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RESUMEN

| os eventos de micro y megasporogénesis comprenden tres etapas secuenciales
pero muy distintas, pre-meiosis, meiosis y pos-meiosis, cuyo producto final
son células haploides o gametas. La meiosis es la de més larga duracion.

I's un proceso altamente integrado, lo que sugiere un control génico muy
estricto e independiente de cada paso, con el fin de garantizar su estabilidad.
Ademés, en plantas como el maiz, la alogamia garantiza una meiosis normal,
por el grado de heterocigosis. Sin embargo, los pasos mei6ticos pueden ser
alterados por la presencia de genes mutantes que afectan la formacion de
los gametos y reducen, por tanto, la fertilidad de la planta.

£l término mutante mei6tico (/me/ gene) describe una mutacion que afecta
drasticamente el patrén del comportamiento cromosémico durante la pre-
meiosis (mitosis pre-meiotica), la meiosis o la pos-meiosis (mitosis del polen).

En el presente trabajo se hace una revisién del proceso meidtico teniendo
como modelo el maiz, y luego enfatiza la importancia de la citogenética en la
evaluacién de la diversidad y la variabilidad genética, y de la estabilidad
meibtica de los genotipos.
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ABSTRACT

Micro and megasporogenesis comprise three sequential but distinct stages
premeiosis, meiosis and postmeiosis, which culminates in the production of
haploid cells or gametes. Meiosis is the stage of longest duration. There is 2
highly integrated process, suggesting a strict and independent genetic control &
each key step, in order to guarantee meijotic stability. In addition, allogamolis
plants such as maize have a degree of heterozygosis that insures normal
meiosis. However, meiotic steps may be altered by the presence of mutan
genes, which seriously affect gamete formation and therefore impairing plan
fertility. The term meiotic mutant (meigene) describes a mutation that drastically
modifies the pattern of chromosome behavior from the beginning of premeiosis
mitosis to the restart of postmeiotic mitosis in pollen grains (postmeiosis):
The present paper is a review on meiotic process in maize, and emphasizes
importance of cytogenetics to evaluate genetic diversity and variability, and
meiotic stability of genotypes.

Key words: chromosome behavior, me/ genes, meiosis, genetic variability,
Zea maiz ..

INTRODUCCION

La Citogenética (citologia + genética) es por esencia una ciencia de
investigacion, que tiene por objeto el estudio de los aspectos genéticos
observables mediante la microscopia. Su inicio ocurrié luego de redescubiertos
los principios mendelianos de heredabilidad, cuando en 1903 Sutton y Boveri
propusieron, de forma independiente, la Teoria Cromosémica de la Herencia.
Su gran impulso se dio a partir de 1920, y desde entonces ha progresado
rapidamente.

Los principios genéticos establecidos con base en la Citogenetica Vegetal han
aportado significativamente a la Citotaxonomia, Evolucion, Mejoramiento y mas

recientemente, a la Biotecnologia y a la Conservacion de los Recursos
Fitogenéticos.

Asi, a nivel citogenético se puede evaluar la diversidad y la variabilidad genética,
através de un conjunto de técnicas que permiten el analisis de los genomas en
distintos niveles de complejidad. Estos datos representan una herramienta
valiosa para la caracterizacion de una especie, especialmente si se consideran
en adicion datos morfologicos y biogeograficos.
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| 4 evaluacion del comportamienta cromosémico durante fa meiosis (normalidad
y/o irregularidades en la segregacion), caracterizacion del cariotipo, a través
del nidmero y morfologia de los cromosomas y 1a posicion del centromero,
Incalizacién y caracterizacién de la heterocromatina constitutiva, el aspecto
del nacleo interfasico, el nimero y posicién de las RONs (regiones
organizadoras del nucleolo) son datos segun los cuales pueden hacerse
analisis comparativos de especies.

Esto posibilita distinguir caracteristicas derivadas o exclusivas de cada espgcie
y caracteristicas basicas 0 comunes a todas o ala mayor parte de las especies.
Tal conocimiento es extremadamente valioso para basar programas de
mejoramiento, para introgresion de caracteres agronémicos deseables y para
lormacion de hibridos viables.

Problemas relacionados a la posicién sistematica también pueden ser
slucidados, una vez que los estudios citotaxonémicos permiten trazar la
filogenia de especies domesticadas o de aquellas con uso potencial. Elcariotipo
es una caracterfstica mucho mas propia de la especie, porque es
practicamente insensible a las variaciones ambientales o fisiolégicas, al
contrario de los parametros morfolégicos y bioquimicos. Ademas, junto al
contenido de ADN y al nimero de cromosomas satelitados, permite estudios
seguros de especies 0 grupos vegetales.

£l analisis del comportamiento meiético permite verificar el nivel de estabilidad
meibtica de determinado genotipo. Anormalidades meiéticas pueden llevara
la produccién de gametos inviables y, en consecuencia, resuitar. en baja
productividad. Enlos programas de mejoramiento, el uso de 'rpatenale.s que
presentan inestabilidad meidtica es problematico para la seleccion, redumepdo
su eficiencia, asi como para la uniformidad y la pureza del futuro cultivar
(Love, 1949, 1951). La inestabilidad meibtica puede ser responsable por la
decadencia del cultivar en el campo (Jensen, 1965).

Aungue no sea el tnico, la ausencia o una baja frecuencia de anormaiidagies
meitticas es uno de los factores relacionados a la adaptabilidad de un genotipo,
garantizando un desempenio estable en las diferentes condicioqes ambiental_es.
Seglin Moraes-Fernandes (1982), este es el factor necesario para que la
transmisién regular de las caracteristicas agronomicas deseables sea
mantenida.
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Por sus innumerables caracteristicas favorables, el maiz esta entre las|
espacies consideradas modelos para los estudios genéticos y citogenéticosd
Ademas, de ser bien investigado genéticamente, incluso a nivel molecular;,
es conveniente para observaciones de los eventos meidticos (Golubovskayay
1989).

Por o tanto, se presenta una revisién de la citogenética en maiz, con énfasis
en su aplicabilidad en los estudios de los mutantes meiéticos (mei genes).
Los mutantes aqui descritos tienen origen espontaneo, y su comportamiento!
ha sido evaluado en distintos genotipos cultivados en suelos acidos; en el
Planalto Central Brasilefio.

La importancia del cultivo del maiz (Zea mays L. mays). El maiz ya eral
conocido por los habitantes del continente americano mucho antes de la llegada’
de los europeos. Un caracter sagrado traducia la relacién de supervivencia
hombre-maiz en las culturas de la América Pré-colombina, puesto que ese
malz, siendo domesticado, no podia reproducirse sin la interferencia humana,
y el hombre, a su vez, dependia estrictamente de este cereal como fuente de
alimento. Asu regreso a Espana, en 1493, Col6n llevé semillas de maiz.

Como se ha mostrado el mas productivo de todos los cereales, su cultivo
rapidamente se difundio, siguiendo las rutas de los portugueses. Actualmente,
el maiz es el alimento basico mejor establecido en todo el globo. Solamente
eltrigo y el arroz exceden en produccion total y area de siembra. Sin embargo,
en productividad por unidad de area el maiz ocupa el primer lugar (Galinat,
1979).

La cultura del maiz se destaca no solamente debido al gran valor economico:
y al inmenso potencial gue presenta, sino tambien en razén de los
conocimientos cientificos relacionados con esta especie (Paterniani y Campos,
1999). El acentuado monoecismo permite un facil control sobre las
polinizaciones en el maiz, lo que lo torna el organismo vegetal favorito en:
investigaciones genéticas y citogenéticas (Galinat, 1979).

Clasificacién boténica del mafz. De acuerdo con Paterniani y Campos
(1999) y Paterniani et al., (2000) el maiz es una graminea (familia Poaceae)
de |a tribu Maydeae, del género Zeay de |a especie Z. mays L., identificado
taxonémicamente como Zea mays L. mays, para distinguir de su pariente

silvestre mas cercano, el teosinte.
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Fsta tribu se caracteriza por el monoecismo (flores unisexuadas, generalmente
on inflorescencias masculinas y femeninas, separadas en las mismas plantas).
La mayor separacion espacial entre la inflorescencia femenina y la masculina
resulta en alogamia con practicamente 100% de reproduccion cruzada.

La tribu Maydéae presenta cinco generos asiaticos y dos americanos,
Tripsacumy Zea. El género Tripsacum presenta especies perennes en México,
América Central y sur-de los Estados Unidos, como T. floridanum'y T.
daclyloides, cuyos nlmeros Cromosomicos Son multiplos de x=18, lo que
puede indicar un posible origen ancestral con ntimero basico primario x=9.
Knobs cromosémicos terminales son comunes en esas especies de
Tripsacum, excepto T. australe, unica especie suramericana con 2n=36, que
no posee knobs. Especies tetraploides son 2n=4x=72. A suvez, en el genero
Zea, Z mays mays, Z. mays mexicana, Z. mays parviglumisy Z. mays luxurians,
que son anuales, y Z. mays diploperennis, que es perenne, presentan
on=2x=20 cromosomas. Solamente Zea mays perennis presenta 2n=4x=40
CIOMOSOIMas, y es perenne.

Origen del maiz. Es un cereal esencialmente americano, pues aqui se
encuentran los parientes silvestres mas cercanos (teosinte y tripsacum).
Ademads, fuera de América no hay fosiles ni evidencias linguisticas, historicas
o pictdricas de maiz. Evidencias indican que el maiz fue domesticado hace
£.000 y 10.000 afios, siendo el principal cultivo de importantes civilizaciones
nré-colombinas, desde Canadé hasta Argentina (Machado y Paterniani, 1998).

Varias teorias han buscado explicar el origen del maiz, destacandose:

a. Evolucion divergente: las especies de la tribu Maydeae mas relacionadas
antre si, maiz, teosinte y tripsacum, tienen un ancestro comun, hoy extinto
(Weatherwax, 1954).

b. Origen a partir del teosinte: evidencias citolégicas y genéticas indican que
ol maiz es derivado directamente del teosinte (Galinat, 1977, 1979y Beadle,
1077, 1978), por evolucion simple, Ambos poseen nimero haploide igual a
|0 cromosomas, grande homologia entre sus cromosomas, y se cruzan
lacilmente resultando en descendientes fértiles. En las generaciones
siguientes se obtienen tipos similares al maiz y al teosinte, con diferencias
(iénicas relativamente pequefias (Machado y Paterniani, 1998).
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¢. Origen a partir de Zea tunicata: en esia especie. cada grano esta
mdividualmente envuelto por pequiefias pajas semejantes a las que cubren i
la mazorca. El maiz tunicado habria evolucionado, por domesticacion; hast:
el actual. E! cruzamiento entre maiz y tripsacum originaria al teosinte
(Mangelsdorf et al., 1964). En Mangelsdorf (1974) esta misma hipétesis fue
abandonada.

White y Doebley (1998) presentaron, a la luz de algunas de estas lineas de
investigacion sobre |a evolucion del maiz, una revision donde se discuten [
estructura y el origen de su genoma, el papel de los transposones en su
evolucion, y la base genética para ias diferencias morfoldgicas entre el maiz
y su ancestro silvestre el teosinte.

Domesticacion y dispersion del maiz. El maiz es la planta cultivada con el
mas elevado grado de domesticacion, por lo que ha perdido completamente la
caracteristica de supervivencia sin la interferencia del hombre. El alto nivel de
heterocigosidad genética permitio a la especie una rapida respuesta a presiones
selectivas por parte tanto del hombre como del ambiente (Galinat, 1979).

La seleccion inicial condujo a la disminucién del numero de mazorcas por
planta, favoreciendo el aumento del tamafio de la mazorca (Paterniani y.
Campos, 1999). De su diseminacion por el hombre pré-colombino durante:
sus migraciones o intercambio con otros grupos, emergieron razas
geograficas, como el maiz adaptado a diferentes condiciones de crecimiento
o altitud. Como consecuencia de la seleccion natural y humana, hubo una
gran diversificacion de la especie, reconociéndose actualmente cerca de 250
razas (Galinat, 1979; Paterniani y Gampos, 1999).

Razas de maiz y diversidad genética de la especie. Segun Anderson ¥
Gutler (1942) el concepto raza define un conjunto de individuos emparentados,
con suficientes caracteristicas comunes para permitir su reconocimiento comao
un grupo. Para Brieger, et al., (1958), raza es cualquier grupo de poblaciones
con un ntmero suficiente de caracteres comunes, mantenidos por
reproduccién panmitica y ocupando areas definidas.

Unconcepto sintético define raza como un grupo de individuos con un numero
significativo de genes en comun. Como dentro de cada raza pueden ser
identificadas variedades, Z. mays L. es altamente poli tipica, con gran
varlabilidad genética (adaptaciones climéticas y variaciones seleccionadas
por el hombre). :
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Paterniani y Goodman (1977) indican que la gran diversidad genética de la
pspecie puede ser considerada ejemplo de evolucion, que corresponde a
cambios en las frecuencias génicas alolargo de las generaciones. Los factores
que contribuyen para esos cambios son seleccién, mutacion, oscilacion
genética, migracion e hibridacién. Wellhausen et al., (1952), aunque
reconaciendo el papel de la seleccion, afirman que la hibridacién es el factor
principal para el desarrollo de razas.

Para Weatherwax (1942) y Brieger et al., (1958) la seleccién practicada por
culturas (civilizaciones) americanas fue primordial para el desarrollo de las
razas, lo que se evidencia por las preferencias especificas de diferentes grupos
étnicos.

Estudios citogenéticos en maiz. La melosis comprende un complejo
conjunto de eventos citogenéticos que involucra el apareamiento de
cromosomas homaologos, sinapsis o recombinacion génica, formacion de
fuiasma'y crossing-over, segregacion cromosomica, divisién reduccional y
citocinesis (Golubovskaya, 1989 y Ross et al., 1997), originando cuatro
productos haploides. De esta forma, el nuimero de cromosomas de una especie
e mantiene constante de generacion a generacion.

| a normalidad de estos eventos es garantizada por innumerables mecanismos
de control de la expresién génica, que obedecen a principios basicos en todos
los organismos multicelulares (Alberts et al., 1997). Una meiosis regular es
psencial para la formacién de gametos viables (Golubovskaya, 1989).

La premisa basica de que la meiosis es genéticamente determinada fue
pstablecida a partir de estudios en la década de 20 (Darlington. 1929,
1932:Sapegin, 1932 y Sokolov, 1934 citados por Golubovskaya, 1979),
mientras las primeras descripciones de mutantes meidticos han sido realizadas
por Beadle (1930), en maiz, y por Gowen y Gowen (1922) y Gowen (1928,
1933), en Drosophila melanogaster.

METODOLOGIA

[.0s materiales evaluados consisten de dos poblaciones y varias de sus
lineas endogéamicas, hibridos simples'y dobles de maiz, cultivados en suelos
o sabana (‘cerrade’) en el Planalto Central Brasilefio, Estado de Goias.
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Estos suelos se caracterizan por elevada acidez, causada sobre todo por &l
axceso de aluminio. En uno de los sitios de siembra se hizo la correccion dell
pH del suelo, en el segundo se mantuvo el indice original, inadecuado para ¢l
cultivo del maiz. Una de las poblaciones es seleccionada para acidez de suelo.

Se emplean las metodologias descritas por Belling (1 926) y McClintock (1929)
y adaptadas por Dempsey (1993). Las inflorescencias masculinas son fijadas
an solucion de Farmer (alcohol acético 3:1) durante 24 horas en temperatura
ambiente. Luego se las transfieren a nueva Farmer o a alcohol al 70%, y s&
almacenan en baja temperatura.

La preparacion de las placas sigue la técnica de aplastamiento. Luego se
remueven las anteras, se las deposita en un porta-objetos con una gota del
colorante propic carmin o acetocarmin al 1%. Enseguida se las cortan con
una espatula de Lecron ¢ bisturd, y con un estilete de punta fina se liberan las
células madres del polen (CMPs). Se quitan los fragmentos de pared. El
material es entonces cublerto con una laminilla (cubre-objetos), calentado
levemente por dos a tres veces en llama de mechero de alcohol. El conjuntal
es presionado suavemente entre dos hojas de papel filtro.

Son considerados, por planta, determinado ndmero de microsporocitos por
fase meidtica (e]. 100), incluyendo desde la profase | a tétrada de microsporas.
E| conteo de tétradas de microsporas da el indice meidtico (porcentaje de
cuartetos viables). El indice de viabilidad de polen es obtenido usando el
mismo propio-carmin o aceto-carmin al 1% o el reactivo de Alexander (para
maiz. véase Kindiger 1993). Cada genotipo se evaluo preferencialmente con
repeficiones (un nimero igual de plantas). Se registraron la frecuencia de
células normales y anormales, estableciéndose el promedio y su respective
error estandar. CMPs con anormalidades meidticas se fotografiaron en blanca:
y hegro, en objetivos de 40x 'y 100x, ocular 10x.

RESULTADOS Y DISCUSION

La meiosis es una divisién celular con una etapa disyuncional (meiosis |, donde
ocurre la separacion del par de cromosomas homologos) y otra reduccional
similar a la mitosis (meiosis Il, de separacion de las cromatidas hermanas)
culminando efi la produccion de cuatro niicleos haploides (n).
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Todo el proceso de microsporogénesis (gametogénesis vegetal masculina)
incluye: desde la replicacién del ADN durante las mitosis pre-meidticas
(pre-meiosis), pasando por la meijosis, hasta la completa formacion del polen
(pos-meiosis). En las Figuras 1y 2 se presentan, respectivamente, las fases
normales de meiosis | y Il.

Sin embargo, la secuencia meiodtica puede ser alterada por mutaciones.
Mutantes meidticos (/mei genes) alteran drasticamente el comportamiento
normalldg los cromaosomas y resultan en esterilidad del polen. Pueden ser
pre-meidticos (actlian durante |la sintesis del ADN, en las mitosis pre-meidticas.
Raros en plantas superiores), sinapticos (actan en la profase |), de disyuncion
(actiian en anafase | a telofase 1), macho-estériles (la mayoria pos-meidtico,
actla después de la segunda division meiética).

Son identificados por observaciones citolégicas, evidencias genéticas, abarto
de polen o de dvulo, y alteraciones en el desarrollo general de las plantas.
Pueden tener origen espontaneo en poblaciones naturales, ser indicidos por
mutagénesis, o resultados de hibridacion interespecifica.

Figura 1. Fases de la meiosis | en maiz.
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Profase | (a-d). Inicia con el leptoteno (donde los cromonemas ya son mas
distintos el uno de los otros, orientados con el cinetocoro a un mismo lado del
nticleo, formando el “bouquet”, el nucleoloes g rande y la membrana nuclear

distinta), el zigoteno se caracteriza por el inicio de la sinapsis en una o mas:
regiones de los homélogos, que empiezan a acortarse (a).

En paquitenio (b) se completa la sinapsis. Los bivalentes representan el nimero,
haploide de la especie. El nucleolo es visible, y se distinguen los cromosomas
organizadores de nucleolos.

En el diploteno (c) las cromatidas comienzan a repelerse, en uno o mas

puntos. Cada punto de contacto es un quiasma, donde hubo recombinacion
génica (‘crossing over). Los quiasmas pueden ser intersticiales y terminales.

En la diacinesis (d), los cromosomas més cortos y condensados son bien
visibles y posibles de conteo. El nucleolo va reduciendo en tamano.
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Metafase | (e). El nucleolo y la membrana nuclear han desaparecido, y las
fibras del huso se organizan. Los bivalentes, con la maxima condensacion,
se disponen en la placa ecuatorial.

Anafase I (f). Los homélogos empiezan a separarse en direccion a los polos
opuestos del huso, originando dos grupos de diadas con nimero haploide de
cromosomas. Fase muy corta.

Telofase | (g). Los cromosomas en sus polos forman un grupo compacto,
siendo dos nticleos hijos. La membrana nuclear y el nucleolo reaparecen.
Como resultado del crossing over, cada cromatida derivada de un bivalente
en particular puede ser genéticamente distinta de las de los parentales
homologos. Terminada la telofase |, ocurre la primera citocinesis.

Figura 2. Fases de la meiosis Il en maiz
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La intercinesis (intervalo entre las divisiones | y I1) es muy corta o0 no ocurre.

Las profase Il (a), metafase Il (D), anafase Il (¢) y telofase |l (d) son similares
a los estados correspondientes de la mitosis.

La segunda citocinesis, al final de la telofase |l, origina a la tétrada de
microsporas (e), un cuarteto de células uninucleadas, producidas por las
células madre del polen.

Finalmente, a la liberacién de las microsporas sigue la maduracion de los
granos de polen (f). En especies diploides la duracién esta positivamente
correlacionada con el contenido de ADN por nucleo y con el tiempo del cicla
mitético. También es influenciada por la organizacion cromosémica, estructura
del ADN, y patrones de desarrollo de las especies (véase Singh, 1993).

Genes mutantes en maiz. Un alto nimero de mutantes meioticos ha sido’
descrito en la especie, lo que ha contribuido a elucidar el proceso general de:
la meiosis (Beadle, 1932a; Golubovskaya, 1979, 1989; Albertsen y Phillips,
1981; Golubovskaya et al., 1993; Maguire et al., 1993; Staiger y Cande, 1993).

Kaul (1988) ha reportado 18 mutantes pre y meibticos, 27 pos-meioticos
(después de la liberacién de las microsporas de las tétradas), y 456 ms que
aloctan el desarrollo esporogénico. 3
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Gaetano-Pereira et al., (1997, 1998a) reportaren 1a ocurrencia espontanea
de mutantes meioticos en genotipos homocigotos y heterocigotos de maiz,
cultivados en el Planalto Central Brasilefio, Estado de Goias. Estos genes,
de origen esponténeo, presentaron siempre caracteristicas adicionales a
aquellas descritas en la literatura. Estos mutantes son:

. afd W23: (absence of first division; Golubovskaya y Mashnenkov, 1975),
que sustituye la primera divisién meidtica por mitosis (Figura 3 - a). La
profase | es ausente. Los 20 univalentes en metafase | recuerdan a
cromosomas C-mitdticos. En anafase |, 20 cromatidas migran hacia cada
polo. Como los cinetocoros se han dividido en la primera division, las
cromatidas se mueven al azar en anafase I, causan do completa esterilidad
masculina y femenina. Los genes as, dy, dysi, dys2 son similares al afd
W23, y todos también responsables por ausencia o interrupcidn de sinapsis.

. po: (polymitotic; Beadle, 1928, 1933), provoca mitosis supranumerarias
durante la formacion de polen, sin duplicacion de ADN (Figura 3-hb).La
meiosis es normal pero microsporas sufren minimo cuatro divisiones

(melosis-like divisions; divisiones extras), sin replicacion. También ocurre

fragmentacion cromosomica. Causa macho-esterilidad total y la femenina

es parcial.

. dv: (divergent; Clark, 1940), causa segregacion cromosomica anormal por
afectarel huso (Figura 3 - ¢). La meiosis es normal hasta metafase |. Los
husos no convergen hacia los polos (husos divergentes). En vez de tétradas
normales, se forman polfadas. Los genes ms28, ms43 y mei025
(Golubovskaya & Sitnikova, 1980) tienen comportamiento similar al dv.
Completa esterilidad de polen.

. el: (elongate chromosomes; Rhoades, 1956 y Curtis, 19883), origina anor-
malidades principalmente en |a segunda division meiotica (Figura 3 - d).
Se caracteriza por la desespiralizacion de cromosomas en las dos anafases.
Resulta en células no reducidas, aborto de évulos, y las semillas son 2n=20,
on=30, 2n=25 a 33. Genera una serie de plantas poliploides.

Asi como el el, el st (sticky; Beadle, 1937) origina alteraciones en la
organizacion estructural de los cromosomas (adherencias cromosdmicas).
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- va: (variable sterile; Beadle, 1932b), llevaa citocinesis irregulares o defectuosas
(Figura 3 - e). Mutante parcialmente fértil. Plantas va/va son normales
hasta profase |. La ausencia de citocinesis es frecuente en telofase |. Puede
causar también irregularidades en la forma celular. Resulta en gametos
2n =20y 2n = 40. Los genes ms8 y ms9 son similares al va.

- pamA344: (plural abnormalities of meiosis; Golubovskaya y Mashnenkoy,
1976), resulta en anormalidades conjuntas no especificas de la meiosis
(Figura 3 - f). igualmente, el ms17 causa varios efectos en la meiosis.

Otros nuevos mutantes han sido descritos en lineas endogamicas de maiz,
siendo:

Mutante que causa degeneramiento cromatinico progresivo, acompanado
por fusiones celulares en las etapas iniciales de la profase | (Figura 3 - g):
(Caetano-Pereira et al., 1999)

Mutante que lleva a la formacién de granos de polen andmalos,; siguiendo:
fusiones celulares en la profase |, pero sin causar desintegracion del material.
cromatinico (Figura 3 - h). (Caetano-Pereira et al., 1999).

Tres mutantes que afectan la sinapsis, detectados a partir de la diacinesis,
(desinapticos, ds), cuyo producto meidtico es constituido por poliadas com-
pletamente anémalas o tétradas con microsporas presentando micron tcleos
y, por tanto, desbalanceados genéticamente (Figura 3-i). (Caetano-Pereira
et al., 2000). Aunque genes desinapticos (ds) han sido reportados en maiz,
estos tienen caracteristicas muy particulares.

La desinapsis consiste en la terminacion precoz de quiasmas, llevando a la
separacion temprana de los homélogos. En este caso, el apareamiento y la
recombinacion genica ocurren.

Mutante del tipo asinaptico (as), detectado en paquiteno. Un gene as afecta
total o parciaimente el apareamiento de los homologos en los estados iniciales
de la profase meictica (asinapsis). Esto resulté mucho mas dréstico, porque
fue acompafado de segregacion cromatidica, no-descondensacion:
cromosémica y mitosis prematuras del polen, en fase de tétrada, antes de la
duplicacion del ADN (Figura 3 - j). (Caetano et al.,, 2001a).
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Mutante que causa citocinesis precoz y adicional al final de la metafase |
resultando, después de las citocinesis subsecuentes, en poliadas. Los gametos
producidos son inviables debido al fraccionamiento anormal de los
cromosomas (Figura 3 - k). (Caetano et al., 2001b)

Mutante que lleva a la formacion de husos multiples asociados a citocinesis
anormal en ambas las divisiones meidticas. Después de una profase |
aparentemente normal, bivalentes no se congregan en uno sino en varios
mini-husos en la metafase |. La citocinesis local es inducida por la presencia
de uno o pocos bivalentes. En meiosis Il persisten las fallas en la congregacion
de cromosomas, resultando en citocinesis adicionales (Figura3 - ). (Caetano
y Pagliarini, 2001).

Ademés de estos mutantes, anormalidades meidticas milltiples de diversos
origenes han sido observadas en nuestros estudios, destacandose las
siguientes: fragmentacion cromosémica (Figura 4 - a), (Caetano-Pereira et
al., 1995a), adherencia cromosoémica (Figura 4 b - ¢), (Caetano-Pereira et
al., 1995b) alteracion en la citoarquitetura de microsporocitos (Figura 4 d-e),
(Caetano-Pereira e Pagliarini, 1996) citomixis (Figura 4 -f), (Caetano-Pereira
e Pagliarini, 1997), sincicios (Figura 4 - gh) (Caetano-Pereiraetal.,1 998a) y
mixoploidia (Figura 4i), (Caetano-Pereira et al., 1998b).

La fragmentacion cromosémica puede ocurrir por fallas en el mecanismo de
reparo que se procesa durante G2-P del ciclo celular, removiendo lesiones del
ADN que normalmente ocurren y pueden originar aberraciones cromosomicas
durante la condensacién de la cromatina y movimientos de cromosomas en las
divisiones subsecuentes. '

La adherencia cromosomica es una intensa aglomeracion de la cromatina a
partir del paquiteno. La misma impide la segregacion regular de los cromosomas
y, como consecuencia, los productos meitticos son generalmente anormales.

Alteraciones en la citoarquitetura, a su vez, tienen implicaciones a nivel de
citoesqueleto, mientras citomixis se refiere a la transferencia de cromatina de
na a otra célula a través de canales citoplasmaticos.

[:sta migracién del genoma o parte suya por citomixis causa desviacion en el
niimero de cromosomas, 4dando origen a plantas aneuploides o poliploides.
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Sincicios pueden ser formados por rio-formacion de pared celular en |as
mitosis pre-mei6ticas (sincicio arquesporial), por fusion de CMPs causadas
por la disolucion de la pared celular durante la profase meiética (sincicio par
fusion) o por la migracion de la cromatina de una a otra CMP (sincicio
migracional).

Finalmente, por mixoploidia se entiende la existencia de diferentes nimeros
euploides de cromosomas en meiocitos de un taxon, con implicaciones
gvolucionarias y practicas.

Todas estas mutaciones citadas comprometen la productividad de las plant:
afectadas, por causar macho-esterilidad parcial o total. Del mismo modo, las:
anormalidades meidticas generan un gran numero de tétradas y product
finales de meiosis inviables. El conocimiento del comportamiento mei6tico
de una especie, por tanto, puede orientar la seleccion de determinado
germoplasma para uso en programas de mejoramiento.

Figura 3. Comportamiento citolégico de algunos genes mei en malz.
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(a) gen afd W23. (b) gen po. (c) gen d. (d) gen €/. (e) gen va. (f) gen pam
A344. (g) gen que causa degeneramiento cromatinico progresivo acompanado
de fusiones celulares. (h) gen que lleva a la formacién de granos de polen
anémalos. (i) gen ds.(j) gen as. (K) gen que causa citocinesis precoz y adicional
en metafase |. () gen que origina a husos multiples asociados a citocinesis
extras.



|.a aplicabilidad de |a cllogentica en Zea maysl..

Figura 4. Anormalidades meiéticas en maiz.
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(a) fragmentacion cromosémica. (b-c) modalidades de adherencia cromosomica:
adherencia (b), picnosis (c). (d-€) alteracion en la p‘itoarq_uitetura de los
microsporocitos. (f) citomixis. (g) sincicios. (h) mixoploidia.
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