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S e  analizan los valores d e  apareamier imico y la distribucMn d e  cromosomas en un 
triploide d e  centeno. S e  puede deducir que omosonias del complemento del centeno tienen 
la misma prohaliilidad, 0.7, d e  formar un eii nietaí'ase 1. La pri~l~ahilidad cn paquitena 
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0.7. to form a trivalent at inetaphase 1. The trivalent pairing frequency at pachytene resulted in 
1' = 0.71, which suggested that a number of pairing initiation points larger than two or a preference for 
pairing between two spccific chromosomes at one end nnd the other two al the uther end could take 
place. The  numlier of chiasmata in the triploid was greater than in diploids. Tlie chromosr>me of the 
extra ser showed a rlindom distributioii at anaphase 1, univalents observed ut rnetaphase 1 having 
proliability e = 0.64 of dividing equatiuniilly. 
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I'.l comportamiento meiótico viene determinado por tres nos funda- 
mentales: apareamiento cromosómico, formación de  auiasiiias v uistribución 
cromosórnica. Cualquier variación o irregularidad c 3 procesos 
puede tener consecuencias genéticas importantes al rna directa 
en las diferentes clases y frecuencias gaméticas. 

En general, la poliploidia puede considerarse como causante d e  variaciones 
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en el comportamiento meiótico, si bien nos restringiremos a continuación a los 
efectos de la triploidia. Puesto que s e  admite como regla general que en un punto 
sólo pueden aparear dos cromosomas homólogos, en los triploides s e  establece 
tina competencia para formar la pareja dentro d e  cada trío d e  cromosomas 
homólogos (SYBENGA, 1975). Aunque este hecho es común a todos los triploides, 
las frecuencias con las que aparecen los dos tipos básicos d e  asociaciones cromo- 
sómicas en metafase 1, trivalentes y bivalentes más univaientes, no son las 
mismas en todos los casos (DAWSON, 1962; JOHN y LEWIS, 1965). Esta variación 
sugiere la existencia de  otros factores, además d e  la competencia, que pueden 
afectar al apareamiento en los triploides. 

En cuanto a la distribucibn d e  los croinosomas en anafase 1, los resultados 
obtenidos en Dnt~ira stramonium (SATINA y BLAKESLEE, 1937 a y b) indican que 
existe una tendencia a que el grupo d e  cromosomas extra emigre conjuntamente 
a un polo. no existiendo por tanto segregación al azar. No obstante ésta no es la 
regla general para todos los triploides (JOHN y LEU'IS, 1965). 

En el presente trabajo s e  estudia el apareamiento y la distribución cromosó- 
rnica en anafase 1 en un triploide d e  centeno. 

MATERIAL Y METODOS 

RESUL'I'ADOS 

Apareamiento en metqfase I 

i meriste 

naterial utilizado ha  sido una planta triploide d e  centeno, Secule cereule, 
!l ,  Fig. 1 )  obtenida en el cruzamiento de  centeno tetraploide cultivar 

«Gigant6n» (2n = 4x = 28) (TJIO, SANCHEZ-MONGE y AI~VAREZ-PEKJ Por 
centeno diploide cultivar «Ailés» (2n = 14) 

Para  el control del número cromosón niplearor raíz 

que fueron pretratados con frío, 4°C durante 48 h, p las. 
Seguidamente, las raíces s e  fijaron en alcohol-acét lizO 
con la técnica d e  Feulgen tras haber efectuado una 3" C 
durante 12 minutos. Para la observacicín de la meiosis s e  utiIizaron an d a i  
en alcohol acético 3 : l  que fueron teñidas también con la técnica d e  E Las 
preparaciones s e  hicieron peimaneiites con sandeural después de  se l  ta y 
cubre con nieve carbónica. 
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Cada trío de  cromosomas homólogos presentaba únicamente dos alternativas 
en metafase 1: podía formar un trivalente o bien, un bivalente mas un univalente. 
En ningún caso s e  observaron tres univalentes homólogos, puesto que no apare- 
cieron células madres d e  polen con menos d e  siete asociaciones d e  cromosomas 
apareados. 



I,a distribución d e  trivalentes por célula en las 200 CMP analizadas s e  
i en la Tabla 1. Esta distribución s e  ajusta a la binomial(0,7 + 0,3)', donde 
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Ah 

la probabilidad de que tres cromosomas homólogos estén formando un 
te en metafase 1 y 0,3 la probabilidad de que formen un bivalente más un 
nte (ver NAIUNSO et al. 1979). 
ora bien, tres cromosomas homólogos apareados en trivalente durante 

paquitena, pueden no dar lugar a un trivalente en metafase 1 si no s e  han formado 
los quiasmas apropiados. En consecuencia, la probabilidad d e  formación d e  
trivalentes estimada anteriormente con un valor de  0,7, puede resuItar por debajo 
de  su valor real. SYBENGA (1965) desarrolla un método aplicable a trisómicos 
primarios que estima con mayor exactitud l a  probabilidad d e  que los 10- 
somas hom6logos estén apareados en paquitena. Este método s e  t as 
frecuencias que presentan los distintos tipos d e  trivalente (cadena, sarteii o f), 

rtos o cerrados) y trio de  univalentl i probabilidad ( f )  d e  
trivalente en paquitena viene dada presión siguiente: 
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Este método puede ser perfectamente aplicable a los triploides que s e  consi- 
deran como trisómicos primarios múltiples. En 100 CMP de las 200 analizadas fue 
posible distinguir con claridad los distintos tipos d e  trivalentes siendo sus  fre- 
cuencias respectivas: trivalentes en cadena 291, trivalentes en sartén 191 y 
trivalentes en forma de  Y 9. Además aparecieron 195 bivalentes cerrados, 14 
bivalentes abiertos y los correspondientes 209 univalentes. Para estos valores 
corresponde una f = 0,71 y 1-f = 0,29. Además, considerando que entre dos 
brazos unidos ha ocurrido como mínimo un quiasma, fue p en 
estas 100 CMP la distribución del número mínimo d e  quiasm )la 
1). Dicha distribuci6n presenta una media de  15,77 + 0,28. 
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Distribución cromosómica en anafme 1 

En anafase 1 se observaron dos tipos de  comportamiento cromosómico: 
cromosomas que dividían reduccionalmente, las dos cromátidas dirigidas al 
mismo polo, y cromosomas que aparecían como retardatarios y dividían ecuacio- 
nalmente, una croinátida a cada polo. Mientras que el primer tipo d e  comporta- 
miento lo pueden presentar cromosomas que en metafase 1 están apareados o 
como univalentes, el segundo es exclusivo d e  los univalentes. 

Para establecer como tiene lugar la distribució jómica ei : 1 
hay que tener en cuenta las siguientes observacione 

1) En todas las CMP se  van a repartir siete crc S a cada 1 ,to 
que d e  cada trío de  homólogos, al menos dos estaban apareados en metafase 1. 
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1 de  obtener una CMP en anafase 1 con x univalentes dividiendo 
nente. 
3 d e  que dicha C! MP prest %tara en metafas valentes. 

Siguiendo a G~RALDEZ y LACADENA (1976) el valor de  e lo podemos estimar de 
la siguiente manera: 



M = número de  ChIP'exarninadas en metafase 1. 
4 = núniero de  CMP examiriadas en anafase 1. 
E = número de iiiiiv~lentrs dividiendo eciiacionalrnente en las A células. 
1' = número d e  univalentes en las 31 células. 

De acuerdo con esta expresihn el valor de  e resu116 ser e = 0.64 y por tanto 
r = 0.36. 

2 . 2 )  Si 11,s cromosornas que dividen retiuccionalrnente, procedan d e  triva- 
lentes o de  iinivalrrites. son independientes y tienen 112 de probabilidad para 
emigrar a un polo clrterininiidu, la probahilidiid de las tlistintas clases d e  distribu- 
rion vendría dada por la expresiítn (SFIC~\S, 1963): 

1 -: 
EX = 2 ( ': ) ( ) 7-x para z < 1 

2 

7-x 
Ez = [ i X  ) ( ) 7 -  para z = - 

2 

Ez = prot)al)ilidad de  que en una CMP con 7-x cromosonlas dividiendo reduccin- 
naini~~r i t r ,  z vayan a itn polo y 7-x-z vayan al polo opuesto ( x = univalentes 
dividiendo c.(-iiacionalinente en  esa CbIPj. 

2.3 La probabilidad compuesta de  obtener una CMP con x cromosomas 
dividiendo ecuacionalmente y 7-x dividiendo reduccionalmente d e  los cuales: z 

van a un polo y el resto 7-x-z al polo opuesto, vendrá dada por la expresi6n: 

3) Considerando e1 total d e  21 crumosomas, las distintas clases d e  células 
que aparecerán en aiiafase 1 tendrían x cromosomas dividiendo ecuacionalmente, 
14-x-z en un polo y 7 + z en el polo opuesto. En la Tabla 11 s e  expresan los 
valores observados para cada uno d e  estos tipos de  células y los esperados según 



las expresiones indicadas en el *unto 2.3. La prueba d e  X 2  efectuada indica que 
estas distribuciones no difieren significativamente y por lo tanto, 14 de  los 21 
cromosomas s e  distribuyen en dos grupos de  7 cada uno a un polo y de  los 7 

Fig. l.-Cr 
5 1 

:nteno tnploide, 2n = xnosornas. a) Metafase somatica. h) Metafase 1 mostrando 
11 en cadena, 1 111 en sarten, i i i  cerrado y 1 1. c) Anafase 1 con 11 crornmomas en un pcilo 

y 10 en el otro. d) Anafase 1 con dos cromosoma5 dividiriido ecuacionnlriiente, 1 1  crornosonids 
en uri polo y 8 en el otro. 



omas extras, los derivados d e  univalentes dividen ecuacionalmente con 
~babilidad e = 0,64 y los restantes s e  distribuyen al azar entre los dos polos 
cos. 
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TABLA 11 
ración entre los resultados observados para la distribución d e  cromosomas 
lafase 1 d e  un triploide d e  centeno y los esperados según una distribución 
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Aparear miento 

Según DAWCON (1962), la frecuencia media d e  trivalentes por célula en los 
triploides puede ser influida por tres factores: a) La  longitud d e  los cromosomas: 
a mayor longitud corresponde una mayor probabilidad d e  que s e  asocien los tres 
homólogos. b) El número haploide d e  cromosomas, la elevación del número 



haploide disminuiría la frecuencia d e  trivalentes. c) La  frecuen'cia d e  quiasmas, 
ésta guarda una relacirjn directa con la probabilidad de  que una asociacicín 
trivalente s e  mantenga como tal en metafase I .  
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El primer punto queda reflejado al comparar las frecuencias medias de  
trivalentes por célula observadas I ersiclem es(scnlentiim, 4,9 111 por célula 
(2n = 3x = 24, cromosomas relati cortos) (UPCO'TT, 1935) y Lilium tigri- 
num, 9,7 111 por célula (2n = 3 x  = bmosomas relativamente largos) (CH.~\T- 
DLER et al., 1937). El efecto de  la longitud se  PL nbién en el 
comportamiento de  un tripoide d e  maíz en el que más largos 
forman más trivalentes que los más cortos (MCCLINTOCK, IYZY). r o r  el contrario, 
en el centeno, que tiene mas de  longitud muy similar (GIR, d., 
1979), todos los cromosoi ,entan la misma probabilidad de f va- 
lente en metafase 1 en el triploide analizado. 

El efecto d e  la  frecuencia d e  quiasmas puede ser responsable, al menos en 
parte, d e  que en un tris6mico primario de  centeno con 13,Ol quiasmas por célula 
apareciera un trivalente en metafase 1 con una probabilidad d e  0,39 ( S Y B E N G . ~ ,  
1965), mientras el triploide aquí estudiado con una media de  15,77 
quiasmas por cél la  1) s e  obtenga una ~robabilidad d e  formación d e  un 
trivalente de  0.7 ir, que la mayor frecuencia de  quiasmas del triploide 
podría haber determinado el auniento de  la probabilidad- d e  aparici6n d e  trivalen- 
tes en metafase 1 con respecto al trisiimico. 

Por  otro lado, el número (mínimo) d e  quiasrnas estimado en  el triploide es 
mayor q 3 se observa en los dipIoides nornlales ( N A R A N J O  and LACADENA, 
1980). Es ado está en consonancia con los obtenidos por MATHER (1939) en 
maíz y que sugieren que el aumento en el número d e  genomios produce una 
elevación en la capacidad biocluímica d e  la célula que afecta a la formación d e  
quiasmas. Esta interpretacibn podría explicar también las diferencias en el nú- 
mero d e  quiasmas entre el triploide y el triscímicc~ señalado anteriormente. 

Las diferentes configiiraciones aparecidas en metafase 1 son cons de  
los diferentes tipos d e  asociaciones que s e  producen entre los tres ( nas 
que compiten en  el apareamiento. A sil vez, las posibilidades de  apareamierito 
entre los m a s  homólogos están condicionadas por el número de  puntos de  
iniciac ió ho apareamiento. Con s61o dos puntos d e  iniciación s e  pueden 
obtener asociaciones de  dos cromosomas o de  tres cromosomas hom6logos, con 
una frecuencia d e  113 y 213 respc nte, si no existen preferenc,ias en el 
apareamiento (SYBENGA, 1975). Esto i ir a que en el triploide los tnvalentes se 
distribuyeran según la binomial (213 + 11.3)'. Sin embargo, los valores encontrados 
no sigue n ( x 2  = 11,06, g.1. = 5, p = 0.05) sino la ión 

(0,7 + 0, que es  la probabilidad de  que aparezca un t en 
metafase ., 213. Pero mayor aún es la probabilidad de qur .ir. L V L ~ ~  

un trivalente en paquitena f = 0,71, y por lo tanto s e  puede concluir que en 
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eamiento en un punto y otros dos en el otro. 

Distribución cromosómica 

Los resultados observados en la distribución cromosómica en anafase 1 
ponen d e  nianifiesto los siguientes hechos: 

1) Los univalentes d e  centeno dividc ionalmente con la 11-0- 

babilidad, r = 0,64, e independientemente d e  los otrns. Este ~ b í a  
sido observado también por G I R ~ ~ D E Z  y LHL\VCI\A (1976) en ciertos p d ~ t i s  de 
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distinto iiiuiiiciiiu uuidiire la metafase 1. En nuestro caso los univalentes deriva- 
rían prácticamente en su totalidad d e  cromosomas no apareados, como parecen 
indicar las probabilidades obtenidas para asociaciones trivalentes en paquitena 
(0,71) y en metafase 1 (0,70). Por tanto no cabe esperar ningún comportamiento 
diferencial. 

2) Los univalentes de  centeno que dividen reduccionalmente ( r  = 0,36) s e  
distribuyen al azar entre los dos polos anafásicos. 

3) Los cromosomas integrados en un trivalente s e  separan dos a un polo y el 
tercero al opuesto. Las diferentes asociaciones son independientes entre sí en su 
orientación en el huso y esto determina una distribución al azar d e  los cromoso- 
mas. 

Estos resultados son contradictorios con los encontrados en Datura stramo- 
nium (SATINA and BLACKESLEE, 1937 a y b) donde aparece una fuerte tendencia a 
que 10s cromosomas del grupo extra emigren juntos a? mismo polo. Del mismo 
modo, dos triploides d e  Endymion nonscriptus y E. hispanicus (WILSON, 1959), 
con el mismo número cromosómico (2n = 3x = 24) y frecuencias de  apareamiento 
similares, presentan sin emb.argo, una diferente distribución cromosómica: al azar 
E. nonscriptas, no al azar E. hispanicus. Estos resultados contrapuestos no 
permiten generalizar sobre los mecanismos que regulan la distribución cromosG- 
mica en los triploides. 

CHANDLER. C., W. M. PORTERFIET.D and A .  B. S T ~ U T  (1937).-Microsriorogene~is i i i  diploid and trililoid 
types of Liliitnr tigrinirr~i wiih special referente to aborti«iis Cytcilogia Fujil Jub. vol., 756-784. 

DAUJSON, C.  \V. (1962).-iln irrtrorlurtion t n  thr cytogeri~rics of poly~~loir ls .  Blackwell Srient. Puhl.. 
Oxford, 96 pp. 



GIRALDEZ, R., M .  C. C E R ~ ~ E ~ O  and J. ORELLANA (1979).-Cornparison of C-handing pattern in the 
chromosomes of inbred lines and open pollinated vaneties of rye, Secule cereule L. Z Plaruenzri- 
chtg, 83: 40-48. 

GIRALDEZ, R. and J. R. LACADENA (1976).-Univalent behaviour a t  anaphase 1 in desynaptic rye. 
Chromosornu, 59: 63-72. 

JOHN, B. and K. R. LEWIS (1965).-The meiotic system. Proto~>lasmc~tologí<i, VItFll, Springcar-Verlag, 
Wien, IV + 335 pp. 

MATHER, K. (1939).-Competition for chias doid and t i  osoma, 1: 119- ize. Chrom, risornir rna 
129. 

MACCLINTOCK, B. (1929).-A cytological anc study of t r  , 14: 180-222. 
NI~RANJO, T. and J. R .  LACADENA (198O).-Iri~rracriuri between wrieai crir~~ri~i~suiiie?i ari<l rve telomeric: 

Iieterochrornatin on meiotic pairing ol  clirornosorne pair 1 R of ryc in wheiii I I V ~ B .  

Chromo.sorn.u, 81 : 249-261. 
NARANJO, T., J. R. LACADENA and R. GIRALDEZ (1979).-Interaction bctween wlieat arid, S on 

hornologous and honioelogous pairing. Z. Pflanzenzüchtg., 82: 289-305. 
and A. F. BL~KESLEE (1937a).-Cliroinooorne behavil) srrrimoniiirn. 1. 

male gernetophite. Amer. J. Bar., 24: 518-527. 
h).-Chrornosome behavionr in triploid Duturn. 11. The Amer. J. Bat., 
621-627. 

iploid rnaiz 
L-.. .L_.- 

-ye dcrivati 

iye genome 

SATINA, S. 
The i - (1937' 
24: 1 

0 . - . . . A 

iir in triple 

: fernaie ga 

., . . 

)id Datriru 

imetophite. 

.. . 
 FILA‘>, n. G. (1963).-Statistical andysis of chroniosome distrinuiion ro rne poies in intesperific 

hybrids with variable chrornosorne pairing. Cenet. Res., 4: 266-276. 
SYBENCA, J. (1965).-The quantitative anaiysis of chrornosorne pairing and chiasnia forrnation based on 

the  relativo freqriencies «f MI configurations. 11. Primary trisomics. Cenetica, 36: 339350. - (1975).-illeiotir Configitrations. A f o n o ~ r a n h  on Theoreticul und Auulied Genetics. 1. Snringer 
irg, Berlin, X + 251 p 
, E. SANCHEZ-MONGE icul- 
251: 138-140. 

4. B. (1935).-The cytc btics, 
si: 1-19. 

W r ~ s o ~ ,  J.  Y. (1959).-Cytogenc ?ion nonscriptus (L.) Garcke and E. 
hisponicits (M. U.) Chowar 

L, a 

REZ-PENA (1 

ploid and t 

)loides espi 

n esculentu 

. , '  

iñoles. Agn 

m. J. Gene 


