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Sin duda, desde el punto de vista genético los
tres fendmenos mas importantes gque tienen lugar en meiosis
son el apareamiento, el sobrecruzamiento y la coorientacidn.
Ellos determinan la formacidn de nuevas combinaciones genéticas
y la reduccidn del nimero de cromosomas en los gametos.

Se sabe desde hace ya tiempo que los tres fendmenos
se suceden en este orden y que cada unc de ellos determina
en cierto modo el normal funcionamiento del que le sigue.
Es necesario el apareamiento para que se produzca el sobrecruza-
miento y probablemente, la existencia de quiasmas es una
condicién suficiente (aunque quizd no necesaria) para el
mantenimiento de la unidén entre los cromosomas que forman
un bivalente en metafase I, lo que, a su vez, es fundamental
para que tenga lugar la coorientaciédn.

En el estudio de estos procesos, los resultados
obtenidos c¢on el enfogue citolbgico, es decir, a partir de
su observacidén directa, serdn més amplios cuanto mayor sea
la capacidad de distinguir detalles en los cromosomas.

Las técnicas de bandeo ofrecen esta posibilidad.
Aungue todo depende, en gran medida, del material en estudio,
las técnicas de bandeo permiten distinguir al microscopio
en muchas ocasiones los dos genomios presentes en un hibrido,

les distintos pares de homdlogos dentrco de un mismo genomio,
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los dos cromosomas homdlogos dentro de un mismo> par, los
dos brazos de un cromosoma metacéntrice e incluso, empleando
técnicas de bromosubstitucidn, las deos crométidas dentro
del mismo cromosoma. Estas técnicas han revitalizado la Citogené-
tica cléasica permitiendo el estudio de viejos problemas con
una nueva visién.

En concreto, 1la técnica de bandeo C hace qgque
la heterocromatina constitutiva se tifia de forma més oscura
que la eucromatina. La heterocromatina-C suele estar dispuesta
en bloques o bandas mas o menos grandes y eso permite distinguir,
en determinadas ocasiones, unos cromosomas de otros dentro
del genomio. Sin embargo, el patrdn de bandeo gue presentan
los cromosomas con esta técnica no es muy rico en detalles.
Las bandas de heterocromatina-C suelen ser escasas y muchas
veces varios pares de cromosomas hombélogos presentan el mismo
patrén de bandeo. Ademds, en la mayor parte de las especies
estudiadas hasta ahora, existe polimorfismo para la cantidad
de heterocromatina-C presente en determinadas bandas. Para
un mismo cromosoma pueden existir distintos patrones de bandeo-
C, e 1incluso puede darse el caso de que dos cromosomas no
homélogos sean més parecidos entre si que dos homblogos.
Todo esto hace que la técnica de bandeo-C no sea excesivamente
eficaz en la elaboracién de cariotipos a partir de cromosomas
en mitosis. Sin embargo, la existencia de polimorfismoc supone
una gran ventaja en el estudio del comportamiento cromosémico
en meiosis ya que permite distinguir citolégicamente un cromosoma
de su homdlogo.

El objeto de estas péginas es el mostrar algunos
ejemplos obtenidos en saltamontes y en centeno, de cdmo el

polimorfismo para la heterocromatina constitutiva puede servir
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para estudiar determinados aspectos del apareamiento, el

sobrecruzamiento y la coorientacién.
1.- Apareamiento

En un organismo diploide y en situacién normal,
el apareamiento se produce exclusivamente entre cromosomas
homélogos. Sin embargo, cuando se produce variacién en el
cariotipo la situacién puede cambiar.

Teniendo en cuenta el pgrado de parecido de los
cromosomas que intervienen en el apareamiento, se pueden
considerar el apareamientc no-homélogo (producido, por ejemplo,
en ciertos haploides), el apareamiento homedlogo (producido
en hibridos entre especies afines), ademéds del  apareamiento
homélogo mencionado anteriormente.

Ahora bien, dentro de la homeclogia, los cromosomas
pueden mostrar diferente grado de parecido, desde la identidad
total (equiparable al grado de parecidb de cromatidas hermanas)
hasta las diferencias mas o menos grandes gque se hayan ido
acumulando tras sucesivas mutaciones y que, en principio
pudieran haber afectado a <cualquier secuencia dentro del
cromosoma.

La pregunta que cabe plantearse en este punto
es ;Existen diferencias en el apareamiento entre estos distintos
tipos de cromosomas homélogosé o bien ;Hasta que punto el
apareamiento entre cromosomas homélogos depende del grado
de parecido de los cromosomas que participan en €17

Una posible forma de intentar contestar estas
preguntas se basa en el estudio de la competencia en el aparea-

miento en situaciones especiales. Esta competencia podréa
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establecerse si un determinadc cromosoma ¢ ssgmentc cromosdmico
estd presente en mas de dos dosis dentro de una cé&lula, de
tal forma que existan diferencias en 2l grado dz parecido
entre las distintas dosis. La técnica de bandeo--C puede permitir
el reconocimiento <citoldgico de los distintos cromosomas
en competencia, haciendo posible tal estudio.

Uno de 1los casos en lcs gque puede encentrarse
este tipo de situacién es en células autopoliploides que
hayan surgido a partir de células diploides normales (mosaicos
diploide-tetraploide espontaneos o , en el caso de las plantas,
inducidos mediante tratamiento con colchicina).

La figura 1 muestra un ejemplo en un mosaico
diploide-tetraploide en el saltamontes Euchorthippus pulvinatus
gallicus (Giraldez & Santos, 1981).

A partir de un par de cromosomas homélogos
A y A' de una célula diploide, se formard un grupo de cuatro
cromosomas en la tetraploidizacion de dicha célula. Este
grupo de cuatro cromosomas (A A A' A') estard formado por
dos pares de cromosomas idénticos, siendo homologia la relacidn
existente entre miembros de distinto par. Si estas células
tetraploides entran en meiosis, para cada uno de los grupos
de cuatro cromosomas presentes podran distinguirse dos tipos
de apareamiento: entre cromosomas idénticos (A-A y/o A'-A')
y entre cromosomas homdélogos (A-A').

Los datos obtenidos en este tipo de estudios
en mosaicos 2n-4n de saltamontes (Giraldez & Santos, 1981;
Santos, Orellana & Giraldez, 1983) indican una preferencia
del apareamiento idéntico frente a lo esperado en el supuesto
de apareamiento al azar. Sin embargo, en mcsaicos diploide-

tetraploide de centeno la situacidn es algo mas complicada
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Figura la.- Célula
diploide en metafase I

de un individue mosaico
diploide-tetraploide de
fuchorthippus pulvinatus.
Los dos cromosomas gque
forman el bivalente 8
muestran diferente

patrén de bandeo-C.

Figura lb.- Célula
tetraploide en meta-
fase I del mismo
individuo. Los cuatro
cromosomas B presentes
muestran apareamiento
entre cromosomas
idénticos.

Figura lc.- Célula
tetraploide en meta-
fase I del mismo
individuo. Los cuatro
cromosomas B presentes
muestran apareamiento
entre cromosomas
homélogos.



ya cue existe variacidn entre plantas e inclusc sitre cromosomas
dentro de " una misma . planta (Santos, Orellana & Giraldez,
1983). En unos casos se observa un exceso de apareamiento
homélogo, mientras que en otros el apareamiento parece producirse
al azar.

Otro caso en el que puede estudiarse la competencia
en el apareamiento entre distintos segmentos cromosdmicos
dentro de la homologia se presenta en los heterocigotos para
duplicaciones que aparecen en la descendencia de heterocigotos
para determinadas translocaciones.

La translocacién 242 del ‘'Wageningen Tester Set'
(Sybenga & Wolters, 1972) afecta a los cromosomas 2R y 6R
del centeno y parece ser no-reciproca. En la descendencia
por autofecundacién de heterocigotes para esta translocacién
aparecen, entre otros, individuos gque contienen tres dosis

del segmento translocado (Figura 2).

]
(a) | (b)

Figura 2.- (a) Heterocigoto para la translocacién 242 en el centeno. (b) Plantas
con tres dosis del segmento translocado obtenidas en la descendencia por
autofecundacién de heterocigotes para la translocacidn 242, En ambos casos
las plantas son heterocigotas para dos bandas de heterocromatina-C, una de
ellas en el teldmero del brazo corto del cromosoma 6R y la otra situada
intersticialmente en el brazo largo del cromosoma 2R.
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Utilizando como marcadores las bandas de heterocro-
matina constitutiva que muestran polimorfismo, pueden
distinguirse citoldégicamente los tres cromosomas portadores
del segmentc translocade que, en estos individuos, estd en
dosis triple y, por tanto, puede analizarse la frecuencia
con la que se producen los tres tipos posibles de apareamiento.

Los dos ejemplos presentados (autotetraploides
y heterocigotos para duplicaciones) son dos de las muchas
situaciones (triploides, Benavente & Orellana, 1984; trisdmicos,
etc.) en las que el polimorfismo para la heterocromatina
constitutiva permite analizar el problema de 1la competencia
en el apareamiento entre cromosomas cuyo grado de parecido

es mas o menos grande dentro de la homologia.

2.— Sobrecruzamiento

2.1.—- Frecuencia

En los Ortépteros, la frecuencia de sobrecruzamiento
puedes ser estimada con suficiente fiabilidad a partir de
células en diplotena. En estos organismps la presencia de
bandas de heterocromatina constitutiva que muestren polimorfismo
puede ser util en la delimitacién de diferentes segmentos
dentro de un mismo brazo cromosdmico pero no ayuda especialmente
en la determinacién de la frecuencia de sobrecruzamiento.

Sin embargo, en la mayor parte de los organismos
la situacidén no es tan favorable. El centeno es uno de estos
organismos en los que el nimero de quiasmas no puede determinarse
en diplotena. Las observaciones se realizan, normalmente,
en metafase I, y s6lo puede apreciarse la existencia de uniones
entre brazos cromosdmicos en esta fase. Cada unidén supondria,

en principio, la existencia de al menos un sobrecruzamiento
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en dicho brazo, no pudiéndose determinar con exactitud el
nimero de sobrecruzamientos producidos.

El polimorfismo para la heterocromatina constitutiva
puede ser utilizado con este objetivo. Si un par de cromosomas
ﬁomélogos muestra heterocigosis para una banda de heterocromatina
C, podrén aparecer células en zanafase I con cromosomas que
muestren evidencia de recombinacidén entre la banda C y el
centrémero {(cromosomas con una de sus cromdtidas con la banda
y la otra cromatida sin ella) y células con cromosomas de
tipo parental (con las dos cromatidas iguales) que no muestran
evidencia de recombinacién.

Las frecuencias de cromoscmas recombinantes ¥y
parentales en anafase I dependerdn de 1las frecuencias de
o (fo), 1 (f1), 2 (f2), etec. sobrecruzamientos producidos

entre la banda C y el centrémeroc (figura 3).
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Figura 3.- La aparicién de células en anafase I con cromosomas recombinantes
y parentales en funcién del ndmero de sobrecruzamientos producidos entre
la banda de heterocromatina y el centrdmero, asi como de las cromitidas
implicadas en tales sobrecruzamientos.
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Si se producen un maximo de n sobrecruzamientos
entre la banda de heterocromatina y el centrémero, las
frecuencias de células anafdasicas con cromosomas parentales

(Fp) y recombinantes (Fr) seran (Mather, 1935):

Fp = fO + 1/2 f2 + 1/3 f3 + ... + 1/3 (1-(-1/2) n_%fn
Fr = f1 + 1/2 £2 + 3/4 3 + ... + 2/3 (1-(-1/2)" )Yfn

Si se supone un maximo de dos sobrecruzamientos

las ecuaciones se reducen a:

Fp = fO + 1/2 f2
Fp = f1 + 1/2 f2

y los valores de fl y f2 pueden estimarse, ya que fO es la
frecuencia con la que los correspondientes segmentos cromosdmicos
no estdn unidos en metafase I y Fp y Fr pueden estimarse
a partir de las observaciones en anafase 1.

El método ha sido aplicado en diferentes situaciones
como son las Fl entre lineas consanguineas (Giraldez & Orellana,
1979), o los cultivares de centeno (Orellané & Giraldez,
1981), en las que se ha podide deducir una frecuencia de
dobles sobrecruzamientos relativamente elevada en determinados
brazos o segmentos cromosdmicos, mientras que para otros
brazos especificos una unién en metafase I es el resultado
de un sb6lo sobrecruzamiento. Por otra parte, en plantas con
desinapsis (Orellana & Giraldez, 1983; Cermefio, Orellana
& Lacadena, 1984), © en hibridos Triticale-centeno (Orellana
& Giraldez, 1984) el exceso de células anafisicas con cromosomas

parentales observado pone de manifiesto la existencia de
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uniones no quiasmaticas en metafase I. Este hecho supondria
que, en el centeno (como ocurre en organismos =aquiasmaticos),
la existencia de quiasmas nc seria imprescindible para el
mantenimiento de la unidén entre los cromosomas que forman

un bivalente en metafase I.

La frecuencia de sobrecruzamiento puede modificarse
con la existencia de cambios estructurales. En la mayor parte
de las translocaciones en el centeno, la frecuencia de quiasmas
en los segmentos intersticiales del cuadrivalente que forman
los heterocigotos (es decir, en los segmentos comprendidos
entre los centrémeros y el punto de translocacidn) suele
ser muy baja o incluso nula. Sin embargo este no es un hecho
general. En la figura 4 aparecen algunos ejemplos de células
anafiasicas observadas en heterocigotos para la translocacidn
242 del centeno cuyas caracteristicas aparecen en la figura
2a. En este caso, 1la existencia de heterocigosis para una
banda de heteocromatina intersticial en el cromosoma 2R (ademés
de la heterocigosis para la translocacién) permite demostrar
citoldgicamente la existencia de dobles sobrecruzamientos
en dos segmentos diferentes situados entre el centrémero
del cromosoma 2R y el punto de translocacién (Goicoechea,
1985). La frecuencia de dobles sobrecruzamientos entre la
banda-C intersticial y el punto de translocacidn resultd
ser alrededor del 20%, coincidiendo las estimaciones de la
frecuencia global de sobrecruzamiento con lo esperado a partir

de la fraccidédn de recombinacién observada en la descendencia.
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2.2.- Terminalizacidén de quiasmas.

La existencia de terminalizacién de  quiasmas
es otro de los fendmenos que podria, en principio, ser detectado
mediante la utilizacidén del polimorfismo para la heterocromatina
constitutiva.

S5i wun par de cromosomas muestra heterocigosis
péra una banda de heterccromatina intersticial y se forma
un quiasma entre la banda y el centrémero, las figuras que
ese bivalente originard en metafase I dependeran de la existencia

de terminalizacién (figura 5).

nl

..—L::_.ng -
U a

Figura 5.- Si existiese terminalizacién de quiasmas, podrian observarse
en metafase I las figuras (b) y (c) originadas por un bivalente heterocigoto
para una banda de heterocromatina intersticial en el que se hubiera formado
un quiasma entre la banda y el centrdémero. Sélo seria observada la fiqura
(a) (ademds de las figuras resultado de un quiasma distal) si la terminalizacién
no fuera posible.
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Los dates obtenides en Chorthippus biguttulus
(Santos & Giraldez, 1978) y en el centeno (ZJrellsna & Giraldez,
1981) parecen estar en contra de la existencia de terminali-
zacién, al menos a través de las correspondientes bandas
de heterocromatina intersticial con las que se hicieron los

dos estudios.
3.- Coorientacidn

Los cuatro cromosomas implicados en una translocacién
reciproca en heterocigosis forman en paquitena 1la cruz que
se representa en la figura.

Los segmentos 0, 2 R, B

T y U pueden tener mayor o

R menor longitud e incluso faltar

por completo dependiendo de

P que la translocacién afecte

a un brazo completo (faltarian

los segmentos intersticiales

N< eI

T y/o U), la translocacién
sea no-reciproca (faltaria
S el segmento R o el S), o bien
de qgue los cromosomas implicados

sean o no telocéntricos (faltarfian los segmentos O y/oc P).
Basicamente, en coorientaciones 2:2, 1los cuatro
centrémeros (1, 2, 12 y 2l )} del cuadrivalente formado en

un heterocigoto para una translocacidén pueden orientarse

hacia los polos de tres formas distintas:
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Adyacente TI: L 21 (centrémeros  homélogos hacia polos

1 2 opuestos; centromeros de los dos
cromosomas no implicados en la
translocacién hacia polos opuestos)

Adyacente ITI: ! 2z (centrémeros homélogos hacia el
£ 9 mismo polo)

Alternada: 1 2 (centrdmeros homélogos hacia polos

1, 24 opuestos; centrémeros de los dos

cromosomas no implicados en la

translocacién hacia el mismo polo)

Al margen de la polémica sobre 1la existencia
o no de mds de un tipo de coorientacién alternada (revisién
por Rickards, 1983), si no se produce sobrecruzamiento en
los segmentos T y U, es posible en muchas ocasiones distinguir
citolégicamente los tres tipos de coorientacién incluso
utilizando técnicas de tincidén tradicionales.

Los resultados obtenidos en cuantc a las frecuencias
de los distintos +tipos de coorientacidén, en estos casos,
suelen mostrar un exceso de coorientaciones alternadas frente
al tercio esperadeo si la coorientacidén se produjese al azar.

Ahora bien, cuando se producen quiasmas en los
segmentos intersticiales T y/o U no es posible distinguir
citolégicamente las coorientaciones adyacente I y alternada
con métodos de tincién tradicionales, si bien los resultados
en cuanto a la segregacién de marcadores genéticos sugiere
que, en estos casos, adyacente I y alternada se producen
con frecuencias relativas 1:1, no originandose en ningin

caso la coorientacién adyacente II (de Vries, 1983).
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De nuevo, la translocacidn 242 del centeno sirve
b |

de ejemplo para 1ilustrar cémo 21 gpolimorfisme para la

anadlisis

heterocromatina constitutiva puede ser utilizale zn e
del comportamiento cromosdémico en meioéisg en este caso,
de la coorientacidn.

En el siguiente esquema se muesira la cruz que
formarian en paquitena los cuatro cromosomas implicados en
la translocacién 242 en un doble heterocigoto para esta
translocacién y para una banda de heterocromatina intersticial
situada en el cromosoma 2R no translocado (véase también

la figura Z2a.

O T T2 U P
B - W[
8

=55

Practicamente todos los quiasmas que se forman

y ¢ 2 ¢
e

en el segmento intersticial del cromesoma 2R lo hacen entre
la banda de heterocromatina y el punto de translocacidn
(segmento T2), coincidiendo con la localizacidén distal que
presenta el centeno en situacion normal. En estos casos en
los que se forma un quiasma en el segmento T2, cuando, ademas
no se forman quiasmas en el segmento U, aparecen trivalentes
o cuadrivalentes en sartén en los que puede distinguirse
el tipo de coorientacidén adoptade, ya que la banda intersticial
marca el centrdomeroc del cromosoma 2R no implicado en la

translocacion.
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La figura 6 muestra las dos posibilidades observadas
en cuadrivalentes de este tipo. Los datos obtenideos (Goicoechea,
1985) concuerdan con los resultados del andlisis genético
en otras translocaciones: adyacente I, adyacente II y alternada
se producen con frecuencias relativas 1:0:1 cuando el
cuadrivalente contiene guiasmas intersticiales.

Fiqura 6.-  Cuadrivalentes en
metafase I en una planta
heterocigdtica para la transloca-
cién 242 y para una banda
intersticial en el brazo largo
del cromosoma 2R (flechas).

> ~ Los segmentos cromesémicos
0, T2, S y P estin unidos (véase

(a) (b) figura de la pagina anterior),

(a) Coorientacién alternada.
(b) Coorientacidn adyacente I.
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Figura 4.- Células en anafase I observadas en el heterocigoto para la translocacién
242 (véase figura 2a) y nlmero minimo de quiasmas en los segmentos T1 y T2
necesarios para su aparicidn.



