahknemise iseloomu
tundmisest. Kuna enamik F»-s eraldatud nn. transgressioonid on heterosiigoodid v3i modifikatsioonid, on véga
tahtis jargmistes pdlvkondades eraldada transgressiivsed homosiigoodid. Sellele probleemile sordiaretajad suure
osa ajast pithendavadki. Kogenud sordiaretajate t66 tulemuslikkus on paljuski seotud intuitiivse motlemise korge
tasemega ja potentsiaalse muutlikkuse prognoosimise vdimega. See tdhendab genotiiiibi reaktsiooninormi ja
adrmiste variantide lahknemise véimaluste tajumist silma jérgi hindamisel.

Paljud sugulasliigid, sealhulgas metsikud ja poolkultuursed taimed peidavad endas véirtuslike tunnuste ja
omaduste kandjaid geene. Kuid nende iiletoomine kultuursortidesse on takistatud mitmesuguste barjdéridega.
Sageli ei voimalda genoomide sobimatus geenide iilekandmist kaugristamistel, kuna kromosoomide konjugeeri-
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mine meioosis pole tiielik voi ei toimu iildse, moodustuvad vaid univalendid, pdhjustades steriilsuse. Seepérast
uuritakse erinevaid vdimalusi barjdéride iiletamiseks ja fertiilse jirglaskonna saamiseks. Niiteks pehme nisu
(Triticum aestivum) on alloploid, mille genoom (2n=6x42, AABBDD) koosneb kolmest diploidse liigi
genoomist, mis kromosoomide struktuurilt erinevad. Need kolme genoomi kromosoomid on geneetiliselt sugu-
lased, kuid mitte identsed, homoloogsed. Konjugatsioon meioosis toimub vaid ithe genoomi homoloogide vahel.

Nisu liikide- ja perekondadevahelisel ristamisel fertiilsete hiibriidide saamise tiheks voimaluseks sai
meioosis homooloogiliste kromosoomide konjugeerimist takistava geeni toime allasurumine. M. Okamoto
(1957), R. Riley ja V. Chapmani (1958) uurimistega selgus, et suvinisu 5B kromosoomi pikas dlas asuv geen Ph
takistab kaughiibriidide konjugatsiooni ja geneetilist rekombineerumist. E. Searsil (1975) onnestus kiiritamise
teel saada 5B kromosoomi geeni Ph mutant ph, mis ei takista erinevate kromosoomide konjugeerimist. Sai
voimalikuks mitte ainult nisu genoomide A, B ja D homdoloogiliste kromosoomide konjugeerimine omavahel,
vaid ka Triticinae alla kuuluvate sugulasliikide ja perekondade homdoloogiliste kromosoomidega konjugeeri-
mine. See osutus nisuaretuse jaoks suure praktilise tdhtsusega uurimistulemuseks. Ka Eksperimentaalbioloogia
Instituudi taimegeneetikud on nisu kaugristamise katsetes kasutanud E. Searsi saadud retsessiivset mutanti ph,
mis voimaldas homooloogiliste kromosoomide konjugeerimise ja geneetilise materjali rekombineerumise
meioosis nii nisu-rukki hiibriididel (Enno, Priilinn, 1984; Enno, 1985) kui ka nisu liikidevahelistel hiibriididel,
mis saadi heksaploidse nisu ristamisel tetraploidsete liikidega (7. timopheevii, T. militinae, T. persicum) (Enno,
1988). See voimaldas aretuse seisukohalt vairtuslikke tunnuseid (haiguskindlus) kontrollivate geenide iilekannet
metsikutelt liikidelt pehme nisu genoomi. Nisu liigisiseste ja liikide- ning perekondadevaheliste hiibriidide F;
meioosi pikemaaegne vordlev uurimine on nédidanud, et protsesside spetsiifika ja muutlikkuse iseloom meioosis
on tingitud genoomi sobivuse astmest ja ristatavate vanemate genotiilibi isedrasustest. Sellesuunalise uurimise
tulemusena on vdimalik prognoosida hiibriidse jérglaskonna ontogeneesi kulgu ja teatud médral suunata taimede
reproduktiivset siisteemi (Enno, 1989).

Kaugristamisel viivad rekombinatsioonid nii soovitatavatele kui ka ebasoovitatavatele geenikombi-
natsioonidele. Harva dnnestub neid vahetult kasutada. Kdige komplitseeritum probleem seisneb ebasoovitavates
geenidevahelistes aheldustes. Ahelduste 16hkumine on sordiaretajate iiks ebameeldivamaid ettevotmisi. E. Sears
(1956) on ahelduse 18hkumiseks ja pruunrooste resistentsusgeene kandvate kromosoomisegmentide tilekandmi-
seks metsikult kasvavalt kdrreliselt — torupealt (4degilops umbellulata) pehme nisu (7. aestivum) genoomi edukalt
kasutanud rontgenikiirtega indutseeritud translokatsioonimeetodit. Hiljem on seda klassikaliseks saanud meetodit
samuti edukalt kasutanud mitmed uurijad nii orasheina (Elliott, 1958), rukki (Driscoll, Jensen, 1963) kui ka teiste
liikkide geenide tilekandmiseks pehmele nisule.

Geenide aheldatus on vilja kujunenud pikaajalise evolutsiooni kdigus ja tal on oma kohastuslik tihtsus.
Paljud kohastuslikud tunnused, nagu kiilmakindlus, talvekindlus jt., médratakse paljude geenide koostoimega.
A. 0 utSenko (1980) hindab seda positiivselt ja rGhutab rekombinatsiooni tihtsust aretuses nimelt sellest aspek-
tist, et ta vdimaldab edukalt kasutada koadapteerivate geenide plokke.

Geneetilise rekombinatsiooni sagedust on vOdimalik suurendada mitmete bioloogiliste, fiilisikaliste ja
keemiliste mojufaktoritega (Disler, 1983). Meioosis toimuvaid protsesse kontrollivad nii geneetilised kui ka
fiisioloogilised faktorid. V. DiSler analiiiisib tsiteeritud raamatus rekombinatsioonide viljaselgitamise ja
arvestamise meetodeid ning indutseeritud rekombinogeneesi meetodite rakendamist sordiaretuses.

Viimasel paaril aastakiimnel on rekombinatsiooni uurimine laienenud molekulaarsete mehhanismide vald-
konda ja sel alal on saadud {isna perspektiivseid tulemusi. Laialdaselt kasutatakse valkude kui geeni produktide
elektroforeetilist lahutamist erinevatel geelidel. Elektroforeetilised meetodid vdimaldavad tunduvalt laiendada
diskreetse périliku muutlikkuse geneetilist analiiiisi, uurida geenide poliimorfismi ja monomorfismi taimi
ristamata.

Suurt huvi on &dratanud fluorestsentne in situ hiibridiseerimine (FISH) ja genoomne in sifu hiibridiseerimine
(GISH). Nende meetodite viljatdotamine ja rakendamine on avanud tdiesti uusi vOimalusi molekulaarses
tsiitogeneetikas. Fluorestsendil pdhinev FISH-meetod vdimaldab eristada véikseid kromosoomi struktuuri-
muutusi. GISH-meetod on osutunud informatiivseks allopoliiploidide, hiibriidse genoomi struktuuri uurimisel.

Viimatinimetatud meetodid on voetud kasutusele Eksperimentaalbioloogia Instituudi taimegeneetika osa-
konnas, selgitamaks resistentsusgeenide lokaliseerumist nisu genoomis. Sellesuunalised uurimised kujutavad iiht
osa Uhisprojektist Jogeva Sordiaretuse Instituudiga, mille eesmirgiks on resistentsusgeenide iiletoomine
metsikutelt nisuliikidelt pehme nisu genoomi. Uurimisi toetab Eesti Teadusfond (grant nr. 1586).
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Kokkuvote

1. Vietiste, taimekaitsevahendite ja teiste taimekasvatuses vajalike ressursside piiratuma kasutamise tingi-
mustes suureneb kultiveeritavate taimede adaptiivse potentsiaali tdielikuma kasutamise vajadus. See omakorda
nduab uurimiste ldbiviimist ja uurimistulemuste rakendamist, suurendamaks taimede vastupidavust, produk-
tiivsust ning kvaliteeti.

2. Taimegeneetika meetoditega on voimalik lahendada perspektiivseid projekte taimede majanduslike ja
bioloogiliste omaduste parandamiseks, sealhulgas luua uusi geenikombinatsioone geneetilise rekombinatsiooni
tulemusena.

3. Kéesoleval ajal on taimegeneetika iiheks aktuaalseks iilesandeks rekombinatsiooniprotsesside tundma-
Oppimine ja vdimalike soovituste viljatdotamine aretustod tdiustamiseks. On ndidatud printsipiaalne vdimalus
modifitseerida rekombinatsiooniprotsesse, mojutades taimi mitmesuguste bioloogiliste, fiilisikaliste ja keemiliste
faktoritega, samuti kasutades geneetilise kontrolli mehhanisme.
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Genetical Recombination in Plant Breeding
O. Priilinn, T. Enno
Summary

Recombination in higher plants is a complex multistep process involving spatial chromatin reorganiza-tion,
chromosome pairing and synaptemal complex formation, molecular exchange of DNA’-strands and
recombination repair.

According to N. L. Vavilov, breeding is evolution, directed by human will. In this artificial evolution
recombination plays as an important role as it does in the natural one. The bulk of the genotypic variability is
produced in the course of breeding by recombination. Scarcity of the available genetic variability necessitates a
search for and employment of new germplasm in breeding, primarily that of wild species, primitive and
aboriginal forms which are sources of new gene blocks for adaptation. Potential use of these blocks depends on

75



the distribution pattern of crossover exchanges in meiosis, on frequency and spectrum of recombinants in the
hybrid progeny.

Experimental evidence indicates a considerable restriction of recombination in wide hybrids, conditioned by
difficulties in overcoming non-crossing barriers because of a low level of pairing between the homoeologous
chromosomes and high sterility of hybrid progeny F,. Homoeologous pairing and, consequently, crossingover can
be induced genetically in many interspecific and intergeneric wheat hybrids. A number of genes of common
wheat genome promote chromosome pairing and several act as inhibitors. For instance, in the presence of the
pairing homoeologous gene Ph on the long arm of chromosome 5B, pairing is restricted to homologues, in its
absence, homoeologues pair too, but less frequently than homologues. Using mutant pA with deletion of PA locus,
it is possible to induce chromosomes of different Triticinae species to pair with their wheat homoeo-logues. Such
induced homoeologous pairing is usually the method of choice for transferring genes from alien chromosomes to
those of wheat.

The problem of recombination induction with a view to increasing the amount of available variability is of
utmost practical importance. The broadening of the spectrum of recombinants can be achieved by exogenous
effects as well as by using endogenous factors: mei-mutants, chromosome aberrations etc. The induction of
meiotic recombination can be of certain value to the solution of this task.

The formative process manipulation significant for breeding is primarily concerned with the induced
crossover even redistribution within the genome and employment of gametic, zygotic and embrionic selection
methods for broadening the spectrum of recombinants.
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