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TASA DE TRANSMISI~N DE LOS CROMOSOMAS B 

Las poblaciones de razas nativas de maiz presentan polimorfismos 

numericos para cromosomas accesorios (B). Estos cromosomas B poseen una 

herencia o transmision no mendeliana. Una de las caracteristicas del mod0 de 

herencia no mendeliano es la variaci6n en su tasa de transmision (Tt = media 

de Bs transmitidos a la progenie 1 nro. de Bs de 10s progenitores), de manera tal 

que algunas progenies tienden a perder 10s cromosomas B y en otras 10s B 

tienden a aumentar, comparado con la tasa de transmision mendeliana. 

Se analizo la progenie (Go) de 20 cruzamientos f.OBx m.lB a partir de 

una poblacion argentina de la raza Pisingallo, hallirndose variacion en la Tt 

masculina 0.17-0.98 (Tt media=0,52). Luego se seleccionaron durante 3 

generaciones sucesivas las progenies que presentaron las mayores y menores 

tasas de transmisi6n masculina. Como resultado se obtuvieron dos grupos 

significativamente diferentes, uno de alta Tt (0,65, 0,68 y 0,71) y otro de baja Tt 

(0,41, 0,48 y 0,48), lo cual demuestra que la tasa de transmision masculina de 

10s B esth sujeta a control genetico. 

Con el fin de establecer el mod0 de acci6n de 10s genes que regulan la 

tasa de transmision se estudi6: a) el comportamiento mei6tico de 10s B dentro 

de 10s grupos seleccionados para alta y baja tasa de transmisi6n. b) el resultado 

de 10s cruzamientos (G3) entre ambos grupos, OB(alta) x 2B(baja) y 



OB(baja)&B(alta), y entre sus respectivos controles OB(baja) x 2B(baja) y 

OB(alta)&B(alta). 

Los estudios del comportamiento mei6tico de 10s cromosomas B 

realizados en individuos con 1B que difieren en su tasa de transmision (en la 

poblaci6n parental VAV 6313) indicaron que, en general, el univalente B migra 

precozmente a un polo, integrandose a uno de 10s nucleos resultantes. La 

p6rdida mei6tica de 10s univalentes B fue escasa (3 a 8%) en 10s dos grupos de 

baja y alta Tt masculina. 

Los estudios del comportamiento mei6tico en individuos con 28 

seleccionados para alta y baja tasa de transmisidn, en las generaciones Go, GI 

y Gz, indicaron que en el 83,4 al 99% de las dlulas 10s dos cromosomas B 

formaron un bivalente. No se hallaron diferencias entre las frecuencias de 

forrnacion de bivalentes B en plantas de baja y alta Tt masculina. La frecuencia 

de micronlicleos en 10s estadios telofase I - diada y telofase II - tbtrada fue 

escasa (0 a 9,6% y 0 a 4,6%, respectivamente). Por lo tanto, el mod0 de accion 

de 10s genes no implica la Nrdida de 10s cromosomas B durante la meiosis del 

grupo de baja tasa de transmisibn. 

La tasa de transmisi6n media obtenida de la progenie de 10s cruzamientos 

OB(a1ta) x 2B(baja) (0,69) result6 significativamente mayor que la Tt de 10s 

cruzamientos OB(baja) x 2B(baja) (0,48), no difiriendo significativamente de la Tt de 



OB(alta) x 2B(alta) (0,71). Por otro lado, la Tt obtenida de OB(baja) x 2B(alta) (0,48) 

fue significativamente menor a la Tt de OB(alta) x 2B(alta), no difiriendo 

significativamente de la Tt obtenida de OB(baja) x 2B(baja). Estos resultados 

indican que 10s factores que controlan la transmision masculina de 10s B estitn 

geneticamente controlados por el receptor femenino con OB. Ademits, debido a 

que el progenitor femenino no posee Bs, puede concluirse que 10s genes que 

controlan la tasa de transmisi6n masculina se encuentran en 10s cmmosomas A. 

Algunos genotipos de 10s progenitores femeninos (de alta Tt) aumentan la 

frecuencia con que la &sfera con OB es fecundada por el nucleo portador de los B, 

mientras que esto no sucede con otros (de baja Tt), ocuniendo una fecundacion al 

azar con una tasa de transmision cercana a 0,5. Estos genotipos podrian estar 

jugando un papel importante en el mantenimiento de 10s polimorfismos para 

cromosomas B en la poblaciones. 

COMPORTAMIENTO MEIOTIC0 DE LOS CROMOSOMAS B 

El comportamiento meiotico de 10s cromosomas B se investigo en individuos 

de las razas Amarillo chico y Pisingallo y en sus hibridos 

La frecuencia de quiasmas de 10s cmmosomas B se encuentra 

positivamente correlacionada con la frecuencia de quiasmas de 10s A en la raza 

Amarillo chico. El analisis de la frecuencia de apareamiento de 10s B respecto de la 

dosis indici, que en esta raza la frecuencia de apareamiento de 10s cmmosomas B 

en individuos con 38 es notablemente menor que en individuos con 28. Por otro 



lado, en la raza Pisingallo 10s 3B poseerian una frecuencia de apareamiento 

mayor, y no se modificaria por la frecuencia de quiasmas de los cromosomas A. 

Los cromosomas B &lo pueden perderse en la meiosis cuando se 

encuentran como univalentes. Esta Mrdida meiijtica se debe a tres razones 

principales: 1) el univalente B se divide ecuacionalmente en anafase 1; 2) el 

univalente B permanece rezagado en anafase I ; 3) el univalente B migra a un 

polo, pero no se integra a ninguno de los nucleos formados en telofase I. Se 

analizo la Nrdida mei6tica de 10s cromosomas B en relaci6n con su dosis. La 

frecuencia de micronljcleos en 10s individuos controles intrarraciales y en los 

hibridos interradales sin cromosomas B (OB) result6 muy pequeiia cuando se la 

compard con individuos con cromosomas B. Por lo tanto, la presencia de 

micronljcleos s61o puede ser atribuida a 10s B. 

Los resultados indicaron que los cromosomas B de 10s individuos de la raza 

Amarilo chico se pierden con mayor frecuencia cuando se encuentran en simple 

dosis (1 1,3 a 38,3%). En cambio cuando 10s B se encuentran en dosis mayores 

que IB, pueden aparearse y segregar correctamente durante anafase I, 

permitiendo de esta manera su integraci6n en 10s nljcleos resultantes de la telofase 

I. En 10s individuos con 2B, la frecuencia de micronudeos en telofase Idiada es 

baja en todos 10s individuos hibridos y controles intrarraciales de Amarillo chico y 

Pisingallo (0 a 9,4%). 



Los individuos con 3B de la raza Amarilo chico presentaron una mayor 

tendencia a la p6rdida meibtica (6,6 a 27,6%). La mayor frecuencia de 

micronircleos se debe a que la frecuencia de apareamiento de 10s B en individuos 

con 38 es significativamente menor que en individuos con 2B. Por lo tanto, la 

Nrdida meibtica aumenta a medida que aumentan los univalentes B. 

La Mrdida meibtica de 10s cromosomas B es significativamente mayor en 

10s individuos de la raza Amarilo chico que en 10s de la raza Pisingallo. En general, 

la frecuencia de micronucleos en 10s hibridos interradales fue intermedia respecto 

de la frecuencia en cada una de las dos razas. En hibridos que portan un 

cromosoma B de la raza Pisingallo transmitido por via matema, la Mrdida meiotica 

result6 tan elevada como en 10s individuos de la raza Amarillo chico. De esta 

manera, resulta poco probable que la elevada frecuencia de micronircleos 

observada en telofase Idiada se encuentre asociada a los cromosomas B o a 

algljn efecto del citoplasma de Amarillo chico. En esta raza, la elevada Nrdida 

meiotica de 10s cromosomas B podria deberse: 1) a la presencia de genes en 10s 

cromosomas A, que provocarian una mayor Nrdida meiotica de 10s univalentes B, 

y 2) a una menor frecuencia de apareamiento de 10s 38. 

Palabras clave: Maiz, razas nativas, cromosomas B, transmisidn de 10s B, control 

genbtico de la tasa de transmisi6n, comportamiento mei6tico de 10s B. 



ABSTRACT 



B TRANSMISSION RATE 

Native populations of maize show numerical polymorphisms for accessory 

chromosomes (Bs). It is well known that B chromosomes have a non-Mendelian 

inheritance. One feature of such mode of inheritance is the variation in the B 

transmission rate (TR), in such a way that in some progenies the Bs tend to be 

lost and in others they tend to be increased in number compared to Mendelian 

expectation. This work was carried out in an Argentine population of the native 

race Pisingallo. A variation in B-transmission rate was found (0.17 to 0.98, mean 

TR=0.52). Afterwards, the progenies showing the highest and lowest male B- 

transmission rate were selected along three generations. The results indicate 

the presence in the 3 generations of two different groups of plants: high B-TR 

(0.65, 0.68 and 0.71) and low B-TR (0.41, 0.48 y 0.48), and demonstrate the 

existence of polymorphism for genes controlling the B-TR. 

With the aim to understand the mode of action of these B-TR control 

genes I have studied: a) the B meiotic behaviour of high and low selected 

groups; b) the progeny (G3) of crossing both groups, OB(high)x2B(low) and 

OB(low)x2B(high), and their controls OB(low)x2B(low) and OB(high)aB(high). 

The meiotic behaviour of individuals with 1 B from the parental population, 

which had a different B-transmission rate was studied. Scarce meiotic loss of Bs 

was observed in the high and low male B-TR plants (3 to 8%). Studies of the 

meiotic behaviour of Bs were carried out in individuals with 28 belonging to 



different B-TR groups (high and low). These studies showed that the 2B are 

homologous, can form a bivalent and have a regular meiotic behaviour. The low 

frequency of micronuclei found in telophase I-dyad and telophase Il-tetrad (0 to 

9,6% and 0 to 4,6%, respectively) indicated scarce meiotic loss of the two B in 

the high and low male B-TR plants. Therefore, the mode of action of these 

genes does not implicate a B-meiotic loss in the low B-TR group. 

The mean B-transmission rate obtained from the progeny of 

OB(high)>QB(low) (0.69) crosses was significantly higher than from OB(low)>QB(low) 

(0.48) crosses, and there was no difference with the B-TR from OB(high)>QB(high) 

(0.71). Besides, the B-TR obtained from OB(low)>QB(high) (0.48) was significantly 

lower than the one from OB(high)>QB(high), and there was no difference with the B- 

TR from OB(low)>QB(low). The former mentioned indicated that the male 

transmission rate is genetically controlled by the OB female parent, and that these 

genes are located in the A chromosomes. Some genotypes (high B-TR female 

parent) tend to increase the frequency of fertilisation by sperm with 2B1 while others 

(low B-TR female parent) do not; in these cases the fertilisation would occur 

randomly resulting in a B-TR close to 0.5. 

MEIOTIC BEHAVIOUR OF THE B CHROMOSOMES 

The B-meiotic behaviour was studied in the races Amarillo chim and 

Pisingallo, and in their interracial hybrids. 



It was found that there is a positive correlation between the chiasma 

frequency of B-chromosomes and of A chromosomes in Amarilo chico race. The 

analysis between B pairing and doses of Bs in this race indicated that, in 3B 

individuals the B pairing frequency is significantly lower than in 2B individuals. On 

the contrary, Bs from Pisingallo race would have a higher B pairing frequency and it 

would not be modified by the A chiasma frequency. 

The B-chromosomes may be lost in meiosis when they occur as univalents. 

The meiotic loss can occur in tree different ways: 1) the B univalent splits mitotically 

in anaphase 1; 2) the B univalent lags in anaphase 1; 3) The B univalent migrates to 

a pole but it fails to integrate in to one of the telophase I nuclei. The relationship 

between B-meiotic loss and B doses was analysed. The micronuclei frequency in 

OB interracial hybrids and racial controls is very low when compared with the 

frequency of individuals with Bs. Therefore, the existence of micronuclei can only 

be due to the presence of B univalents. 

The results indicate that the B-chromosome loss is higher in I B  individuals 

than in 2B or 3B individuals in Amarillo chico race (1 I ,3 to 38,3%). When Bs are 

present in doses higher than one, they can pair and segregate in anaphase I, and 

integrate in to one nucleus during telophase I. In 28 individuals, the micronuclei 

frequency is low in telophase Idyad in all hybrids and individuals from Amarilo 

chico and Pisingallo race (0 to 9,4%). The 3B individuals from Amarilo chico 

showed a higher B-meiotic loss than in the 2B ones (6,6 to 27,6%). This increase of 



micronuclei is due to the fact that the pairing frequency of 3B of Amarillo chico race 

is lower than that of 2B. The B meiotic loss increases with the increase number of 

B chromosomes. 

The B-meiotic loss was significantly higher in individuals of Amarillo chico 

race than in Pisingallo race. In general, the micronuclei frequency in hybrids was 

intermediate considering both races. In hybrids with 1B coming from Pisingallo, 

transmitted by the female side, the B-meiotic loss resulted as high as in the Amarillo 

chico individuals. Therefore, it is unlikely that the high micronuclei frequency in 

telophase Idyad is associated either with B chromosome or any Amarillo chico 

cytoplasmic effect The high B-meiotic loss found in Amarillo chico race could be 

due to the presence of genes in A-chromosomes of its individuals. These genes 

would not obtain in individuals of Pisingallo. The presence of these genes and a 

low 3B pairing frequency could explain the high B-meiotic loss found in Amarilo 

chico race. 

Key words: Maize, native races, chromosomes, B transmission, genetic control of 

B transmission rate, B meiotic behaviour. 





CROMOSOMAS B 

Caracterlsticas generales 

Los mmosomas extra o supemumerarios fueron detedados por vez 

primera en el insect0 Metapodius y 10s coledpteros Diabmtica somr y Diabmtica 

pundata por Stevens (1 908) y por Wilson (1906) (citado por Jones 1995), pocos 

aAos despues del redescubrimiento de las leyes de Mendel y la consolidacion de la 

hip6tesis de Sutton y Boveri (teoria cromos6mica de la herencia). Este nuevo tipo 

cromi>somico presentaria como caraderistica principal que su transmision no 

comporta de acuerdo con las leyes de Mendel. Algunos afios despues se 10s 

descubrio en maiz. Segun Randolph (1941), Kuwada en 191 1 y 191 5, en sus 

pioneros estudios cromos6micos en Zea mays, concluyd que 24 era el numero 

somatico de cromosomas puesto que &te result6 el nljmero comlin a todos 10s 

individuos de maiz duke que el examind. Mas tarde, su interpretacidn cambid al 

reconocer que 2n=20 era el nlimero predominante en el maiz, y que la 

descendencia de plantas con mbs de 20 wmosomas recibe un numero variable 

de mmosomas (Randolph, 1941). Este mismo autor comenta que Longley (1927) 

realiz6 diversas determinaciones del numero mmos6mico en progenies de plantas 

de maiz con nljmeros variables de mmosomas B. Sus resultados indicaron que 

ellos se transmiten libremente a trav6s de 10s gametos femeninos y masculines, y 

que 10s nljmeros transmitidos resultaron mbs elevados que 10s que podria 

esperarse de la combinacidn gametica de 10s numeros parentales (Randoph, 

1941). 



El t6rmino cromosoma B para referirse a 10s mencionados cromosomas 

extra o supemumerarios, fue introducido por primera vez por Randolph en 1928 

para distinguir esta forma de cromosoma supemumerario de 10s miembros del 

complemento normal (cromosomas A). Desde entonces, se 10s ha descripto y 

estudiado en muchisimas especies vegetales y animales. Actualmente se ha 

determinado que est6n presentes en m8s de 1300 especies de plantas y cerca de 

500 especies de animales (Jones and Puertas, 1993). 

Los cromosomas B no son indispensables para la supervivencia de 10s 

organismos portadores. Los efectos que 10s B producen sobre el exofenotipo en 

muchas especies son, en general, debiles, y no suelen ser cualitativos sino 

cuantitativos. Cuando 10s B est&n presentes en dosis bajas 10s efectos pueden ser 

neutros, mientras que en dosis altas 10s ctomosomas B tienen siempre efectos 

desfavorables. Por ejemplo, se ha observado en centeno que en dosis bajas hay 

una aceleraci6n en la germinaci6n del polen y en la tasa de crecimiento del tubo 

polinico (Puertas and Carmona, 1976). Por otro lado, los individuos portadores de 

elevadas dais de cromosomas B disminuyen su vigor y fertilidad (Muntzing, 1963; 

Romera et al., 1989). 

Ademhs de 10s efectos sobre el exofenotipo, en muchas especies animales 

y vegetales los cromosomas B influyen en forma considerable sobre el 

endofenotipo, alterando la duraci6n del ciclo celular, la frecuencia y distribucion de 

quiasmas (Remis and Vilardi, 1986), incrementando la cantidad de RNA nuclear y 



proteinas nucleares (Kirk and Jones, 1970). En ocasiones, estos efectos suelen 

ser no propordonales a la dosis de Bs, pues en dosis pares difieren menos 

respecto de individuos sin B, que los que poseen dais impares. Se propuso que 

este efecto impar o en zig-zag se debe a una asociaci6n somatica de 10s B, 

estando la actividad genbtica controlada por este apareamiento, mientras que en 

dosis impares siempre un B somhtico estaria desapareado y genbticamente activo 

(Jones and Rees, 1982; Carlson, 1978). Los cromosomas B, en general, parecen 

ser portadores de pocos genes funcionales y no resultan vitales para el organismo. 

Se ha demostrado, sin embargo, la presencia de genes reguladores, como en el 

caso de Scilla (Liliaceae), donde 10s patrones isoenzimhticos de la actividad 

esterhsica se ven alterados (Rejon, et al.., 1980, 1987; Oliver et al., 1982). 

Herencia 

La herencia de 10s cromo&mas B es usualmente no-mendeliana. En 

general, ellos se mantienen en las poblaciones por mecanismos de acumulacion 

que varian entre las especies; de esta manera tienden a incrementarse 

naturalmente en la descendencia, provocando un impulso. El impulso es una 

desviaci6n de la tasa de transmisibn esperada de 10s B de acuerdo con las leyes 

de Mendel. Seglin sea el mecanismo de acumulaci6n1 el impulso de 10s B puede 

ser premeiotico, mei6tico o postmei6tico. 

El im~ulso ~remei6tico esu basado en el mecanismo de acumulacion 

provocado por la no-disyunci6n mit6tica y la multiplication preferencial de las 



dlulas que contienen cromosomas B en 10s tejidos de la linea germinal (Matthews 

and Jones, 1982). El numero de Bs encontrado entre foliculos varia, y el nljmero 

de Bs de 10s foliculos es mayor que el de las dlulas somaticas. En el saltamontes 

Locusta migmtonb 10s individuos que poseen 1B en las dlulas somdticas 

presentan en 10s foliculos dlulas con OB y 2B, por no-disyunci6n somatica de 

dlulas con 1B (Kayano, 1971). Las &lulas espennatogoniales con 2B son mas 

frecuentes que las que poseen OB y 1B. Esto se debe a que durante 10s estadios 

tempranos del desarrollo del foliculo ocurre no-disyunci6n del B, seguida de la 

inclusi6n de 10s 2B en las dlulas destinadas a la formation de la linea germinal. 

Otro ejemplo de impulso premeiotico en ort6pteros lo constituye Calliptamus 

paleestinensis (Nur, 1963), donde tambien ocurre una no-disyuncion preferencial 

del B. 

Contrariamente a lo antes descripto, en la mayoria de las especies 

vegetales estudiadas el comportamiento de 10s B es regular en la mitosis. Solo en 

algunas especies 10s B se presentan como inestables durante las anafases 

mitoticas. La inestabilidad puede ser al azar como en Allium cemuum (Grun, 1959) 

y probablemente en todo el genero Allium (Jones, 1995), y en el endosperma del 

maiz (Alfenito and Birchler, 1990). Cuando la inestabilidad mitbtica de 10s B se 

presenta de manera regular, podria constituir un mecanismo de acumulacibn 

provocando un impulso premeiotico. En Aegilops mutica y Aegilops spetoides, 10s 

cromosomas B solo esthn presentes en la parte aerea de la planta y no en sus 

raices (Mendelson and Zohary, 1972; Cebrid et al., 1994). En Cmpis capillaris, la 



no-disyuncibn de 10s B se produce en las lineas celulares que inician 10s organos 

florales; de esta manera, a partir de una planta con 1 B se producen dlulas con 2B 

y OB, siendo las de 2B las que proliferan para dar origen a 10s tejidos reproductores 

(Parker et al., 1989). 

El im~ulso meiotico esth basado en el mecanismo de acumulacion que 

consiste en que un univalente B segregue preferencialmente durante la meiosis 

para ser incluido dentro de 10s productos fundonales (Matthews and Jones, 1982). 

Las hembras de Myrmeleotetfix maculatus presentan un huso meiotico asimetrico 

que le permite al B orientarse en anafase I hacia el oodto secundario con mayor 

frecuencia que hacia el cuerpo polar (Hewitt, 1976; Shaw et al., 1985). En 

Pseudoccocus affinis, que posee cromosomas con centrbmero difuso y una 

secuencia de division meiotica invertida (ecuacional seguida de reductional), el 

complemento patemo heterocromatico segrega en la segunda division hacia uno 

de 10s polos y luego degenera; 10s espermatozoides se forman a partir del 

complemento eucromatico matemo. Cuando se transmiten Bs via patema, estos 

permanecen heterocromaticos hasta el final de la profase I y luego se 

descondensan. Durante anafase I se dividen ecuacionalmente, y durante anafase 

II segregan preferencialmente con el complemento matemo eucromatico (Nur and 

Brett, 1988). 

Un ejemplo de impulso mei6tico en plantas descripto por Kayano (1957) lo 

constituye la meiosis femenina de Lilium callosum. El univalente B permanece 



fuera de placa la metafbica I, en direccidn al extremo mimpilar del saco 

embrionario, debido a un huso meidtico asimetrico; de esta manera queda incluido 

dentro de la &sfera en un 70% de 10s caws (Jones and Rees, 1982). 

El im~ulso wstmeiotico es el mhs conocido en plantas. El mecanismo de 

acumulacion involucrado consiste en no-disyuncibn del B, durante alguna de las 

divisiones mitdticas postenores a la meiosis para formar el gametofito, 

orientandose los dos B resultantes hacia los gametos funcionales. En centeno, la 

no-disyuncibn ocurre durante la primera mitosis del polen y durante la primera 

mitosis del saco embrionario. Los dos cromosomas B resultantes de la no- 

disyuncidn se dirigen con mayor frecuencia hacia el nlicleo generativo en el grano 

de polen y hacia la dsfera en el saco embrionario. En centeno, la no-disyuncion 

es controlada mediante regiones (genes) del cromosoma B dos regiones 

adyacentes al centrdmero (sitios pegajosos, sticky sites) impiden la separation de 

las cromatidas, y una regidn distal sobre el brazo largo controla en posicion trans la 

accidn de las anteriores (Jones and Puertas, 1993). Los mmosomas B de maiz 

poseen tambien este tipo de impulso, que sed desarrollado mas adelante. 

En algunas especies sin im~ulso 10s cromosomas B no poseen mecanismos 

de acumulacidn, es decir que la herencia de 10s B es mendeliana. En Allium 

schoenoprasum, mediante cnrzamientos controlados no &lo se demuestra la falta 

de mecanismos de awmulaci6n, sin0 tambib, en algunos individuos, la existencia 

de la Nrdida post-meiotica de 10s B, o los posibles efectos de 10s B en la aptitud 



dawiniana del polen, con tasas de transmision iguales o inferiores a las esperadas 

de un comportamiento mendeliano (Bougourd and Plowman, 1996). 

Variaci6n en la tasa de transmisi6n 

Una de las caracteristicas del modo de herencia no-mendeliano de 10s 

cromosomas B es la variation en su tasa de transmisi6n. Es decir, en algunos 

individuos sus progenies tienden a inmmentar el nOmero de cromosomas B, 

mientras que en otros tienden a perderlos. Por lo general, la tasa de transmision 

varia dentro de las poblaciones. Suele existir un polimorfismo para genes que la 

controlan o modifican, es decir genes pm- y anti-B. El control gendtico de la tasa 

de transmision fue demostrado en especies animales: Myrmeleotettyx maculatus 

(Shaw and Hewitt, 1985, Shaw et al., 1985), Pseudococcus affinis (Nur and Brett, 

1988). En el primer caso se determino la presencia de un gen modificador en 10s 

cromosomas A, cuyo efecto es reducir el impulso meiotico en la transmision 

matema del B. En el segundo caso, 10s niveles de impulso de 10s machos se 

encuentran bajo la influencia de genes de los cromosomas A, que pueden 

modificar la tasa de transmisi6n de 10s B. Estos genes pueden disminuir la tasa de 

descondensacion de 10s B durante la meiosis de 10s machos. 

Secale cereale fue la primera especie vegetal donde se seleccionaron 

genotipos con aha y baja tasa de transmision de 10s cromosomas B por el lado 

femenino. Mediante cruzamientos 2B x OB pudo obtenerse una gran ganancia 

selectiva despues de una generation de selecci6n (Romera, Jim6nez y Puertas, 



1991); por el lado masculino, mediante cruzamientos OB x 28, el progenitor 

masculino (28) proveniente a su vez de un progenitor femenino con 28 (2B / 2B), 

transmitid mhs 10s cromosomas B que las plantas con 2B provenientes de 

progenitores femeninos con OB (OB / 2B). Respecto de 10s progenitores femeninos 

con OB, 10s provenientes a su vez de progenitores femeninos con 2B (28 / OB) 

forman una mayor proporcih de descendientes con Bs, que las plantas con OB 

provenientes de progenitores femeninos con OB (OB I OB). Este efecto, llamado 

efecto de impronta matema (imprinting), hace que la transmisi6n masculina de 10s 

B sea mayor cuando 10s progenitores de 10s individuos involucrados en 10s 

cruzamientos provienen a su vez de progenitores femeninos con Bs. Entonces, en 

los cruzamientos 2/0 B x 2/2 B se obtiene la mayor tasa de transmisi6n, y en 10s 

cruzamientos 010 B x 012 B la menor, mientras en los cruzamientos 2/0 B x 012 B y 

010 B x 2/2 B se obtienen valores interrnedios de transmisibn. Este efecto matemo 

no fue hallado en la transmisi6n femenina, en cruzamientos 2B x OB (Puertas et 

al., 1990). La respuesta a la selecddn para alta y baja tasa de transmisi6n 

masculina fue menor que la obtenida para la transmision femenina. Por el lado 

femenino, la tasa de transmision estd controlada por genes en 10s cromosomas B, 

mientras que por el lado masculino la tasa depende de genes en 10s B y del efecto 

de impronta matema (imprinting) (Jones and Puertas, 1993; Jimenez et al., 1995). 

La variation de la tasa de transmisidn se encuentra afectada genkticamente por la 

frecuencia de formacion de quiasmas entre 10s B (Jimenez et al., en prensa). 



En las especies Hypochoeris maculata (Parker et al., 1982) y en Aegilops 

speltoides (Cebrid, Navam y Puertas, 1994) tambien fue demostrada la existencia 

de genes de transmision. 

Dinarnica poblacional 

La dinamica poblacional tiene en cuenta la interaction de todas las fuerzas 

que aduan para establecer y generar los polimorfismos equilibrados para 

cromosomas B en las poblaciones. De acuerdo con 10s tipos de fuerzas 

consideradas como principales en el establecimiento y mantenimiento de 10s 

polimorfismos, se establecen dos modelos posibles para explicar su existencia y 

mantenimiento en las poblaciones: heten5tic~ y parasitario (Figura 1, pag. 34). 

Segun el modelo heterotico los B se mantienen en las poblaciones por las 

ventajas adaptativas que en bajas dosis les confieren a 10s individuos, 

compensando las p6rdidas debidas a la disminuci6n de la ventaja adaptativa de 10s 

individuos que 10s portan en altas dosis. Ejemplo de este modelo es Allium 

schoenoprasum, donde 10s B no poseen mecanismos de acumulacion; ellos se 

mantendrian en las poblaciones porque en bajas dosis aumentan la tasa de 

gerrninaci6n (Jones, 1995; Bougourd and Plowman, 1996). Sin embargo, 10s casos 

que aportan evidencia al modelo hetedtico parecen ser excepcionales. 

Segun el modelo mrasitario, los B sobreviven en las poblaciones por sus 

mecanismos de acumulaci6n1 que les propordonan un impulso hacia la siguiente 



generadon y que compensarian las perdidas sufridas por la selection natural 

contra 10s individuos con altas dosis. Ejemplos de este modelo son Mymeleotettix 

maculatus, Pseudococcus afinis y Secale cemale. En Mynneleotettix maculatus el 

polimorfismo equilibrado se mantiene como resultado entre el impulso meiotico 

femenino y una fuerte selecci6n contra los individuos portadores de 2B y 3B. Como 

segundo factor modulador de las frecuencias de Bs, existen genes en 10s A que 

modifican la tasa de transmision (modificadores, genes anti-B), su frecuencia y la 

magnitud de sus efectos en diferentes pobladones (Shaw and Hewitt, 1985; Shaw 

et al., 1985). En Pseudococcus afinis, la frecuencia de equilibrio depende de un 

balance entre el impulso meiotico de los machos y la elimination por reduction de 

la eficacia reproductora de 10s portadores. El grado de impulso esth controlado por 

genes en 10s A; estos genes pueden disminuir la tasa de descondensaci6n de 10s 

B durante la meiosis de 10s machos, y por lo tanto su impulso. La distribution de 

estos genes anti-B en las poblaciones podria detenninar las diferentes frecuencias 

de equilibrio encontradas (Nur and Brett, 1988). 

En Secale cemale se estudio la frecuencia de plantas con Bs a lo largo de 

tres generaciones sucesivas, en poblaciones con diferentes frecuencias. Las 

frecuencias naturales de Bs se mantuvieron constantes, indicando un polimorfismo 

estable y que las poblaciones pueden poseer diferentes frecuencias de equilibrio. 

Las diferencias en las frecuencias no se deben a ninglln efecto diferencial entre las 

poblaciones en la aptitud darwiniana de 10s portadores de B, ni a variacion 

citol6gica de 10s B (Romera et al.., 1989). Se crearon cuatro poblaciones artifidales 



a partir de dos poblaciones con frecuencias naturales de 20% y 60% de Bs, dos 

con sus frecuencias naturales (controles) y dos con las frecuencias cambiadas. 

Las poblaciones control mantuvieron las frecuencias naturales, mientras que las 

otras recuperaron sus frecuencias originates al cabo de tres generaciones. Esto 

indica que las frecuencias naturales originales representan un polimorfismo estable 

y balanceado, posiblemente debido al efecto de impronta matema (imprintig) y a 

10s genes presentes en 10s B que afectan la tasa de transmision. Las poblaciones 

poseen diferentes frecuencias de los alelos que controlan la tasa de transmision; 

este politipismo seria el responsable de las diferentes frecuencias de cromosomas 

B en las poblaciones naturales (Romera, et al., 1991). 
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Figura 1. Posibles fuerzas que intervendrian en el establecimiento y 
mantenimiento de 10s polimofimos numdricos para Bs. 



Caracteristicas generales 

La existencia de cromosomas B en maiz fue determinada por primera vez 

en 191 1 por Kuwada en la variedad sweet corn; mas tarde fueron descriptos en 

diversas variedades comerciales tales como flint corn, pop corn, dent corn y flour 

corn (Avdulow, 1933; Longley; 1 938; Randolph, 1 941 ). Los cromosomas B de maiz 

son facilmente distinguibles de 10s cromosomas A, porque en las preparaciones de 

metafases mitbticas se tifien mas intensamente y son mas pequefios y 

subteldntricos. Los B poseen una elevada proporcibn de hetemromatina 

(Carlson, 1986). Durante paquitene pueden reconocerse claramente sus regiones 

heterommaticas y eucromaticas. Poseen una regibn heterocromatica 

pericentromerica, una region eucrom~tica adyacente que mide un tercio de la 

longitud total del cromosoma, y una porcibn heterocromatica distal dividida en 

regiones mas o menos separadas (Randolph, 1941). 

En maiz, 10s cromosomas B no producen caracteristicas fenotipicas 

particulares cuando se encuentran en dosis bajas; sin embargo, presentan 

diversos efectos geneticos, fisiol6gicos y morfol6gicos cuando se encuentran en 

dosis elevadas (15-25 Bs) (Randolph, 1941). Estos efectos consisten en: 1) 

reduccibn de la fertilidad (granos abortados, con endosperma nulo o sin desarrollo 

y ovulos sin desarrollar), 2) disminucibn del vigor, 3) mayor volumen de 10s granos 



de polen y aumento del porcentaje de granos abortados. Estos efectos 

acumulativos de 10s B podrian deberse a la accidn de genes especificos situados 

en ellos o a la presencia de un mayor contenido de heterocromatina nuclear 

(Randolph, 1941). Tambi6n existe evidencia de que algunas plantas con bajo 

n~imero de nudos paquit6nicos heteromm~ticos (Knobs) son m8s srtiles cuando 

tienen pocos B (Randolph, 1941). 

En cuanto a la relacion con el endofenotipo en maiz, el aumento de 10s 

cromosomas B produce: 1) La disminucidn de la duracion del ciclo mitotico; este 

efecto, descripto tambi6n en Lolium pemnne y Secale cereale, se acentlia cuando 

aumenta el nljmero de Bs, efecto que quiz4 no sea especifico de 10s B pues el 

tamafio celular, el volumen nuclear y la duraci6n del ciclo mitotico son parametros 

que tienen estrecha relaci6n con el contenido de ADN de muchas especies 

(Carlson, 1978; Evans et al., 1972). 2) Aumento de la recombination de 10s 

cromosomas A. Mediante translocaciones A-B se ha determinado que diferentes 

porciones del B controlan el aumento del entrecruzamiento. Recientemente se 

establecio que la region heterocrombtica distal del cromosoma B posee un 

pronunciado efecto sobre el entrecruzamiento (Carlson et al., 1993). 

Comportamiento meibtico 

En las plantas con 1 B, el univalente B se distribuye al azar en la meiosis I y 

ocasionalmente se pietde en el citoplasma (Randolph, 1941). Powers y Dahl 

(1937) determinaron que de un total de 114 anafases observadas, &lo en 4 el 



univalente B permaneci6 rezagado, y que en la mayor parte de 10s casos se 

u b i b a  prc5ximo a uno de 10s polos; luego, en telofase I, se integraba a uno de 10s 

nucleos en casi todos 10s casos. Durante la meiosis II segregd regularmente, y el 

50% de las microsporas recibid un cromosoma B (Randolph, 1941). Power y Dahl 

(1937) observaron que, de un total de 148 dlulas en metafase II, &lo en 7 el 

cromosorna B no se orientaba corredamente en la placa ecuatorial; de un total de 

67 meiocitos en telofase II, ninguno most& al B rezagado; y en 100 tetradas 

observadas &lo 7 presentaron micronucleos en adicion a 10s n6cJeos normales. 

La Mrdida de cromatina durante la meiosis en plantas con 1 B no es mayor 

que la determinada en individuos con OB y 28 (Powers and Dahl, 1937). Segun 

Carlson y Roseman (1992), la Mrdida meidtica del B puede ocurrir de dos 

maneras: a) el univalente B perrnanece rezagado en anafase I, quedando excluido 

de 10s nucleos telofasicos, b) el univalente B se divide ecuacionalmente en anafase 

I, y las cromhtidas migran a sendos polos, quedando rezagadas durante anafase II 

y provocando su consiguiente Nrdida. 

En las plantas con 2B, 10s B forman regularmente un bivalente durante la 

profase de la primera division meiotica, el cual segrega durante la anafase I, 

except0 cuando, en raras ocasiones, ocurre desinapsis y elimination en el 

citoplasma; luego 10s 2B se dividen normalmente durante la meiosis II (Randolph, 

1941). 



De estas obsewaciones Randolph (1941) asurnid que, salvo raras 

excepciones, las microsporas y 10s gametos masculines deberian recibir un 

cromosoma B. Por lo tanto, deberia esperarse que en la progenie de un 

cruzamiento OBfx2Bm el nfimero regular fuera 1 B, con algunos ocasionales casos 

de OB. El supuesto numero de Bs presentes en las microsporas fue correcto: de 

130 microsporas obsewadas 116 poseyeron I B y 14 OB, y ninguna tuvo mbs de 

1B. Sin embargo el esperado nOmero de Bs en la progenie del cruzamiento 

OBfx2Bm fue ehneo, pues se obtuvieron 22 individuos con OB, 37 con 2B y 2 con 

4B y en ninguno se registrd 18. Sin embargo, las dosis de Bs obtenidas en la 

progenie, a partir de 10s cruzamientos reciprocos 2BfxOBm, estuvieron de acuerdo 

con el nrjmero de Bs esperado a partir de las obsewaciones realizadas en 

mimsporas (OB y IB). De acuerdo con estas obsewaciones, Randolph (1941) 

propuso que es posible que algljn tipo de comportamiento an6malo de 10s B en la 

division del nucleo generativo masculine fuese el responsable de aquellos 

resultados inesperados. 

En las plantas con 3B se determino que de un total de 154 t%lulas 

examinadas en diacinesis, 91 contenian un bivalente B y un univalente B, y 63 un 

trivalente B. En anafase I dos B se dirigen a un polo, mientras que 1B se dirige al 

otro. En 10s casos donde uno de 10s wmosomas B perrnanecio como un 

univalente, 6ste migrd precozmente a uno de 10s polos. La p6rdida cromosomica 

durante telofase I fue escasa, puesto que no se encontro mmatina fuera de 10s 



nlicleos en formation. En el estadio de t6trada pudo observarse Hrdida 

cromosc5mica solo en 3 de 500 observaciones (Powers and Dahl, 1937) 

Herencia 

Los cromosomas B del maiz poseen impulso postmei6tico durante la 

fbrmacion del grano de polen. La herencia de 10s cromosomas B a traves de la via 

matema es mendeliana; no se detectan mecanismos que provoquen impulso 

positivo alguno. Randolph (1941) y Blackwood (1956) analizaron la progenie de 10s 

cruzamientos reciprocos entre plantas sin Bs y plantas con uno y dos B, 

determinando una transmision regular (mendeliana) a traves de la via matema. 

Pero, por la via  atem ma los B exprimentaban el fenomeno de nodisvunci6n 

despub de la meiosis. 

Roman (1947) pudo de determinar inequivocamente la existencia de no- 

disvunci6n, utilizando translocaciones entre el cromosoma B y 10s miembros 

regulares del complemento normal (A). Encontrd que 10s B~ (cromosomas 

translocados con centdmero del B y marcadores gen6ticos del cromosoma A) 

sufren no-disvuncion regularmente en la segunda mitosis del polen, produciendo 

c6lulas espermaticas con cero y dos B*. Como resultado de la doble fecundadon 

se producen semillas en las que el embridn y el endosperma difieren en la 

presenda o ausenda de 10s marcadores geneticos llevados por 10s dos B ~ .  

Demostrd tambien que las c6lulas espermhticas portadoras de 10s dos B* 



aventajaban en la fecundacion de la &sfera a 10s que carecen de Bs; a este efecto 

se lo denomin6 fecundation ~referencial (Roman, 1948) (Figura 2, pag. 41). 

Se interpret6 que la no-disvunci6n en la segunda mitosis del polen, junto 

con la fecundadon ~referencial por la dlula esperm&tica portadora de 10s dos B, 

constituyen el mecanismo de acumulaci6n necesario para generar el impulso 

postmeiotico que increments el numero de Bs en una poblacion. 

Se propusieron dos explicaciones para la fecundadon preferencial: 1) la 

d u l a  espermatica con 10s dos B posee cierta capacidad para fecundar a la 

&sfera; 2) durante la no-disyuncidn las dos crombtidas del B se orientan 

preferencialmente hacia el nucleo espermatico destinado a unirse con la &sfera. 

Carlson (1969) determino que la primera hiwtesis era la corrects. Utilizando 

plantas con dos translocaciones diferentes (TB-9b y TB-4a) pudo seguir 

geneticamente la no-disyuncion en la segunda mitosis del polen, no encontrando 

evidencias para una migracidn de 10s dos mmosomas B translocados hacia algljn 

polo especifico. Por otro lado, pudo determinar que 10s nucleos espermbticos con y 

sin B migran al azar a traves del tubo polinico. Este hecho tambien indicaria que no 

existe una orientacion predeterminada para 10s 28 luego de la no-disyunci6n (Shi 

et al., 1996). 

Entonces, el mecanismo de acumulacion en maiz consiste en dos 

elementos: I )  nodisvunci6n en la segunda mitosis del polen, y 2) fecundation 



preferencial (dirigida) a la &sfera. El primer fen6meno puede ocumr con 

frecuencias muy elevadas (50 a 100%). Cuando un B sufre nodisyuncion durante 

la segunda mitosis del polen, se generan dos nficleos esperm&ticos diferentes, uno 

con dos Bs y otro sin Bs. La dlula espermatica portadora de 10s dos B fecunda la 

o6sfera en aproximadamente 60 a 70% de 10s casos, mientras que la desprovista 

de Bs se une a 10s nucleos polares, dando lugar al desamllo del endosperrna 

(Figura 2, pag. 41). 
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Figura 2. lmpulso postmei6tico masculine de 10s B de maiz. 

Existen dos posibles razones que explicarian la fecundacion preferencial, un 

efecto pmpio de la regi6n proximal de 10s B, o una ventaja no especifica conferida 

a la &lula espennatica por la presencia de wmatina extra. La naturaleza de esta 



ventaja es desconocida. No obstante, pudo encontrarse una linea de maiz cuya 

fecundacion preferencial resultaba bloqueada cuando se la utilizaba como 

progenitor femenino (Carlson, 1969, 1978; 1986). 

Por otro lado, mediante la prueba de heterofecundacion, pudo determinarse 

que 10s nucleos polares no intervienen en la fecundaci6n preferencial. Esta prueba 

consiste en la seleccidn de la descendencia cuyo endosperma fue originado por un 

nucleo espermdtico perteneciente a un grano de polen y el embri6n por un nucleo 

perteneciente a otro grano de polen. La heterofecundacion no afecto a la 

fecundacion preferencial, es decir el nucleo espermhtico portador de 10s 2B es el 

que lleva ventaja en la fecundadon de la obfera mientras que al nucleo sin Bs de 

otro grano de polen no le queda otra altemativa que fecundar a 10s nlicleos 

polares. Por lo tanto, la fecundacidn preferencial no se debe a una afinidad entre 

10s nucleos polares y el nucleo espermhtico sin Bs (Carlson, 1970; Carlson, 1986). 

Beckett (1 982) propuso un segundo mecanismo de acumulacion, utilizando 

heterocigotos para translocaciones A-B. Los heterocigotos producen tres t i ps  de 

B A granos de polen: A B ; A B ~ ;  A. Asumiendo que no hay p6rdida meiotica de B ~ ,  el 

tipo A B* tendria menor frecuencia por la duplicaci6n genica, y considerando db 

B A 10s tipos A B y A, estos deberian poseer igual frecuencia de transmision (50%). 

B A Sin embargo determino que el par cromdmico A B era transmitido con mas 

frecuencia (56-59%) que A. Los granos de polen con el cromosoma B poseerian 

mayor capacidad competiiiva para la fecundaci6n. 



Genes 

La capacidad de los cromosomas B del maiz para llevar a cabo la no- 

disyuncion esta controlada geneticamente por 10s propios B; por lo tanto, 10s B 

tienen cierta independencia respecto de los cromosomas A en cuanto a la no- 

disyuncidn (Carlson, 1986). Mediante translocaciones A-B y deleciones en distintas 

porciones del B Carlson (1986) demostrd que existen cuatro regiones (genes) en 

10s B que controlan la no disyuncion. El B* pose identica capacidad de no- 

disyuncibn que 10s B; sin embargo, la nodisyunci6n &lo era posible si el 

estaba presente en el polen. La no-disyuncidn no tiene lugar en un grano de polen 

de mstitucion genetica A B* (Roman, 1949). Se encontd mas tarde que un 

cromosoma B estandar puede sustituir al necesario para la nodisyuncion. 

Estos hallazgos demuestran que la regidn distal eucromhtica del B, llamada resri6n 

1, es necesaria para inducir la nodisyuncion, actuando sobre la region - 

centromerica. Puesto que puede actuar entre cromosomas tiene un efecto en trans 

sobre la nodisyuncion ward, 1973; Carlson, 1986) (Figura 3, pAg. 44). 

Mediante diversas deleciones en la cromatina del cromosoma B, y 

siguiendo gen6ticamente la nodisyunci6n mediante translocaciones A-B, se 

determinaron otras tres regiones que controlan la no-disyunci6n del B. La recrion 2 

corresponde a la eucromatina proximal y posiblemente a parte de la 

heterocromatina centromerica, y posee un efecto trans, poque la presencia de Bs 

intactos restaura la nodisyunci6n anulada por la falta de esta region. La mion  3 



es el sitio correspondiente a la hetemromatina centrorn6rical donde las 

cromatidas no se dividen y migran hacia el mismo polo durante la anafase; por lo 

tanto, este sitio actlia en cis durante la ndisyunci6n. La rmi6n 4 incluye el brazo 

corto del cromosoma B; la falta de esta region disminuye la tasa de no-disyuncion, 

sin eliminarla completamente. Las regiones 1, 2 y 3 son esenciales para la no- 

disyuncidn, mientras que la regidn 4 d l o  aumenta la tasa de la no-disyuncion 

(Figura 3, pag. 44) (Carlson, 1978; Carlson and Chou, 1981 ; Carlson, 1986). 

Figura 3. Las cuatro regiones que contrdan la mdisyuncic5n del B 

Los cromosomas B del maiz poseen genes que incrementan la tasa de 

recom binaci6n de 10s cromosomas A en la microsporogenesis. Utilizando 

translocaciones pudo determinarse que el aumento del entrecnizamiento en 10s 

pares A A-B esta controlado por la porci6n distal del cromosoma B (Carlson et al., 

1993). Los cromosomas B tambien suprimen su propia Mrdida en la meiosis 



cuando se encuentran en dosis simple. Para que el univalente B migre durante 

anafase I y se integre a un polo en telofase I, intervienen al menos las siguientes 

dos regiones del cromosoma B: a) una regi6n heterocrombtica distal, y b) una 

regidn proximal (Figura 3, @g. 44). Si se deledonan algunas de estas regiones, el 

B se pierde en la meiosis debido a: 1) quedar rezagado en anafase I y no incluirse 

en ninguno de 10s dos nljcleos en telofase 1; 2) dividirse ecuacionalmente en la 

primera meiosis y quedar rezagado en anafase II. La existencia de este sistema 

genetico no deberia sorprender, puesto que en maiz suele encontrarse a 10s B 

como univalentes (Carlson and Roseman, 1992). 

Los cromosomas B del maiz tienen al menos dos sistemas para reducir su 

Mrdida meidtica: 1) incrementando el entrecmmiento para forrnar bivalentes, y 

2) la presencia de mecanismos que suprimen la Hrdida mei6tica cuando se 

encuentran como univalentes. La nodisyunci6n junto con la fecundacidn 

preferencial actuarian incrementando 10s B en las poblaciones de acuerdo con la 

opini6n de Roman (1948). Sin embargo, la nodisyuncidn puede interpretarse como 

un mecanismo que incrementa el nrjmero de individuos con dos B en las 

poblaciones, aljn cuando la frecuencia de Bs sea baja, resultando una meiosis 

regular debida al apareamiento bivalente en estos individuos (Carlson and 

Roseman, I 992). 
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TRANSMISI~N MASCULINA DE LOS CROMOSOMAS B 

Nuestro grupo de investigaci6n deterrnin6 durante 1991-92 que existen, con 

elevada frecuencia, polimorfismos numericos para cromosomas B en las 

poblaciones de las razas nativas de maiz. Estas son muy variables en cuanto a la 

frecuencia de individuos con cromosomas B (0-94%). Con el fin de determinar 10s 

modos de herencia masculina de 10s cromosomas B dentro de las poblaciones se 

planted como primer objetivo: 



+ Estudiar la transmision masculina de 10s B, evaluando la no-disyuncion y la 

variation entre 10s cruzamientos OBxl B en la poblacion VAV 6313 de la raza 

Pisingallo. Luego de finalizar con 6xito este primer paso, se propuso como 

segundo objetivo: 

Determinar, mediante dos generaciones de selection para alta y baja tasa 

de transmisidn, si la variacibn encontrada para la tasa de transmisidn de 10s B en 

Go en la poblacion VAV 6313 se debe a la existencia de un polimorfismo para 

genes que afectan a la tasa de transmisibn. Luego de la determinacion de la 

existencia de genes que afectan la tasa de transmisi6n1 se planearon 10s siguientes 

objetivos: 

.) Determinar, mediante el analisis meiotico de 10s B en individuos 

seleccionados para alta y baja tasa de transmision, si 10s genes que afectan la tasa 

de transmisi6n influyen en el comportamiento meibtico de 10s cromosomas B. 

Determinar si 10s genes que afectan la tasa de transmision se encuentran 

en 10s cromosomas A o B. 

+ Determinar si 10s genes que afectan la tasa de transmision actuan en: 1) La 

tasa de fecundation por 10s nlicleos esperrndticos portadores de 28, o 2) La 

frecuencia con la que el receptor femenino con OB es fecundado por la dlula 

esperrnatica portadora de dos Bs. Esto ultimo mediante la realization de 

cruzamientos OBx2B entre 10s grupos de individuos con alta y baja tasa de 

transmision de 10s cromosomas B. 



COMPORTAMIENTO MEIOTIC0 DE LOS CROMOSOMAS 6 EN 
DIFERENTES RAZAS 

Se investig6 el comportamiento mei6tico de 10s cromosomas B en la raza 

Amarilo chico y Pisingallo, y en 10s hibridos interraciales obtenidos entre ambas 

razas. Con el fin de deterrninar el comportamiento mei6tico de 10s cromosomas B 

dentro de las razas e hibridos se plantearon 10s siguientes objetivos: 

Analizar la frecuencia de quiasmas de 10s B en relacion con: a) la frecuencia 

de quiasmas de 10s cromosomas A, b) la dosis de Bs, y c) el origen racial de 10s B. 

I) Evaluar la Nrdida meiotica de 10s cromosomas B en relacidn con el origen 

racial de 10s individuos portadores de Bs. 

Evaluar la Nrdida meiotica de 10s cromosomas B en relacion con su dosis, 

y en relaci6n con su frecuencia de quiasmas. 





MATERlALES EMPLEADOS 

Los materiales empleados heron las poblaciones pertenecientes a las razas 

Pisingallo y Amarilo Chico VAV 631 3 y VAV 6451, respectivamente. 

La poblacidn VAV 6313 cultivada por Ram6n Humberto Rivera fue 

coleccionada por C.L.M. Rosato, A.M. Chiavarino, y el Dr. C.A. Naranjo en Los 

Tordillo, Piedras Blancas, Dpto. Ambato, Pcia. Catamarca, Argentina (1600 m). La 

determinacion fue llevada a cabo por el Ing. Agr. J. Camara Hernandez, y se 

conserva en el banco de germoplasma del laboratorio Vavilov (Facultad de 

Agronomia, UBA) y en el lnstituto Fitothico de Santa Catalina (UNLP). La 

frecuencia de individuos con Bs en esta poblaci6n es 45.6% (Rosato et al., 

aceptado). 

La poblacion VAV 6451 fue coleccionada y determinada por el Ing. Agr. J. 

Chmara Hernandez en El Condado, Dpto. Santa Victoria, Pcia. Salta, Argentina 

(2000m). Esta poblacidn se conserva en el banco de germoplasma del laboratorio 

Vavilov (Facultad de Agronomia, UBA). La frecuencia de individuos con Bs en esta 

poblaci6n es 59.1 % (Rosato et al., aceptado). 



TRANSMISI~N DE LOS CROMOSOMAS B 

Las raices primarias de 10s granos de maiz fueron pretratadas con 8- 

hidroxiquinoleina (0,02 M) durante 3 horas a 20 OC, y luego fijadas con etanol 

absoluto: ac.a&tico glacial (3:l). La tincidn de 10s dpices se realizd con 

hematoxilina 2% y citrato fkrrico como mordiente (Shez, 1960; NuiSez, 1968). 

La inflorescencias masculinas inmaduras fueron fijadas con etanol abs.: 

ac.a&tico gl. (3: I). La tincidn de 10s meiocitos se realizd tambib con hematoxilina 

2% y citrato f6rrico como mordiente. 

Cruzamientos realizados para la obtenci6n de Go 

El experiment0 se realizd con individuos de una poblacidn de la raza nativa 

Pisingallo del NO. argentino 63 1 3) (Figura 6, p6g. 58). Se tom6 una muestra 

aleatoria de 145 individuos (granos). Los granos fueron identificados 

individualmente y puestos a germinar en cajas de Petri, y se determind el numero 

de Bs de cada individuo, tat como fue descripto. Cada una de las plantulas, una 

vez individualizadas y determinado su ncmero de Bs, fueron transplantadas a1 

invembculo. En el period0 de prefloracidn se realizaron fijaciones de parte de la 

inflorescencia masculina: I )  en aquellas plantas en las que no pudo determinarse 

el numero de cromosomas B en el apice de la raiz primaria; 2) en las que portaban 



cromosomas B, con el fin de comborar la estabilidad mitbtica del B en las lineas 

somatica y germinal. El resto de la panoja fue protegida de la desecacion hasta la 

formation de polen (Figura 4, phg.55). 

Siempre que se indique la f6rmula de un cruzamiento como nB x nB, el 

primer tdrmino corresponde al progenitor femenino y el segundo al masculino. 

Determinadas e identificadas cada una de las plantas portadoras de OBI lBl  2B y 

3B se realizaron 10s cruzamientos OBxl B programados (Figura 6, pag. 58). Los 

mismos se llevaron a cabo: 1) cubriendo con un sobre las espigas femeninas de 

10s individuos que se usaron como progenitor femenino con OBI para evitar la libre 

polinizaci6n; 2) cubriendo tambikn con un sobre la inflorescencia (panoja) del 

progenitor masculino portador de 1 B, para recoger el polen, aproximadamente 

media hora antes de usarlo en 10s cruzamientos (Figura 5, p6g. 56); 3) vertiendo 

luego el polen del individuo con 1 B sobre los estigmas del individuo con OB; 4) 

realizando, por ultimo, la cosecha de 10s wzamientos se realizb luego de 45 dias 

de realizado el cnrzamiento. 

Una vez cosechada la descendencia de la primera generacibn (Go), se 

procedio al recuento del numero de cromosomas B heredados en esta generacibn, 

en al menos 24 individuos provenientes de cada una de las espigas resultantes de 

veinte cruzamientos. Las raices primarias fueron pretratadas y fijadas como fue 

descripto anteriormente. Luego se llevaron a cabo 10s recuentos cromosomicos en 

un total de 662 individuos. El &lculo de la tasa de transmisibn masculina de 10s B 



para cada cruzamiento (es decir, para cada espiga cosechada) se realizo 

dividiendo el ndmero medio de 10s cromosomas B transmitidos a la descendencia 

por el numero de cromosomas B del progenitor masculine (Shaw and Hewitt, 

1 985). 

nf men, medio de Bs de la progenie 
Tt= numero de Bs de 10s progenitores 

Cruzamientos realizados para la obtenci6n de GI y G2 

La generacidn siguiente (GI) se realize seleccionando las espigas de Go 

que mostraron las tasas de transmisi6n m8s bajas y mas altas (Tb=0,27-0,28 y 

Th=0,88-0,92-0,98) (Figura 6, @g. 58). Los individuos con 2B provenian de la n& 

disyuncibn del B durante la segunda mitosis del polen de 10s individuos con 1 B. Se 

tomaron 55 granos de cada espiga seleccionada de baja transmision. Se 10s 

identifid y se determin6 el nlimero de Bs de cada planta (OB 6 2B). Al mismo 

tiempo se tomaron 35 granos de cada espiga seleccionada para aka transmision 

con las que se procedi6 de la misma manera. Las plantulas fueron transplantadas 

al invem8culo. Durante la prefloracibn se fijd parte de las inflorescencias 

masculinas inmaduras, tal como fue desctipto anteriormente (Figura 4, pag. 55). 

Finalmente, con las plantas individualizadas segun el numero de Bs (OB 6 28) se 

realizaron 10s cruzamientos OBeB programados para ambos grupos (alta y baja) 

separadamente, tat como fue descripto anteriormente para la obtencion de la Go 

(Figura 5, @g. 56). 



Figura 4. Extraccibn de parte de la inflorescencia masculina inmadura para su posterior 
analisis mei6tico. 



Flgura 6. a) En la po-n superior de la planta la inflotescencia masculina se 
encuentra ensobrada para recoger el polen; en la parte media de la caAa una 

inflorescencia femenina se encuentra ensobrada (sobre de papel blanco) 
para evitar la libre pdin-. b) Crumiento realido. 



Una vez cosechada la progenie GI se procedi6 al recuento del nljmero de 

cromosomas B heredados en esta generation, en al menos 24 individuos de cada 

una de las 19 espigas resultantes de los cruzamientos OBx2B de alta y baja 

transmision. Para este estudio se pretrataron y fijaron las raices primarias de estos 

individuos. El &lculo de la tam de transmisidn masculina para cada cruzamiento 

se realizo, de manera identica a la descripta para Go, dividiendo el nlimero medio 

de Bs transmitidos a la descendencia por el ndmero de Bs del progenitor masculine 

(28 para GI). 

La generacion siguiente (G) se obtuvo mediante la selecci6n de las espigas 

de Gl que mostraron las tams de transmisi6n mhs bajas y m6s altas (Tb=0,34- 

0,46 y TtA=0,75-0,84) (Figura 6, p8g. 58), y wzamientos OBx2B. Los individuos de 

28 provienen de la no-disyuncion del B durante la segunda mitosis del polen de 10s 

individuos portadores de 2B. Se tomaron 65 granos de cada espiga seleccionada 

de alta y baja transmision. Se los identified y fueron puestos a germinar en cajas de 

Petri. Luego se determino el nljmero de cromosomas de cada planta (OB 6 2B). 

Las plhntulas fueron transplantadas al campo experimental. Durante la prefloracion 

se llevaron a cabo fijaciones de parte de la inflorescencia masculina inmadura, de 

manera similar a la descripta anteriormente (Figura 4, p6g. 55). Finalmente, con las 

plantas individualizadas segun el nljmero de Bs (OB 6 28) se realizaron 10s 

cruzamientos O& x2B, programados en ambos grupos (alta y baja transmision) 

separadamente, tal como fue descripto anteriormente para la obtencion de la Go. 



Una vez cosechada la progenie & se procedi6 al recuento del nlimero de 

cromosomas B heredados en esta generacibn, en aproximadamente 29 individuos 

de cada una de las siete espigas del grupo de alta transmision y en ocho del de 

baja. El dlculo de la tasa de transmisi6n masculina para cada cnrzamiento se 

realiz6 de la manera ya descripta para Go y GI. 

Fig ura 6. Esquema de 10s cruzamientos realizados 

Las tasas de alta y baja transmisi6n de cromosomas B en las generaciones 

GI y G2 fueron cornparadas mediante un ANALISIS KRUSKAL-WALLIS (utilizando 

el Programa STAT-GRAPH). 



Nota 1 : A 10s valores de las tasas de transmisibn obtenidas en GO, GI y G2, 

mediante el recuento cromos6mico de la progenie, se les agregaron 10s recuentos 

realizados en 10s individuos que fueron empleados como progenitores 

seleccionados para la siguiente generacidn. 

Nota 2: Las tasas de transmisibn de cromosomas B en muchos de 10s 

cruzamientos seleccionados no coinciden con los valores mas extremos de cada 

generacibn, porque: 1) las espigas que presentaron 10s mayores o menores 

valores de tasa de transmisibn, luego de su detenninacibn, muchas veces 

produjeron insuficiente cantidad de granos como para iniciar la siguiente 

generacibn; 2) las tasas de transmisi6n de las espigas seleccionadas en algunos 

caws sufrieron pequeflos cambios respecto del valor seleccionado, luego del 

agregado de 10s datos de las detenninaciones del nljmero de Bs en 10s individuos 

tornados para la siguiente generaci6n. 

Cruzamientos realizados para la obtenci6n de G3 

Se tomaron 130 granos de la espiga de alta tasa de transmision resultante 

de la G2 (Tt=0,724) y 70 granos de una espiga de baja transmisibn (Tt=0.48). Se 

10s indvidualizb y luego se deterrnin6 el nljmero de cromosomas de cada planta 

(OB 6 2B). Las plantulas fueron transplantadas al campo experimental. Finalmente, 

con las plantas identificadas por el nljmero de Bs (OB 6 2B) se realizaron 10s 

cruzamientos OBx2B programados dentro v entre ambos grupos (alta y baja 



transmisi6n) (Figura 6, pag. 58). Los cruzamientos fueron realizados tal coma fue 

descripto anteriormente para la obtenci6n de la Go (Figura 5, @g. 56). 

La G3 se obtuvo mediante cuatro tipos de cruzamientos: I) 5 

cruzamientos OB(alta) x 2B(alta) (control), 2) 6 cruzamientos OB(a1ta) x 2B(baja), 

3) 6 cruzamientos OB(baja) x 2B(alta), y 4) 5 cruzamientos OB(baja) x 2B(baja) 

(control) (Figura 6 y 7, pags 58 y 60). 

Figura 7. Esquema de lo8 cnrzamientos de la (& 

Una vez cosechada la progenie G3 se procedi6 a1 recuento del nljmero de 

cromosomas B transmitidos en esta generacibn, en 25-30 individuos de cada una 



de las 22 espigas resultantes de 10s cruzamientos obtenidos (Figura 6, @g. 58). 

Para esto se pretrataron y fijaron las raices primarias de estos individuos. El 

chlculo de la tasa de transmisidn masculina para cada cruzamiento se realiz6 en la 

manera ya descn'pta. 

Las tasas de transmisidn de cromosomas B de la generacion G3 fueron 

comparadas mediante un ANOVA de 2 factores (modelo fijo). 

Comportamiento mei6tico dentro de 10s grupos con diferente tasa de 
transmisi6n 

Durante el period0 de prefloraddn se realizaron fijaciones de parte de la 

inflorescencia masculina en diferentes individuos de la poblacion parental, Go y GI 

con diferente tasa de transmisidn. El resto de la inflorescencia fue protegida de la 

desecacion a fin de que se desarrollara norrnalmente hasta la forrnacibn del polen 

(Figura 4, phg. 55). Los meiocitos fueron tefiidos de la misma manera que la 

descripta en la seccidn m6todos citogenhticos. 



COMPORTAMIENTO MEIOTIC0 DE LOS CROMOSOMAS 6 

Cruzamientos realizados 

Se llevaron a cabo cruzamientos controlados entre individuos portadores 

de diferentes dosis de cromosomas B pertenecientes a una poblacion de la raza 

Amarillo chico (VAV 6351), entre individuos portadores de diferentes dosis de 

Bs pertenecientes a una poblacion de la raza Pisingallo (VAV 6313), y entre 

ambas razas. Como resultado de estos ljltimos se obtuvo una F1 de hibridos 

interraciales con diferentes dosis de Bs de distinto origen. 

Hibridos v controles A(1B): Se obtuvieron 3 hibridos a partir de un 

cruzamiento entre un progenitor femenino de la raza Amarillo chico (1 8) y un 

progenitor masculino de la raza Pisingallo (2B), y 7 controles mediante un 

cruzamiento intrarracial y una autofecundacidn en la poblacion VAV 6351 

(Amarillo chico). 

Hibridos v controles B(1B): Se obtuvieron 3 hibridos a partir de un 

cruzamiento interracial entre un progenitor femenino de la raza Pisingallo (1 B) y 

un progenitor masculino de la raza Amarillo chim (1 B), y 5 controles mediante 

un cruzamiento intrarracial y una autofecundaci6n en la poblacion VAV 6313 

( Pisingallo). 



Hibridos v controles C (2B): Se obtuvieron 3 hibridos a partir de un 

cruzamiento interracial entre un progenitor femenino de la raza Amarillo chico 

(OB) y un progenitor rnasculino de la raza Pisingallo (2B), y 5 controles mediante 

un cruzamiento intrarracial en la poblacion VAV 631 3 (Pisingallo). 

Hibridos v controles D (2B): Se obtuvieron 4 hibridos a partir de un 

cruzamiento interracial entre un progenitor femenino de la raza Pisingallo (OB) y 

un progenitor rnasculino de la raza Amariilo chico (2B), y 4 controles mediante 

un cruzamiento intrarracial en la poblacion VAV 6351 (Amarillo chico). 

Hibridos v controles E (38): Se obtuvieron 6 hibridos a partir de un 

cruzamiento interracial entre un progenitor femenino de la raza Amarillo chico 

(2B) y un progenitor rnasculino de la raza Pisingallo (2B), y 5 controles mediante 

un cruzamiento intrarracial y una autofecundacion en la poblacion VAV 6313 

( Pisingallo). 

Hibridos v controles F (3B): Se obtuvieron 2 hibridos a partir de un 

cruzamiento interracial entre un progenitor femenino de la raza Pisingallo (1 B) y 

un progenitor rnasculino de la raza Amarillo chico (IB), y 6 controles mediante 

un cruzamiento intrarracial y una autofecundaci6n en la poblacion VAV 6351 

(Amarillo chico) . 

Hibridos v controles con OB: Se obtuvieron mediante cruzamientos OB x 

OB intra e interraciales. Se analizaron: a) 2 individuos obtenidos a partir de un 

cruzamiento intrarracial en la raza Pisingallo, b) 3 individuos obtenidos a partir 



de un cruzamiento intrarracial en la raza Amarillo chico, c) 3 obtenidos a partir 

de un cruzamiento Amarilo chico x Pisingallo, y d) 3 mediante un cruzamiento 

reciproco Pisingallo x Amarillo chico. 

Analisis del comportamiento mei6tico 

Las hibridos obtenidos (Fl) y sus controles intrarraciales respectivos 

fueron cultivados al aiio siguiente. 10s individuos fueron identificados y luego se 

Ilevd a cabo la determinacidn del nrjmero de cromosomas B, tal como fue descripto 

anteriorrnente. Cada una de las 270 pl4ntulas, individualizadas e identificadas 

segun el numero de cromosomas B que portaban, fueron transplantadas al campo 

experimental. En el period0 de pre-floracidn se realizaron fijaciones de la 

inflorescencia masculina. 

Las frecuencias de apareamiento de 10s B, de bivalentes A abiertos y de 

micronljcleos fueron transformadas segun Christiansen et al (1976). Esta 

transformacidn se utiliza cuando 10s datos est4n expresados en frecuencias y 

hay diferencias en 10s tamairos de las muestras. Las frecuencias transformadas 

fueron comparadas con ANOVA y correlaciones simples. 

Donde po es la frecuencia media de cromosomas B, pi representa la frecuencia de 

cromosomas B en la poblaci6n i y Ni es el n6mero de individuos portadores de cromosomas B 

en la poblaci6n i. 



RESULTADOS 



TRANSMISI~N DE LOS CROMOSOMAS B 

Tasa de transmisi6n 

Determinacidn de la dosis 

Los cromosomas B del maiz son fiicilmente distinguibles de 10s 

cromosomas A; en metafases mitbticas en general estan mas intensamente 

teiiidos, son 10s mas pequeiios y son subtel&ntricos (Figura 8, pag. 66). 

Figura 8. Metafase mit6tica con dos cromosomas B. La barra mide 10 pm. 

Tasa de transmisidn en Go 

El recuento cromosbmico en las ~ l u l a s  madres de las microsporas, en la 

mayoria de 10s individuos portadores de aomosomas B involucrados en 10s 



cmzamientos OBxl B (Tabla 1, phg. 67), junto a 10s recuentos cromos6micos en 

raices verificaron su estabilidad mitdtica en las lineas somdtica y germinal. 

28 1 21 1 

41 1 9 

20 21 2 1 24 0,17 

total 482 4 176 1 662 Tt&ES10,52&0,06 

Tabla 1. NQmem de cmmosomas B y tasa de transmisibn en Go. Los asteriscos 
sefialan las espigas selecdonadas para la siguiente generacibn. 



A partir de 10s datos de 10s cruzamientos OB x 1B (Tabla 1, phg. 67) se 

deterrnin6 que la tasa media de transmisidn masculina de cromosomas B en Go fue 

T~Es .=  0,52iO106, y el rango de variaci6n fue: 0,98-0,17 (Figura 9, phg. 73). La 

descendencia (Go) de 10s 20 cruzamientos OBxl B present6 individuos con OB y 2B, 

siendo muy escasa la frecuencia de individuos con 1 B (0,60%) y 48 (0,15%). 

Tasa de transmisi6n en GI 

La tasa de transmisibn media de la progenie GI, resultante de 10s 

cruzamientos OBx2B, seleccionados a partir de individuos de alta transmisidn de la 

generacidn anterior (Tt=0,98, 0,92, 0,88; Tabla 1 -seiialados con un asterisco-, 

phg. 67) fue: Ttaf~S.= 0,65f0,03 (Figura 9, phg. 73). La frecuencia de individuos 

con 28 fue significativamente mayor que la frecuencia mendeliana (0,5) ( y  

=50,742, p< 0,00001). Esta progenie Gl de alta transmision present0 OB y 2B, 

siendo muy baja la frecuencia de individuos con 1B; 3B y 4B (0,5; 0,2 y 1,7%) 

respectivamente (Tabla 2, @g. 69). 

La tasa de transmisidn media de la progenie GI, resultante de 10s 

cnrzamientos OBSB, seleccionados a partir de individuos de baja transmision de la 

generacidn anterior (Tt=0,27, 0,28; Tabla 1 -sefialados con dos asteriscos-, phg. 

67) fue: Ttbf ES.= 0,41f0,01 (Figura 9, @g. 73). La frecuencia de individuos con 2B 

fue signiiicativamente inferior a la frecuencia mendeliana (0,5) ( P  =lol 116, p= 



0,015). Esta progenie GI de baja transmisi6n present6 OB y 2B, siendo muy baja la 

frecuencia de individuos con 1 B (0,6%) (Tabla 3, @g . 70). 

Tabla 2. NQmero de cromosomas B y tasa de transmisibn en GI, obtenidos a partir 
de cruzamientos OBx2B dentro del grupo seleccionado para alta transmisibn. Los 

asteriscos sefialan las espigas seleccionadas para la siguiente generadbn. 

Mediante el ANOVA (Kruskal-Wallis) se determino que la diferencia entre 

las tasas de transmisi6n halladas en GI en 10s grupos seleccionados para alta y 

baja transmision fueron significativamente dhrentes (F= 13,63, p= 0,0002). 



Tabla 3. Nirmero de cromosomas B y tasa de transmisi6n en GI, obtenidos a partir 
de cruzamientos OBx2B dentro del gnrpo seleccionado para baja Tt. Los asteriscos 

seiialan las espigas seleccionadas para la siguiente generacibn. 

Tasa de transmision en Gz 

La tasa de transmisiijn media de la progenie Gz resultante de 10s 

cruzamientos OBSB, seleccionados a partir de individuos que presentaron las 

mayores tasas de transmisiijn dentm del grupo de alta de la generaciijn anterior 

(Tt=0,84, 0,72, 0,71; Tabla 2 -sefialado con un asterisco-, pdg. 69), fue: Ttaf ES.= 



0,68iOI03. La frecuencia de individuos con 2B fue significativamente superior a la 

frecuencia mendeliana (0.5) (y =57.619, p< 0,00001) (Figura 9. Mg. 73). Esta 

progenie G2 present0 OB y 2B, siendo muy baja la frecuencia de individuos con I B 

y 4B: 0,3% y 1 %, respectivamente (Tabla 4, phg. 71). 

Tabla 4. NISmero de cromosomas B y tasa de transmisibn en G2. obtenidos a 
partir de cruzamientos OBx2B dentro del gnrpo seleccionado para alta Tt. El 

asterism sefiala a la espiga seleccionada para la siguiente generad6n. 

La tasa de transmisi6n media de la progenie G2 resultante de 10s 

cruzamientos 0Bx2B. seleccionados a partir de individuos de las menores tasas de 

transmisibn dentro del grupo de baja en la generacidn anterior (Tt=0,43, 0.39; 



Tabla 3 -seAalado con un asterisco-, pbg. 70), fue: T u  ES.= 0,48f 0,OI. La 

frecuencia de individuos con 2B no fue significativamente inferior a la frecuencia 

mendeliana (0.5) (p =0,588, p= 0,443) (Figura 9, p&g. 73). Esta progenie G2 

present6 mayormente OB y 28, siendo muy baja la frecuencia de individuos con 4B 

(0,3%) (Tabla 5, pag. 72). 

Mediante el ANOVA (Ktuskal-Wallis) se determino que diferencias entre las 

tasas de transmision halladas en Gz en 10s grupos seleccionados para alta y baja 

transmision fueron significativamente diferentes (F= 10,691, p= 0,001 1). 

Tabla 5. NQmero de cromosomas B y tam de transmisibn en G2, obtenidos a 
partir de cruzamientos OBx2E dentro del grupo seleccionado para baja Tt. El 

asterisco seAala la espiga seleocionada para la siguiente generaci6n. 



Figura 9. Distribuci6n de la tasa de transmisin masculina de 10s 8 por planta en la 
poblaci6n parental Go y la descendencia (GI y C;2) de alta y baja transmisidn. 

Tasa de transmisibn en GS 

Se obtuvieron cuatro clases de progenies en la G3 resultantes de 

cruzamientos OB x 28. Los cruzamientos fueron realizados entre individuos 



pertenecientes al grupo de alta Tt (alta x alta), de baja Tt (baja x baja), y entre 

10s grupos de alta y baja Tt (alta x baja y baja x alta). 

Se seleccionaron 10s individuos de Gz que presentaron la mayor Tt dentro 

del grupo de alta (Tt=0,82, Tabla 4 -seiialado con un asterisco-, pag. 71) y la 

menor Tt dentro del grupo de baja (Tt=0,48, Tabla 5 -seAalado con un asterisco-, 

phg. 72). La tasa de transmision media de la progenie G3 resultante de 10s 

cruzamientos OB(alta)x2B(alta), fue: T~&Es.= 0,71f0,04. La frecuencia de 

individuos con 2B es significativamente superior a la frecuencia mendeliana (0,s) 

(9 =23.742, PC O1OOOO1). Esta progenie G3 present0 OB y 28, siendo muy baja la 

frecuencia de individuos con 4B (0,7%) (Tabla 6, p$g. 74). 

total 42 99 1 142 1,42 TtSS30,71&0,04 

Tabla 6. Numero de Bs y tasa de transmisidn en Gg, obtenidos a 
partir de cruzamientos OB(alta)x2B(alta). 



La tasa de transmisi6n media de la progenie G3 resultante de 10s 

cruzamientos OB(baja)QB(baja), fue: TWES. = 0.48~0.04. La frecuencia de 

individuos con 2B no es significativamente inferior a la frecuencia mendeliana (0.5) 

(X" =0,286, p= 0.593). Esta progenie G3 present6 llnicamente OB y 28 (Tabla 7. 

Pgg. 75). 

Tabla 7. N~mero de cromosomas B y tasa de transmisi6n en GJ1 
obtenidos a partir de cruzamientos OB(baJa)x2B(baja). 

La tasa de transmisi6n media de la progenie G3 resultante de 10s 

cruzamientos OB(alta)>QB(baja), fue: Tt&ES.= 0,69*0,05. La frecuencia de 

individuos con 28 es significativamente superior a la frecuencia mendeliana (0.5) 

(2 =21,893, pc 0,00001). Esta progenie G3 present6 mayormente OB y 2B, siendo 

muy baja la frecuencia de individuos con 48 (1.25%) (Tabla 8, pdg. 76). 



Tabla 8. Nirmero de cromosomas B y tasa de transmisi6n en G3, 
obtenidos a partir de cruzamientos OB(alta)>QB(baja). 

Tabla 9. Nlrmero de cromosomas B y tasa de transmisi6n en G3, 
obtenidos a partir de cruramientos OB(baJa)>QB(alta). 



Tabla 10. Tasa de transmisidn en &, a partir de cruzamientos OB(alta)x2B(alta), 
OB(alta)x2B(baja), OB(baja)x2B(atta), y OB(baja)x2B(baja). 

La tasa de transmision media de la progenie G3 resultante de 10s 

cruzamientos OB(baja)x2B(alta), fue: Tfbdt~s.= 0,48f0,04 (Tabla 9, phg. 76). La 

frecuencia de individuos con 2B no es significativamente inferior a la frecuencia 

mendeliana (0.5) (2 =0,390, p< 0,532). Esta progenie Go present6 mayormente 

OB y 2B, siendo muy baja la frecuencia de individuos con 4B (0,6%) (Tabla 9, phg. 

76). 

Al comparar las tasas medias de estos cuatro cruzamientos, teniendo en 

cuenta la Tt del progenitor femenino (alta o baja), y por otro la Tt del masculino 

(alta o baja), se deterrnin6 que: 1) las Tts medias difieren significativamente entre 

grupos de alta y baja Tt cuando se comparan los progenitores femeninos 

(F=25.595, p<0,0001); 2) no hubo diferencias significativas entre 10s gnrpos de alta 

y baja Tt cuando se comparan 10s progenitores masculinos (F=0,040, p=0,844) 

(Figura 10, pBg. 78; Tabla 10, phg. 77). 



I 
0.3 , I I 

I 

baja x baja beja x alta alta x beja 

tipo dr cnrzrmiento 

alta x alta 

Figura 10. Tasa de transmisi6n en para cada tipo de cruzamiento. En azul se 
encuentra representados 10s progenitores femeninos de baja Tt, y en rojo 10s 

de aka Tt. Las barras representan el error esthndar. 

Comportamiento meibtico de los cmmsornas B 
en i nd i iws  de alta y baja tasa de tmnsmisibn 

Comportamiento mei6tico de individuos con 1B 

Se analizo el comportamiento meiotico de individuos con 1 B de alta y 

baja tasa de transmision pertenecientes a la poblaci6n original (VAV 6313) 

(Tabla 11, pag. 79). Se fj6 parte de las inflorescencias inmaduras en estos 

individuos para corroborar la estabilidad de 10s B a lo largo del desarrollo, tal 



como fue descripto en mktodos (phg. 53). Luego de la determination de la Tt en 

Jos 20 cruzamientos OB x 1 B en GO, se analiz6 el comportamiento meiotico de 5 

progenitores rnasculinos involucrados en 5 de estos cruzamientos, cuyas 

inflorescencias se encontraban previamente fijadas. 

0,66 (alta) 2 1158 3 1158 3 1 330 0 i 98 
i I 

(ah)  1 ! 150 1 ! 150 4 1130 1 1 284 

Tabla 11. Comportamiento meibtico de 1B en plantas de la poblaci6n original 
(VAV 631 3) con diiemntes tams de transmisibn. 

El cromosoma B puede perderse en meiosis cuando queda rezagado en 

anafase I, cuando se divide ecuacionalmente durante anafase I, o cuando luego 

de migrar a un polo no se integra en telofase I (Figuras 20 y 21, phgs. 112 y 

11 3). La presencia del B rezagado y dividiendo sus crombtidas en anafase I 

proporciona una medida directa de su perdida meidtica, asociada con una 

mayor proporci6n de micronucleos en telofase I - diadas y telofase II - tetradas. 

La frecuencia de dlulas que presentan at B como rezagado y dividiendose 

ecuacionalmente vario entre 0-2% y 0-3% en todos 10s individuos analizados. 



La frecuencia de micronljcleos en diadas tambien fue escasa, su valor varia 

entre 3-8%, con una media de 5%; y en tetradas entre 0-2% con una media de 

0,6% (Tabla 1 1 , phg. 79). La Mrdida mei6tica de 10s B registrada fue escasa, y 

no existen diferencias significativas entre 10s grupos que presentaron alta y baja 

tasa de transmision. En general, el univalente B migrd precozmente a un polo, 

integrhndose a uno de 10s nljcleos resultantes en telofase I (Figuras 18 y 19, 

pilgs. 110 y 111). 

Comportamiento mei6tico de individuos con 2B 

Los resultados fueron obtenidos del anhlisis mei6tico de 28 portados por 

las plantas seleccionadas para alta y baja tasa de transmisidn en Go (TLl: 0,29 

y 0,92) y GI (Ttsel: 0,41 y 0,76) (Tabla 12, phg.81). 

La presencia de 2 univalentes B en diacinesis y metafase I vario entre 1 y 

17%, aproximadamente (Figuras 22 D y 23 B y C, phgs. 114 y 115). La 

frecuencia de 2 univalentes Ben 10s individuos seleccionados para baja tasa de 

transmisidn (10,7%) fue mayor que la frecuencia de 2 univalentes B que 

presentaron 10s individuos 10s seleccionados para alta tasa de transmisi6n 

(3.3%) (Tabla 12, pbg. 81); sin embargo, el ANOVA indid que las diferencias 

entre las frecuencias de formacion de 2 univalentes B en plantas seleccionadas 

para alta y baja Tt no es significativa (F = 4.817, p = 0,595). 



-- 
0,28(baja) j Oo 16,6 / 235 3,3 i 245 2,6 f 76 i i : i ! 
0,84 (alta) Gl 2,1 1 192 5,7 I56 1,4 j 69 

i 1 
0,84 (ah) f Gf 23  1 88 2 ~ 1  i i 48 1,2 .i 82 

i i 
0,98 (alta) i 8,4 i 333 4 0  f 99 1,6 f 64 

i i f i 
0,02 (alta) i Go 2,s 11 73 1,7 1 57 2,4 i 254 

i i 
0,92 (elta) i Go 1 so 1.7 / 121 2,6 i 190 t 3m 

i i 

Tabla 12. Comportamiento rneimco de 28 en plantas de Go y G1 seleccionadas 
para alta y baja tasa de transmisi6n. 

El analisis de correlacibn entre la frecuencia (corregida) para la formacion 

de 2 univalentes B respecto de la tasa de transmisi6n seleccionada, tampoco es 

significativo (r = -0,617, p = 0,0574) (Figura 22 Dl pdg. 114). 

La frecuencia de micronlicleos durante 10s estadios de telofase I y diada 

fue escasa, con un valor rnedio de 3.2%, y varia entre 0 a 9.6%. La presencia 

de micronlicleos en telofase I no se encuentra relacionada con la tasa de 



transmisidn de las plantas seleccionadas, ni con la frecuencia de formacion de 

univalentes Bs en estas plantas (r=-0,144, p=0,711, y r=-0,404, p=0,280, 

respectivamente). La presencia de micronucleos en telofase II - tetrada fue 

tambien escasa, con una frecuencia media de 2%, y una variacion de 0 a 4.6%. 

La frecuencia de micronucleos en este estadio tampoco se encuentra asociada 

con la frecuencia de formacion de 2 univalentes B, ni con la tasa de transmision 

seglin la cual fueron seleccionadas las plantas (r=-0,202, p=0,575, y r=-0,292, 

p=0,46, respectivamente) (Tabla 12, p4g. 81 ). 

En general, 10s 28 fonnaron bivalentes, presentando un comportamiento 

meidtico regular. Los bivalentes B segregaron nonnalmente en anafase I, y en muy 

baja frecuencia pueden presentar disyuncidn precoz (Figuras 22 A, B, C y 23 A, 

Mgs. 114 y 115). 



COMPORTAMIENTO MEI~TICO DE LOS CROMOSOMAS B EN 
LAS RAZAS PISINGALLO, AMWILL0 CHICO, Y SUS H[BRIM)S 

Con la finalidad de deterrninar la estabilidad meiotica de 10s cromosomas B 

en individuos pertenecientes a la poblaci6n VAV 631 3) de la raza Pisingallo, y a la 

poblacidn VAV 6351 de la raza Amarillo chico, se investigo el comportamiento 

meiotico de los B en diferentes dosis dentro de ambas poblaciones y sus hibridos 

interraciales. 

Aniilisis rnei6tica de individuos con 1 B 

El estudio del comportamiento meiotico de individuos con I B  se llevo a 

cabo mediante: a) el analisis de 3 individuos con 1B provenientes de un 

cruzamiento interracial (hibridos A), y de otros 3 individuos provenientes del 

cruzamiento interracial reciproco (hibridos 6); b) el andlisis de 5 y 7 individuos 

controles con 1B provenientes de un cruzamiento dentro de la poblacion VAV 

6313 (raza Pisingallo) y de la poblacion VAV 6351 (ram Amarillo chico), 

respectivamente. 

Obtenci6n de hibridos interraciales con 1B 

Hibridos A: Se analizaron 3 individuos con 1 B obtenidos a partir de un 

cruzamiento interracial entre un progenitor femenino de la raza Amarillo chico 

portador de 28, y un progenitor masculine de la raza Pisingallo con 2B (2Bam. 



x2BPun.). En 10s hibridos estudiados el cromosoma B $e transmiti6 por via 

materna. 

38 (1 Am.+ 2 Pisin.) 

Los 7 controles con 1B permitieron analizar el comportamiento mei6tico 

del cromosoma B en individuos de la raza Amarillo chico. Se obtuvieron 

mediante un cruzamiento entre un progenitor femenino con 2B y un progenitor 

rnasculino con 1 B, y mediante la autofecundacion de un individuo con 1 B. 

Hibridos B: Se analizaron 3 individuos con 1 6  obtenidos a partir de un 

cruzamiento entre un progenitor femenino de la raza Pisingallo portador de 1 B y 

un progenitor rnasculino de la raza Amarillo chico con 1 B (1 Bpun. x 1 B,,.). En 10s 

hibridos estudiados el cromosoma B se transmitid por via materna. 

10s 5 controles con 1B permitieron analizar el comportamiento mei6tico 

del cromosoma B en individuos de la raza Pisingallo. Se obtuvieron mediante un 



cruzamiento entre un progenitor femenino con 2B y un progenitor masculino con 

2B, y mediante una autofecundacion de un individuo con 28. 

38 (1 Pisin.+ 2 Am.) 

Comportamiento mei6tico 

En el analisis del comportamiento meibtico de individuos con 1B se tuvo 

en cuenta: 1) la frecuencia de univalentes rezagados en anafase I (se 

analizaron entre 54 y 124 dlulas); 2) la frecuencia de univalentes B separando 

sus crom4tidas en anafase I (se analizaron entre 54 y 124 dlulas); 3) la 

frecuencia de micronOcleos en telofase I - diada (se analizaron entre 73 y 476 

c6lulas); 4) la frecuencia de micronucleos en telofase II - tetrada, posiblemente 

resultantes de la no integracibn del B en telofase I (se analizaron entre 66 y 222 

c6lulas). 



un polo (Al) 

+I integrado IE I 
-+r~ integrado 

Hibridos A v sus controles (Raza Amarillo chico): El comportamiento 

meiotico de un cromosoma B en 10s controles obtenidos por autofecundacion o 

por cruzamiento intrarracial en la raza Amarillo chico result6 semejante; por lo 

tanto, 10s valores de todos 10s controles fueron considerados en forrna conjunta. 

En estos controles, la frecuencia con la que el univalente B permanecio 

rezagado o se dividi6 ecuacionalmente en anafase I vari6 de 0,03 a 0,lQ. La 

frecuencia de micronljcleos en telofase I - diada varid de 0,11 a 0,38. Por otro 

lado, la frecuencia de micronljcleos en telofase II - tetrada resulto pequeiia, 

variando de 0 a 0,11 

En 10s 3 hibridos A estudiados, el univalente B permanecio rezagado o 

se dividio ecuacionalmente en anafase I con una menor frecuencia que en 10s 



controles: de 0 a 0,05. La frecuencia de micronOcleos en telofase I - diada, 

resultantes de la no integration de 10s univalentes B o de 10s univalentes B 

rezagados en anafase I fue menor que la de 10s controles, variando de 0,06 a 

0,10. En telofase II - tbtrada tambien se registr6 una baja frecuencia de 

micronircleos: 0 a 0,03 (Figuras 1 1, 20 y 21, pdgs. 86, 1 12 y 11 3; Tabla 13, pdg. 

Tabla 13. Comportamiento mei6tiw de individuos con 1B en 10s hibridos A, B y sus 
respectivos wntroles. Los nlimeros que se repiten en la primera wlumna 

corresponden a un mismo individuo. 

- 
m. cue0 J wgrrrww r 
I-) j 

Tnbiv. ~ ~ d k i  ~wM## 
fm, k ~ t h m .  f 

Hibridos B v sus controles (Raza Pisinaallo): El comportamiento meidtico 

de un cromosoma B en 10s controles obtenidos por autofecundacidn o por 

cruzamiento intrarracial en la ram Pisingallo result6 semejante; por lo tanto, 10s 
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valores de todos 10s controles fueron considerados en forma conjunta. La 

Mrdida del univalente B durante la meiosis I en 10s cinco controles analizados 

fue escasa. En estos controles, el univalente B permanecio rezagado o se 

dividi6 ecuacionalmente con frecuencias de 0 a 0,08. La frecuencia de 

micronucleos en telofase I - diada vari6 de 0 a 0,09, mientras que la frecuencia 

de micronucleos en telofase II - tbtrada tambien result6 pequeiia, variando de 0 

a 0,02. (Figuras 11, 20 y 21, pags. 86, 112 y 113; Tabla 13, pag. 87). 

En 10s 3 hibridos 8 estudiados, el univalente B permanecio rezagado o 

se dividi6 ecuacionalmente en anafase I con una frecuencia mayor que la 

registrada para 10s controles: de 0,02 a 0,19. La frecuencia de micronucleos en 

telofase I - diada resultantes de la no integracion de 10s univalentes B o de 10s 

univalentes B rezagados en anafase I tambibn result6 mayor, variando de 0,05 

a 0,55. En telofase II - tbtrada tambibn se registro una mayor frecuencia de 

micronucleos: 0,05 a 0,13 (Figuras 11, 20 y 21, phgs. 86, 112 y 113; Tabla 13, 

pag. 87). 

Analisis meibtico de individuos con 28 

El estudio del comportamiento mei6tico de individuos con 28 se Ilev6 a 

cabo mediante: a) el analisis de 3 y 4 individuos con 28 provenientes de dos 

cruzamientos interraciales: hibridos C y 0, respectivamente; b) el analisis de 5 

individuos controles de C con 29, provenientes de un cruzamiento dentro de la 



poblacidn VAV 631 3 (raza Pisingallo); c) 4 individuos controles de D con 28, 

provenientes de un cruzamiento dentro de la poblacion VAV 6351 (Amarillo 

chico). 

Obtencibn de hibridos interraciales con 2B 

Hibridos C: Se analizaron 3 individuos con 2B obtenidos a partir de un 

cruzamiento interracial entre un progenitor femenino de la raza Amarillo chico 

con OB y un progenitor masculino de la raza Pisingallo con 2B (OB,,,,. x2Bpisin.). 

En 10s hibridos estudiados 10s dos Bs son transmitidos por via paterna (como 

consecuencia de la no-disyuncion en la segunda mitosis del polen). 

Los 5 controles con 28 permitieron analizar el comportamiento meiotico 

de estos Bs de la raza Pisingallo en individuos de la misma raza. Se obtuvieron 

mediante un cruzamiento entre un progenitor femenino con OB y el mismo 

progenitor masculino con 2B empleado en el cruzamiento interracial. 



Hibrido D: Se analizaron 4 individuos con 28 obtenidos a partir de un 

cnrzamiento interracial entre un progenitor femenino de la raza Pisingallo con 

OB y un progenitor masculino de la raza Amarillo chico con 2B (OBpu,. x~B,,.). 

En 10s hibridos estudiados 10s dos Bs son transmitidos por via patema (como 

consecuencia de la no-disyunci6n en la segunda mitosis del polen). 

2B (Am.) 

Los 4 controles con 28 permitieron analizar el comportamiento mei6tico 

de estos B en individuos de la raza Amarillo chico. Se obtuvieron mediante un 

cruzamiento entre un progenitor femenino con OB y el mismo progenitor 

masculino con 2B empleado en el cruzamiento interracial. 

Comportamiento mei6tico 

En el analisis del comportamiento meibtico de individuos con 2Bs se tuvo 

en cuenta: 1) la frecuencia de univalentes B en diacinesis (se analizaron entre 

55 y 131 dlulas); 2) la frecuencia de bivalentes A abiertos en diacinesis (se 

analizaron entre 42 y 99 dlulas); 3) la frecuencia de micron~icleos en telofase I 



- diada (se analizaron entre 56 y 144 dlulas); 4) la frecuencia de micron~lcleos 

en telofase I1 - tetrada, posiblemente resultantes de la no integraci6n del 

univalente B en telofase I (se analizaron entre 91 y 300 dlulas). 

d L 
1 1  

2 8 fuera de placa 

Figura 12. Comportamiento meidtico de 28. 

El comportamiento mei6tico de 10s 2 cromosomas 6 fue regular en todos 

10s hibridos y controles. Por lo general, forrnan un bivalente en profase I, que 

segrega correctamente en anafase I. Cuando se comportan como 2 univalentes, 

estos pueden: 1) migrar a uno de 10s polos, integrfrndose a uno de 10s nlideos 

resultantes en telofase 1, 2) perrnanecer rezagados, 3) dividirse 



ecuacionalmente en anafase 1, 4) no integrarse a 10s nucleos resultantes en 

telofase I, dando como resultado la formaci6n de micronucleos en las diadas 

(Figuras 12, 22 y 23, p8gs. 91, 114 y 115). 

. . i 5 0479 ................................ a .................... !. ............................. i ....... - .................................................... ................................................... 
i 1 

telofase I - j 1 0,024 i 0,021 0,094 1 0,041 
diada : i 2 0,000 0 ,01~~0 ,026  0,024 0,040 0,04710,000 0,040 

3 0,019 * ~0,026 * 0,009 i0,036 * 
micro- f 4 0,039 0,007 s 0,002 0,045 0,018 [0,083 0,017 

i 5 0,000 
nQcleos i ................................. ., ........................................................ C... " ..... " ................. ... I ...................................................................... 

i i 
telofase 11- i 1 0,015 t 0,016 0,074 O,OOO 

1 2 0,000 0,003 ! 0,006 0,020 - Wads : 0,026 ! 0,000 0,006 
j 3 0,000 10,039 0,005 * :0,005 * 

~ I c ~ o -  1 4 0,000 0,003 1 0,010 0,000 0,024 / 0.020 0,006 t 5 0,000 
nircleos i 

Tabla 14. Comportamiento meiMco de indiiiduos con 28 en 10s hibridos C y D, y sus 
respectivos controles. * Los ntimeros que se repiten en la primera columna 

corresponden a un mismo individuo. 

En general los 2B formaron 1 bivalente , tanto en 10s hibridos como en 

sus respectivos controles; la frecuencia de 2 univalentes observada en 



diacinesis supero el 0,20 en solo dos individuos. La presencia de uno y dos 

micronucleos en telofase I - diada fue escasa, con frecuencias que variaron 

entre 0 y 0,09, para todos 10s individuos estudiados. La presencia de 

micron6cleos en telofase II - t6trada fue tambibn escasa, variando entre 0 y 

0,07 (Tabla 14, pag. 92). 

Al mismo tiempo se evaluo la frecuencia de bivalentes abiertos en 10s A, 

la que sera analizada mas adelante. 

Anhlisis mei6tica de individuos con 3B 

El estudio del comportamiento meiotico individuos con 3B se llevo a cabo 

mediante: a) el analisis de 6 y 2 individuos con 3B provenientes de dos 

cruzamientos interraciales: hibridos E y F, respectivamente; b) el analisis de 5 

individuos controles de E con 38, provenientes de un cruzamiento y una 

autofecundaci6n dentro de la poblacidn VAV 6313 (raza Pisingallo); c) 6 

individuos controles de F con 3B, provenientes de un cruzamiento y una 

autofecundacion en la poblaci6n VAV 6351 (raza Amarillo chico). 

Obtenci6n de hibridos interraciales con 38 

Hibrido E: Se analizaron 6 individuos con 38 obtenidos a partir de un 

cruzamiento interracial entre un progenitor femenino de la raza Amarillo chico 



con 2B, y un progenitor masculino de la raza Pisingallo con 2 8  (2Ba,. x2Bpisin.). 

En 10s hibridos estudiados 10s tres B fueron transmitidos por via matema, y 10s 

dos restantes, por via paterna (como consecuencia en la no-disyunci6n de la 

segunda mitosis del polen). 

@%qf.faftr. 1B 1 B (Am.) 38 (1 Am.+ 2 Pisin.) 
-&w&&bj 

Los 5 controles con 3B permitieron analizar el comportamiento meiotico 

en individuos de la raza Pisingallo. Se obtuvieron mediante un cruzamiento 

entre un progenitor femenino con 2B y el mismo progenitor masculino con 2B 

empleado en el cruzamiento interracial, y mediante una autofecundacion de la 

misma planta con 2B empleada como progenitor masculine. 

Hibrido F: Se analizaron 2 individuos con 3 8  obtenidos a partir de un 

cruzamiento interracial entre un progenitor femenino de la raza Pisingallo con 

1 B y un progenitor masculino de la raza Amarillo chico con 1 B (1 BpKn. XI Barn.). 

En 10s hibridos estudiados, 10s tres B son transmitidos por via matema y 10s dos 



restantes por via paterna (como consecuencia de la no-disyuncion en la 

segunda mitosis del polen). 

3B (1 W n . +  2 Am.) 

Los 6 controles con 38 permitieron analizar el comportamiento meiotico 

de estos B en 10s individuos de la raza Amarillo chico. Se obtuvieron mediante 

un cruzamiento entre un progenitor femenino con 2B y el mismo progenitor 

rnasculino con 1B empleado en el cruzamiento interracial, y mediante una 

autofecundacion de la misma planta con 1B empleada como progenitor 

rnasculino. 

Comportamiento mei6tico 

En el anirlisis del comportamiento mei6tico de individuos con 3B se tuvo 

en cuenta: 1) la frecuencia y tipo de trivalentes B en diacinesis (se analizaron 

entre 44 y 118 dlulas); 2) la frecuencia de 1 bivalente B + 1 univalente B en 



diacinesis (se analizaron entre 44 y 118 dlulas); 3) 'la frecuencia de 3 

univalentes B en diacinesis (se analizaron entre 44 y 118 dlulas); 4) la 

frecuencia de bivalentes A abiertos en diacinesis (se analizaron entre 35 y 101 

dlulas); 5) la frecuencia de micronljcleos en telofase I - diada (se analizaron 

entre 53 y 420 cblulas). 6) La frecuencia de micronljcleos en telofase II - 
tetrada, posiblemente resultantes de la no integracidn del univalente B en 

telofase I (se analizaron entre 59 y 300 dlulas). 

. C 
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rad ntegrados flI) 
I I . 

Figura 13. Comportamiento mei6tico de 38. 



Hibridos E v sus controles (Raza Pisinaallo): El comportamiento mei6tico 

de 10s tres cromosomas B en 10s controles obtenidos por autofecundacion o por 

cruzamiento intrarracial dentro de la raza Pisingallo result6 semejante; por lo 

tanto, 10s valores de todos 10s controles fueron considerados en forma conjunta. 

En 10s 5 controles intrarraciales, 10s 38 se presentaron en diacinesis como: un 

trivalente, un bivalente mbs un univalente, y tres univalentes, con frecuencias 

medias: 0,46, 0,51, y 0,03, respectivamente (Tabla 15, pbg. 99). Los tipos de 

trivalentes posibles fueron: lineal, en saden y en Y, con frecuencias medias (k 

ES.) de 0,59+0,04, 0,26+0,05, y 0,15+0,04, respectivamente, siendo el tipo 

lineal el mfrs frecuente en todos 10s individuos (Figura 24, pfrg. 116). 

En 10s 6 hibridos E, el comportamiento en diacinesis es semejante al 

descripto en el control (Pisingallo). Las frecuencias medias de trivalentes, 

bivalente mbs univalente, y tres univalentes B fueron 0,44, 0,55, y 0,01, 

respectivamente. Los tipos de trivalentes posibles fueron: lineal, en sarten y en 

Y, con frecuencias medias (+ ES.) de 0,70+0,06, 0,16+0,02, y 0,14+0,03, 

respectivamente, siendo el tipo lineal el mfrs frecuente en todos 10s individuos 

(Figuras 13 y 24, pfrgs. 96 y 1 16; Tabla 15, pbg. 99). 

En 10s individuos hibridos y en 10s controles 10s cromosomas B se 

comportan por lo general en forrna regular durante el resto de la meiosis. El 

trivalente en metafase I se ubica en la placa y en anafase I segrega 28 a uno 



de 10s polos y 1B a otro. Cuando 10s tres B forman un bivalente mas un 

univalente, el bivalente B se ubica en la placa y el univalente perrnanece fuera 

de la placa en metafase I. En anafase I el bivalente B segrega un B a cada polo, 

mientras que el univalente por lo general migra a uno de ellos, integrandose a 

uno de 10s nucleos en formacion en la telofase I (Figuras 13, 25 y 26 A, C, pags. 

En 10s 5 controles, las frecuencias observadas de univalentes Bs 

rezagados y dividiendose ecuacionalmente en anafase I fueron bajas: 0,00 y, de 

0 a 0,07, respectivamente. La frecuencia de microniicleos observada en 

telofase I - diada fue tambibn baja variando de 0,03 a 0,11 (Figura 26 Dl pag. 

118). Durante la meiosis II la frecuencia de micronucleos observada en telofase 

II - tetrada fue baja variando de 0,01 a 0,07 (Tabla 15, pdg. 99). 

En 10s 6 hibridos El las frecuencias observadas de univalentes Bs 

rezagados y dividibndose ecuacionalmente en anafase I fueron bajas: de 0,00 a 

0,05 y, de 0,01 a 0,05, respectivamente. La frecuencia de micronucleos 

observada en telofase I - diada fue baja variando de 0,02 a 0,07 (Figura 26 Dl 

pag. 118). Durante la meiosis Ill la frecuencia de micronljcleos observada en 

telofase II - tetrada fue baja variando de 0,02 a 0,04 (Tabla 15, pag. 99). 

Al mismo tiempo se evalu6 la frecuencia de bivalentes abiertos en 10s A, 

la que sera analizada mas adelante. 



Tabla 15. Comportamiento meidtico de individuos con 38 en 10s hibridos E y F, y sus 
respectivos wntroles. * Los nirmeros que se repiten en la primera columna 

corresponden a un mismo individuo. 
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Hibridos F v sus controles (Raza Amarillo chico): El comportamiento 

meidtico de 10s tres cromosomas B en 10s controles obtenidos por 

autofecundacidn o por cruzamiento intrarracial en de la raza Amarillo chico fue 

semejante; por lo tanto, 10s valores de todos 10s controles fueron considerados 

en forma conjunta. En 10s 6 controles intrarraciales, 10s 38 se comportaron en 

diacinesis como: un trivalente, un bivalente mhs un univalente, y tres 

univalentes, con frecuencias medias: 0,30, 0,66, y 0,04, respectivamente (Tabla 

15, phg. 99). Los tipos de trivalentes posibles fueron: lineal, en sarten y en Y, 

con frecuencias medias (k ES.) de 0,65+0,05, 0,21+0,04, y 0,15+0,04, 

respectivamente, siendo el tipo lineal el mhs frecuente en todos 10s individuos 

(Figura 24, phg. 1 16). 

En 10s 2 hibridos F estudiados, las frecuencias medias de un trivalente, 

un bivalente + un univalente, y tres univalentes B resultan 0,31, 0,66, y 0,03, 

respectivamente. Los tipos de trivalentes posibles fueron: lineal, en sarten y en 

Y, con frecuencias medias (k ES.) de 0,80k0,003, 0,13k0,02, y 0,07+0,01, 

respectivamente, siendo el tipo lineal el mhs frecuente en todos 10s individuos 

(Figuras 13 y 24, pags. 96 y 116; Tabla 15, phg. 99). 

Tal como fue descripto anteriorrnente para 10s hibridos E y sus controles, 

el trivalente en metafase I se utjica por lo general, en la placa, segregando 28 a 

uno de 10s polos y 1B a otro en anafase I. Cuando 10s tres Bs forman un 



bivalente y un univalente, el bivalente B se ubica en la placa y el univalente 

permanece fuera de placa en metafase I. En anafase I, el bivalente 6 segrega 

un B a cada polo, mientras que por lo general el univalente migra a uno de 

ellos, integrandose a uno de 10s nudeas en formaci6n o permaneciendo como 

un micronucleo en telofase I (Figuras 25 y 26, p8gs. 1 17 y 1 18). 

En 10s 6 controles, las frecuencias observadas de univalentes B 

rezagados y dividiendose ecuacionalmente en anafase I resultaron bajas: de 

0,00 a 0,05 y, de 0,00 a 0,03, respectivamente. La frecuencia de micronucleos 

observada en telofase I - diada fue tambibn baja variando de 0,07 a 0,28 

(Figura 26 Dl pBg. 118). Durante la meiosis II, la frecuencia de micron~jcleos 

observada en telofase I1 - tetrada vari6 de 0,02 a 0,10 (Tabla 15, pag. 99). 

En 10s 2 hibridos F, las frecuencias observadas de univalentes B 

rezagados y dividiendose ecuacionalmente en anafase I tambi6n fueron bajas: 

0,02 y 0,00, respectivamente. La frecuencia de micronucleos observada en 

telofase I - diada varid de 0,18 a 0,07 (Figura 26 Dl pBg. 118). Durante la 

meiosis 11, la perdida de 10s B fue baja; la frecuencia de micronucleos observada 

en telofase II - tetrada vario entre 0,02 y 0,04 (Tabla 15, pag. 99). 

A1 mismo tiempo se evalu6 la frecuencia de bivalentes abiertos en 10s A, 

la que sera analizada mas adelante. 



Analisis mei6tico de individuos con OB 

Con la finalidad de obtener controles con OB, se realizaron cruzamientos 

OB x OB intra e interraciales. El analisis se realizd en: a) 2 individuos con OB 

obtenidos a partir de un cruzamiento intrarracial en la raza Pisingallo, b) 3 

individuos con OB obtenidos a partir de un cruzamiento intrarracial en la raza 

Amarillo chico, c) 3 individuos con OB obtenidos a partir de un cruzamiento 

interracial entre un progenitor femenino de la raza Amarillo chico y un progenitor 

masculino de Pisingallo, y d) 3 individuos con OB obtenidos mediante un 

cruzamiento interracial reciproco. 

Tabla 16. Comportamiento m e i 6 t i  de individuos con OB en 10s hlbridos y los 
respectivos controles intrarraciales. * Los nlSmeros que se repiten en la pn'mera 

columna corresponden a un mismo individuo. 



En el analisis del comportamiento mei6tico de individuos con OB se 

tuvieron en cuenta: 1) la frecuencia de micronlicleos en telofase I - diada (se 

analizaron entre 60 y 138 dlulas); 2) la frecuencia de micronucleos en telofase 

II - tbtrada (se analizaron entre 56 y 184 dlulas). Los valores obtenidos son 

analizados m8s adelante (Tabla 16, p4g. 1 02). 

Frecuencia de quiasmas 

Frecuencia de quiasmas de 10s cromosomas B y A 

A 10s efectos de evaluar la frecuencia de quiasmas de 10s cromosomas 

B, se considera la frecuencia de trivalentes (1-frec.de al menos 1 univalente B). 

La frecuencia de trivalentes B en 10s individuos con 38 puede considerarse 

como una medida indicativa de su frecuencia de quiasmas. La frecuencia media 

minima de quiasmas se calcula como: frecuencia de trivalentes X 2 quiasmas + 

frecuencia de bivalentes X 1 quiasma. Esta frecuencia corregida de quiasmas 

de 10s 38 se correlacion6 significativamente con la frecuencia corregida de 

trivalentes B (r =0,98775; p< 0,00001) (Figura 14, pBg. 104). La correction 

aplicada a 10s valores de frecuencia correpondi6 a la de Christiansen et.al 

(1 976). 

Entre 10s individuos de la raza Amarillo chico (controles de 10s hibridos E) 

la frecuencia corregida de trivalentes B se encuentra correlacionada 

negativamente con la frecuencia media corregida de bivalentes A abiertos (r =- 



0,9479, p=0,0019), de tal manera que, en 10s individuos analizados, la 

frecuencia de quiasmas de 10s cromosomas B disminuye a medida que 

aumenta la media de bivalentes A abiertos (a medida que disminuyen 10s 

quiasmas de 10s cromosomas A) (Figura 15, pdg. 105). 
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Figura 14. Correlacidn entre la frecuencia minima de quiasmas de 10s B y la 
frecuencia de Ill B en PisingalJo, Am. chico e hlbridos E y F. 

En 10s individuos de la raza Pisingallo (controles de 10s hibridos E)  no se 

encontr6 una correlaci6n significativa entre la frecuencia de trivalentes B y la 

frecuencia de quiasmas de 10s A (r =-0,5824, p=0,1227). No obstante, fue 

posible distinguir una tendencia en la disminuci6n de la frecuencia de trivalentes 

B a medida que aumenta la frecuencia de bivalentes A abiertos (1 7, pAg. 108). 



Figura 16. Relaciones entre la frecuenaa de trivalentes B de las razas Amarillo chico y 
Pisingallo y la frecuencia media de bivalentes A abiertos. 

Frecuencia de apareamiento de 10s cromosomas B, origen racial y dosis 

A 10s efectos de analizar la frecuencia de univalentes 8 en individuos con 

2 y 38, se consider6 la frecuencia de apareamiento como: la frecuencia de 

bivalentes B en individuos con 2B y la frecuencia de trivalentes en individuos 

con 3B (es decir, frec. apareamiento = 1 - ft-ec.de al menos 1 univalente B). Se 

analizo la frecuencia de apareamiento entre 10s cromosomas B en 10s diferentes 

hibridos y controles con respecto al origen racial de 10s B y su dosis (28 y 38) 

(Figuras 22 y 24, pags. 1 14 y 1 16). 



De esta manera, se analizd la frecuencia de apareamiento (corregida) de 

10s B provenientes de la raza Pisingallo (controles e hibridos C -con 2B-, y s6lo 

10s controles E -con 38-) y la frecuencia de apareamiento de 10s B de la raza 

Amarillo chico (controles e hibridos D -2B-, y s61o 10s controles F -3B-). En la 

Tabla 17 (pPg. 106) se muestran las frecuencias medias de apareamiento para 

2B y 38 provenientes de ambas razas. La frecuencia de apareamiento de 2 y 

3B provenientes de Pisingallo result6 significativamente mayor que la 

observada en Amarillo chico (F=6,319, p=0,0194) (Figura 16, pPg. 107; Tabla 

17, pPg. 106). La interacci6n entre dosis y origen racial de 10s B result6 

significativa (F=5,367, p=0,0298), indicando que 10s B de la raza Amarillo chico 

poseen una frecuencia de apareamiento menor para la dosis 38 que para 2B. 

(Figuras 16, 22 y 24, pags 107, 1 14 y 1 16; Tabla 17, pPg. 106). 

Tabla 17. Frecuencias medias de apareamiento de 10s B respecto 
de sus dosis y su oiigen racial. 



Bs de Pisingallo 
Bs de Am.chico 

Figura 16. Fmcuencia de apareamiento de los B 
respecto de su dosis y su origen racial. 

ReJaci6n entre la Mrdida mei6tica y la raza de 10s portadores 

Se llev6 a cabo el anirlisis de la frecuencia (corregida) de micronucleos 

en tWase 1 -diada respecto de la 606js de Bs y el origsn racial de los 

individuos, mediante un ANOVA. La frecuencia media de micronucleos result6 

significativamente mayor en los individuos de la raza Amarillo chic0 (O, 133) que 

en 10s de la raza Pisingallo (0,031) (F=3,9029, p=0,0266). La frecuencia media 

de micronlicleos, considerando todos los hibridos (A, B, C, D, E y F), result6 

.iokrmedis (O,.067) .respecto ,de .la$ .frecugncias .medias de ambas .razas, aunqug 



no difiri6 significativamente de ninguna de ellas (Figuras 17 y 21 A, pags. 108 y 

113; Tabla 18, pag. 108). 

Tabla 18. Frecuencia de micronBdeos en Tldlada respecto de las w a s  Am. chico, 
Pisingallo e hibridos con distinta dosis de cromosomas 0. 

Figun 17. Frecuenda de micronQckos en Tldiada respecto de las razas Pisngallo, 
Amarillo chico, hlbridos interradales y la dosis de cromosomas 6. 



Relaci6n entre la perdida meibtica de 10s cromosomas B y su dosis 

Se determino la frecuencia de micronucleos respecto de la dosis de 

cromosomas B en individuos de la raza Amarillo chico (controles de Am. chico 

con OB**, controles de 10s hibridos B -con 1 B-, controles de 10s hibridos D -con 

28-, controles de 10s hibridos F -con 384. La frecuencia de micron~cleos de 10s 

individuos con diferentes dosis de 6s result6 significativamente diferente 

(F=3,5699, p =0,0396) (Figuras 21 A, phg. 1 13). La frecuencia de micron~~cleos 

en 10s individuos con 1 B y 3B presentaron una mayor tendencia a la formacion 

de micronucleos en telofase I - diada, que 10s individuos con OB y 28 (Figura 

17, pbg. 108; Tablas 16 y 18, phgs. 102 y 108). 

Los resultados de estos controles se encuentran en la Tabla 16 (pBg. 102). 



Figura 18. A) Paquitene, univalente B (Pising,). B) Diacinesis, 
univalente B (Pising.). La barra mide 10pm. 



Figura 19. A) Metafase I, univalente B fuera de placa (Pising.). B) Anafase I 
temprana, univalente B migrando a un polo (Pising.). C) Anafase I, univalente B 

en un polo (Pising.). D) Telofase I, cromosoma B integrdndose (Pising.). 
La barn mide 10pm. 



Figura 20. A) Anafase I, univalente B rezagado y dividibndose (Am.chico). B) Anafase 
I, univalekte B dividido ecuacionalmente (Am.chico). C) Telofase I, univalente B 

dividido ecuacionalmente (Am.chico). D) Telofase I, univalente B rezagado 
(Am.chico). La barn mide 10pm. 



Figura 21. A) Telofase I, micronucleo (Am.chico). B) Diada en metafase It, dos 
cromhtidas B fuera de la placa (Am.chico). C) Diada en telofase II con un 
micronucleo (Pising.). D) Diada en telofase II con sendos micronricleos 

(Am.chico). La barra mide 1Opm. 



Figura 22. A) Diacinesis, bivalente B cerrado (Pising.). B) y C)  Diacinesis, bivalente B 
abierto (Pising.). D) Diacinesis, 2 univalentes B (Pising.). La barra mide 1 Opm. 
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FDgura 24. A) Paquitene, trivalente B (Am.chico). B) Paquitene, bivalente B y 
univalente B (Am.chico). C) Diplotene-diacinesis, trivalente B lineal (Arn.chico). D) 
Diacinesis, trivalente B "en Y' (Am.chico). E) Diacinesis, bivalente B y univalente B 
(Am.chico). F) Diplotene-diacinesis, tres univalentes B (Am.chico). La barra mide 

10pm. 
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T A M  DE TRANSMISI~N DE LOS CROMOSOMAS B 

Estabilidad somhtica 

La tasa de transmision de 10s cromosomas B en la descendencia de 10s 

cnrzamientos OBxlB (Go) no fue afectada por la posible Mrdida en las mitosis de 

la linea somatica o de la germinal. El recuento del numero de cromosomas B en 

las 6lulas madres de las microsporas coincidi6 en todos 10s casos con el nljmero 

determinado previamente en el meristema de la raiz primaria del mismo individuo, 

corroborandose en esta poblaci6n la estabilidad mit6tica de 10s B, tat como fue 

hallado en maiz por Alfenito & Birchler (1990). 

Tasa de transmisi6n en Go 

Los recuentos cromos5micos de la descendencia Go de 10s cruzamientos 

OBxl B revelaron la ocurrencia de no-disyunci6n de 10s B en la segunda mitosis del 

polen, en mas del 99% de 10s caws, es decir, la descendencia present6 en su 

inmensa mayoria OB y 2B (Tabla 1, pag. 67). Por lo tanto, la tasa de transmision 

masculina casi no se encuentra afectada por la escasa ocurrencia de disyunci6n 

normal del B en la segunda.mitosis del grano de polen. 

La tasa de transmisi6n esperada en la descendencia Go de 10s 

cruzamientos OBxlB es 0,5, en el caw de existir solamente supresi6n de la 

p6rdida mei6tica y no-disyunci6n del B durante la segunda mitosis del grano de 



polen. Sin embargo en la tabla 1 (phg. 67) se presentaron casos en 10s que las 

tasas son mayores a las esperadas (0,98, por ejemplo). Esto implicaria una alta 

probabilidad de fecundacidn por el nlicleo espermatico portador de 10s dos B, 

resultantes de la no-disyuncidn, debida al fendmeno de fecundacion preferencial. 

Los casos en 10s que las tasas de transmisidn fueron menores que las esperadas 

(0,17, por ejemplo), indicarian una tendencia a la Mrdida del cromosoma B, debida 

a una baja probabilidad de fecundacidn por el nucleo esperrnatico portador de 10s 

dos B (resultantes de la no-disyuncidn). 

Tasa de transmisidn en GI y Gz 

Las progenies GI obtenidas a partir de 10s cruzamientos OBx2B en 10s 

grupos de alta y baja transmisidn seleccionados en la generacidn parental Go, 

presentaron tasas medias de transmisi6n masculina significativamente diferentes 

entre si: TL=0,65 y Ttb=0,41, respectivamente (Tablas 2 y 3, p6gs. 69 y 70). Esto 

demostraria un progreso seledivo en Go para el grupo seleccionado para alta y 

baja tasa de transmisidn de 10s cromosomas B, indicando la existencia de un 

componente genetico en la variation hallada en Go. Por lo tanto, la transmisidn 

masculina de 10s cromosomas B a la descendencia estaria afectada por el 

genotipo de 10s progenitores (Figura 9, pAg. 73). 

Los resultados obtenidos durante la segunda generacidn de selection (Gz) 

indicaron que se mantuvieron las diferencias significativas en las tasas de 

transmisidn entre 10s grupos de alta y baja tasa de transmisidn. Los promedios de 



la tasa de transmision obtenidos fueron Tta=0,68 para la descendencia de 10s 

cnrzamientos realizados dentm del grupo seleccionado para alta Tt y Ttb=0,48 para 

la descendencia de 10s realizados dentro del gnrpo de baja Tt (Figura 9, pag. 73; 

Tablas 4 y 5, pags. 71 y 72). 

Meiosis 

Una vez demostrada la existencia de control gen6tico de la tasa de 

transmisibn de 10s B, se plant& la siguiente pregunta: Actlian estos genes 

modificando el comportamiento de 10s B en la meiosis, provocando una mayor 

Nrdida meiotica en 10s individuos de baja tasa de transmision?. 

Los resultados del comportamiento meiotico de individuos con 1B de la 

poblacion de partida (VAV 6313) indican que su Nrdida es muy escasa. Los 

cromosomas B rezagados, o que sufren divisi6n ecuacional durante anafase I, o 

que no se integran en telofase I, terminarian perdiendose (Figura 20 y 21, phgs. 

1 12 y 1 13). Las frecuencias de estos eventos nunca superb el 3%; la frecuencia de 

micronOdeos en TI - diadas y TI1 - t6trada van& de 0 a 8%. Estos valores no se 

encontraron asociados con 10s de la tasa de transmision de 10s individuos 

estudiados. Por lo tanto, la amplia variacidn de la tasa de transmision dentro del 

grupo de individuos de esta poblaci6n no puede justificarse aduciendo la Mrdida 

meiotica de 10s univalentes B. Estos resultados estan de acuerdo con 10s hallados 

por Powers y Dhal(1937) y Randolph (1 941). La presencia de genes en 10s B de 

esta poblacion suprimiria la Nrdida de estos cromosomas en la meiosis cuando se 



encuentran como univalentes, tal como lo determinaran Carlson y Roseman (1992) 

en su material. 

El comportamiento mei6tico de 28 en individuos seleccionados para aha y 

baja tasa de transmision mostri, regularidad. En general, 10s 2B forrnan un 

bivalente en la profase I, el que se ubica en la placa de la metafase I (Figura 22, 

pAg. 114). Pudo observarse una mayor tendencia a la presencia de 2 univalentes 

B en 10s individuos seleccionados para baja tasa de transmision. Sin embargo, 

esta mayor frecuencia media de univalentes en el grupo de baja Tt (10,7%) 

respecto de la del grupo de alta Tt (3,3%), no result0 estadisticamente significativa. 

Esta tendencia no alcanza para explicar las diferencias de tasas de transmisi6n 

encontradas en Gi y G2, poque: 1) los univalentes B no se pierden durante la 

meiosis, tal como fue determinado analizando el comportamiento meiotico de 

individuos portadores de 1B. Si se pretendiera explicar la variaci6n hallada en las 

tasas de transmision sobre la base de la diferencia de frecuencia de univalentes, 

deberian perderse phcticamente el 100% de los univalentes; 2) la frecuencia de 

micron~jcleos registrada en telofase Idiada y telofase Il-t6trada fue escasa, y no se 

encontri, asociada a una mayor frecuencia de univalentes B, ni a una menor tasa 

de transmision. 

Por otro lado, la frecuencia de individuos portadores de 4B en el grupo de 

baja Tt fue 0% en GI (313 individuos), 0,4% en G2 (259 individuos) y 0,7% (142 

individuos) en Gg; mientras la frecuencia de individuos portadores de 4B en el 

grupo de alta Tt fue 1,7% en GI (412 individuos), 1,2% en G2 (246 individuos) y 0% 



en G3 (126 individuos) (Tablas 2, 3, 4, 5, 6 y 7, pbgs. 69, 70, 71, 72, 74 y 75). La 

presencia de individuos con 4B en la progenie de un cruzamiento OBx2B es posible 

s6lo cuando hay migraci6n conjunta de dos univalentes B hacia el mismo polo en 

anafase I. La escasa frecuencia de individuos con 48 en estas progenies indict5 un 

elevado grado de disyuncion normal de los B en anafase I. 

Estos resultados descartan la posibilidad que los genes que afectan la tasa 

de transmision esten actuando sobre el comportamiento meiotico de los B. Por otro 

lado, recientemente pudo determinarse en centeno que 10s genes que controlan la 

tasa de transmision de 10s B en la poblaciones actuan sobre su comportamiento 

meiotico. La diferencia en la tasa de transmisi6n entre 10s individuos con 2B de las 

lineas de alta y baja se debe a una capacidad diferencial en forrnar uni- o 

bivalentes en metafase I. Cuando 10s B se presentan como dos univalentes, &lo 

en el 20% de 10s granos de polen se observan cromosomas B, siendo eliminados 

como micronucleos en el 80% restante (Jimenez et al., en prensa). 

Tasa de transmisi6n en G3 

Las progenies G3 obtenidas a partir de 10s cruzamientos OB(alta)>QB(alta), 

presentaron tasas media de transmisidn masculina significativamente mayores a 

las obtenidas a partir de cruzamientos OB(baja)x2B(baja) (p=0.01993): T&,=0,71 y 

T&=0,48, respectivamente (Tabla 10, pbg. 77). De esta manera, 10s grupos de alta 



y baja tasa de transmision permanecieron significativamente diferenciados 

respecto de su tasa de transmision hasta la tercera generacidn de selection. 

Si se descarta que el control genaico de la tasa de transmision masculina 

se extienda al comportamiento mei6tico de 10s B, existen otras dos hip6tesis 

alternativas: 1) la acci6n de estos genes sobre la fecundation preferencial afectan 

la frecuencia con la que el nljdeo portador de 10s dos B (resultantes de la no- 

disyunci6n en la segunda mitosis del polen) fecunda la &sfera; 2) varia la 

capacidad del receptor femenino para "aceptar" el nlicleo espermatico portador de 

10s 2B. 

La tasa media de transmision (Tt) obtenida de 10s cruzamientos OB(alta) x 

2B(alta) y OB(alta) x 2B(baja) result6 significativamente mayor que la Tt de 10s 

cruzamientos OB(baja) x 2B(baja) y OB(baja) x 2B(alta) (F= 25.595, 

p<0,0001).(Tabla 10, pag. 77). Estos hechos indican que 10s genes que controlan 

la transmisi6n masculina de 10s B no actljan confiriendo al nucleo espermatico 

portador de 10s 28 mayor capacidad para fecundar a la &sfera. Los resultados 

demuestran que dichos genes regulan la frecuencia con la que el receptor 

femenino sin Bs es fecundado por el nucleo espematico con Bs (Figura 10, pag. 

78; Tabla 10, pag. 77). 

Segun Carlson (1986) 10s mecanismos de fecundaci6n preferencial se 

entienden de modo parcial. Estos no se deben a una migracion de 10s B hacia un 



polo especifico durante la nodisyuncibn, ni a una orientacion determinada de 10s 

nucleos espermaticos con y sin Bs dentro del tubo polinico durante su gerrninacidn 

(Shi et al., 1996). Los mecanismos actljan confiriendo al nljcleo espermatico con 

cromosomas B cierta ventaja competitiva durante la fecundadon. La naturaleza de 

esta ventaja es desconocida. No obstante, Carlson (1969) enconttd una linea de 

maiz que a1 ser utilizada como progenitor femenino bloquea la fecundacion 

preferencial, y postulo que este efedo podria deberse a la presencia de un alelo 

recesivo simple. 

Los resultados obtenidos de 10s cuatro tipos de cruzamientos indican que, 

dentro de la poblacidn estudiada (VAV 6313), la planta receptors del polen es la 

que establece la frecuencia con la que el nljcleo espermatico portador de 10s 2B 

fecunda a la oosfera. Ademas, por la manera en que se realizaron 10s 

cruzamientos (OBx2B) el progenitor femenino no posee 6s y, puede concluirse que 

10s genes que controlan la tasa de transmisidn masculina se encuentran en 10s A 

Si estos genes se hubieran encontrados en 10s B, la tasa de transmisidn hubiera 

dependido del grupo (alta o baja Tt) al que perteneciera el progenitor masculine 

con 2B, y hubiera resultado independiente del progenitor femenino. Los resultados 

obtenidos a partir de 10s cnrzamientos OB(alta) x 2B(alta) (Tt) y OB(baja) x 2B(alta) 

(Tt), son similares a los descn'ptos por Carlson en 1969. Sin embargo, esos dos 

t ips  de cruzamientos no son suficientes por si solos para comprender la 

naturaleza de la fecundadon prefencial. 



Por otro lado, la tasa de transmisi6n en centeno se encuentra modificada 

por genes que regulan la capacidad de 10s B para formar univalentes. En 10s 

individuos de la linea de alta transmisi6n la frecuencia de forrnacidn de bivalentes 

es superior a la de 10s individuos de baja transmisibn. Este hecho determina la 

Mrdida o conservation de 10s B durante la meiosis. Estos genes se encuentran 

localizados en 10s cromosomas B; por lo tanto, 10s polimorfismos para cromosomas 

B en centeno se encontrarian principalmente controlados por estos mismos 

mmosomas (Jimenez et al., 1995, y en prensa). 

En Pseudococcus affinis, 10s cromosomas B reducen la aptitud de 10s 

individuos portadores, logrando mantenerse en la poblacion por el impulso 

mei6tico. Sin embargo, en las poblaciones naturales existen genes (TRGs) 

localizados en el complemento cromos6mico esthndar (A) que reducen la 

transmision (Nur and Brett, 1988). En MymeIeotettix fue tambi6n determinada la 

presencia de un gen modificador que reduce en las hembras el impulso meiotico 

de 10s B como se comprueba en la descendencia (Shaw and Hewitt, 1985 Shaw et 

al., 1985). En cambio, 10s resultados obtenidos en el presente estudio indican que 

si bien la tasa de transmision de 10s cromosomas B tambi6n se encuentra afectada 

por el genotipo de 10s A, 6stos no reducen la tasa de transmision, sin0 que la 

aumentan. 

Existen dos posibles razones, seglin Carlson (1 978, 1986), que explicarian 

la fecundacion preferencial: 1) un efedo propio de la region proximal de 10s B, 2) 



una ventaja no especifica conferida a la dlula espermbtica por la presencia de 

cromatina extra. De acuerdo con estos resultados, puede agregarse como tercera 

hiwtesis: Una mayor tendencia a "aceptar" 10s 28 por parte del progenitor 

femenino. 

La tasa de transmision dentro del grupo de alta transmision en GI y G2, y en 

10s cruzamientos alta x alta y alta x baja en G3, h e  significativamente mayor a la 

mendeliana (0,s). Por otro lado, la tasa de transmision en el grupo de baja Tt en Gz 

,y en 10s cruzamientos baja Tt x baja Tt y baja Tt x alta Tt en G3, no result6 

significativamente diferente a la mendeliana (0,5), excepto para el grupo de baja Tt 

en GI, donde fue inferior. De acuerdo con esto, algunos genotipos (genes pro-B) 

aumentan la frecuencia de fecundadon por el n6deo portador de 10s B, mientras 

que esto no ocurre en otros (genes anti-B), produci6ndose una fecundadon al azar 

con una tasa de transmision de 0,s. Sin embargo, hasta el momento se desconoce 

la frecuencia con la que una &sfera con 1B o mbs Bs "acepta" al nljcleo 

esperrnhtico portador de cromosomas B. 



COMPORTAMIENTO MEI~TICO DE LOS CROMOSOMAS B 

Frecuenda de quiasmas 

Relaci6n con la frecuencia de quiasmas de los cromosomas A 

La frecuencia de quiasmas de 10s B fue evaluada mediante la frecuencia de 

formation de un trivalente en individuos con 38. Los cromosomas B de la raza 

Amarillo chico presentamn una relaci6n positiva entre la frecuencia de quiasmas 

de 10s B y la frecuencia de quiasmas de 10s cmmosomas A (medida como la 

frecuencia media de bivalentes A abiertos). Es decir, la frecuencia de quiasmas de 

10s B disminuye a medida que aumenta la frecuencia de bivalentes A abiertos. Por 

otro lado, la frecuencia de quiasmas de 10s cromosomas B de la raza Pisingallo no 

muestra una relacion evidente con la frecuencia de quiasmas de 10s cmmosomas 

A (Figura 15, pag. 105). 

Frecuencia de apareamiento, dosis y origen racial 

La frecuencia de univalentes B en individuos con 2B y 3B se evaluo 

mediante la frecuencia de apareamiento considerada como: la frecuencia de 

bivalentes B en individuos con 28, y la frecuencia de trivalentes en individuos 

con 38 (es decir, frec. apareamiento = 1 - frec.de a1 menos 1 univalente B). La 

frecuencia de apareamiento de 10s 38 provenientes de Pisingallo result6 

significativamente mayor que la observada en Amarillo chico (Figura 16, pag. 

107; Tabla 17, pag. 106). Por otro lado, pudo determinarse que 10s B de la raza 



Amarillo chico poseen una frecuencia de apareamiento menor para la dosis 3B 

que para la dosis 2B. (Figuras 16, 22 y 24, phgs 107, 114 y 116; Tabla 17, pag. 

1 06). 

PBrdida meibtica 

Causas 

La frecuencia de micronlicleos en 10s individuos controles intrarraciales e 

hibridos sin cromosomas B (OB) es muy pequeila cuando se compara con 10s 

individuos que poseen cromosomas B. Por lo tanto, la presencia de micronucleos 

solo puede ser atribuida a 10s cromosomas B (Figura 17, Ngs. 108). De acuerdo 

con esto, la frecuencia de micronlicleos en telofase I - diada es una medida 

representativa para evaluar la Mrdida meiotica de 10s wmosomas B. Los 

cromosomas Bs se pierden en la meiosis solo cuando se encuentran como 

univalentes. Esta p6rdida se debe a tres razones principales: 1) el univalente B se 

divide ecuacionalmente en anafase 1; 2) el univalente B permanece rezagado en 

anafase I ; 3) el univalente B migra a un polo, pero no se integra a ninguno de 10s 

nlicleos formados en telofase I. 

La presencia de un micronudeo en telofase II - t6trada corresponderia al 

univalente B que no se integr6 en telofase I, permaneciendo como mimnucleo 

hasta el final de la meiosis II (Figura 21 C, p6g. 113). Por otm lado, cuando el 

univalente se divide ecuacionalmente, las wmdtidas resultantes permanecen 

fuera de la placa en metafase II, y terrninan por perderse en telofase II - tbtrada, 



quedando excluidas de 10s nljcleos resultantes y formando dos micronljcleos 

(Figura 21 B y D, pag. 113). 

Relaci6n con la dosis 

Los resultados indican que 10s cromosomas B de 10s individuos de la raza 

Amarillo chico se pierden con mayor frecuencia cuando se encuentran en simple 

dosis (Figuras 20 y 21, pags 1 12 y 1 13). En cambio cuando 10s B se encuentran en 

dosis superiores a IB, pueden aparearse y segregar correctamente durante 

anafase I, integdndose de esta manera a 10s nljdeos resultantes en telofase I. 

En 10s individuos con dos Bs, la frecuencia de micronucleos en telofase I- 

diada fue escasa en 10s todos 10s individuos hibridos y controles intrarraciales de 

Amarillo chico y Pisingallo. Los individuos con 3B de la raza Amarillo chico 

presentan una mayor tendencia a la Mrdida meidtica, aunque las diferencias no 

resultaron significativas (Figura 17, Mgs. 108). Este aumento se debe a que la 

muencia de apareamiento de 10s B es significativamente menor en individuos con 

3B que en individuos con 2B. Por lo tanto, la p6rdida mei6tica es mayor a medida 

que aumenta el nljmero de univalentes B (Figura 16, phg. 107). 

Relaci6n con la raza de 10s individuos portadores 

La Mrdida meidtica de 10s cromosomas B fue significativamente mayor en 

10s individuos de la raza Amarillo chico que en 10s de la raza Pisingallo. En general, 



la frecuencia de micronlicleos en 10s hibridos fue intermedia respecto de las dos 

razas (Figura 17, pdg. 108; Tabla 18, phg. 108). 

La raza Pisingallo posee escasa Nrdida meiotica, tal como pudo 

observarse en 10s controles intrarraciales de tipo B portadores de 1B, y en 10s 

resultados del comportamiento meiotico en individuos con 1 B con diferente tasa de 

transmision (Tabla 11, pdg. 79). La Nrdida meibtica en individuos hibridos de tipo 

B (1B) (Tabla 13, pdg. 87) fue tan elevada como la de 10s individuos controles A 

(raza Amarillo chico), de 0,05 a 0,54 y de 0,11 a 0,39, respectivamente. Estos 

hibridos portan un cromosoma B proveniente de la raza Pisingallo transmitido por 

via matema, de tal manera que el citoplasma tambi6n pertenece a la misma raza. 

Por lo tanto, resulta poco probable que la elevada frecuencia de micronucleos en 

telofase I - diada en 10s individuos de la raza Amarillo chico se encuentre asociada 

a 10s cromosomas B o a alglin efecto del citoplasma de Amarillo chico. 

La mayor p6rdida meiotica del univalente B podria deberse a la presencia 

de genes en 10s cromosomas A de 10s individuos de la raza Amarillo chico , que no 

se encontrarian en 10s individuos de raza Pisingallo. Estos genes podrian haberse 

transmitido al hibrido B, provocando una mayor Nrdida meiotica del univalente B 

proveniente de la raza Pisingallo. La presencia de tales genes en 10s individuos 

iunto con una menor frecuencia de apareamiento de 10s cromosomas en dosis 3B, 

explicarian la mayor Mrdida meiotica registrada en la raza Amarillo chico. 



CONCLUSIONES 



Las condusiones obtenidas a partir de 10s estudios sobre el comportamiento: 

meidtico de 10s cromosomas B en las razas Amarilo chico y Pisingallo se pueden 

resumir en 10s siguientes puntos: 

4 E! aumenta de 1s kewencia de quiasrnas de !as ~wrnos=rnas B en individuas 

con 3B se relaciona positivamente con la de 10s cromosomas A en Amarillo chico, 

siendo la frecuencia de quiasmas de 10s B menor en Amarilo chico que en 

Pisingallo. 

4 L= Wrdida mei6tica es maya: en 135 individuos de Arnafi!!~ chi= que en !as 

de Pisingallo. 

En fos indkiduos cfe Am3,77!0 chix la n A d i A e  ma; '+;ma A s  Ine m-mnenmee R 
PI uluo I I lr.10~1- uu IWQ clt c I 1-1 I loo u 

es mayor para individuos con 1B y 38 que en 10s individuos con 2B, debido a la 

elevada frecuencia de apareamiento de 10s 2B. 

En la poblacidn estudiada de la raza Amarilo chico es posible proponer la 

existencia de genes en 10s cromosomas A que podrian deterrninar una mayor 

frecuencia de Nrdida mei6tica de 10s univalentes B (genes anti-B), tal como lo 

sugieren 10s resultados meidticos obtenidos en 10s individuos con 1 B y en 10s 

hibridos interradales obtenidos entre esta raza y Pisingallo. Estos genes en la 

poblacidn estudiada podrian jugar un papel importante en la regulacidn de la 

frecuencias de individuos con Bs. 



Las conclusiones obtenidas a partir de 10s estudios sobre la tasa de 

transmisibn masculina de 10s cromosomas B en la poblacion VAV 6313 de la raza 

Pisingallo se pueden resumir en 10s siguientes puntos: 

Mste una ampIia vaiad6:: de !a Tt maswlina de !os B dentm de !a 

poblacidn estudiada. En todos 10s cruzamientos OB x 1B 6 2B realizados 10s B 

sufren no-disyuncion en la segunda mitosis del polen, casi sin excepcion. 

4 n i m h o  YIV1 \ ro r io r r i i rn  IuVIVI I ea OV A a h a  UV- o I 13 existencia de GR pc!imdifismo para genes f;ue 

controlan la tasa de transmision. 

LGS genes que mntmIan !a ?as= de tmnsmisi6n de 19s B no adOan sobe e! 

comportamiento meiotico de 10s B. 

Estos genes se enwentran en !os cromcscmas de! mmp!emen?o regular 

4 Esbs genes ad;lan sobre !a fmxencia con 13 que e! receptor femenino m n  

OB "acepta" al nllcleo espermatim portador de dos B. 

A partir de estos resultados, es interesante destacar el hecho de que las 

frecuencias en 10s polimorfismos num6ricos para cromosomas B no serian 



mantenidas por 10s mismos B, sin0 que serian regulados por 10s genotipos A de las 

poblaciones. 

Rosato et al. (1996) llevaron a cabo el analisis de la transmision femenina 

de 10s cromosomas B en la generadon Go obtenida mediante cruzamientos 1 BxOB, 

y en las progenies GI y Gz, obtenidas por seleccidn de las plantas de menor y 

mayor tasa de transmision. Los resultados indicaron tambien la existencia de un 

control gen6tico para la tasa de transmision femenina de 10s B. Por lo tanto, queda 

demostrada la existencia de genes que afectan la tasa de transmision de 10s 

cromosomas B, tanto por la via matema como por la via patema. Los mecanismos 

de impulso tales como la supresion de la Mrdida meiotica, y la no-disyuncidn en la 

segunda mitosis del polen serian suficientes para explicar el mantenimiento de 10s 

polimofismos de 10s B, pero no para explicar sus distintas frecuencias y 

distribuciones en las poblaciones. La frecuencia de 10s cromosomas B en las 

poblaciones podria estar relacionada con la frecuencia de estos genes en las 

poblaciones de las razas nativas de maiz. 

Al considerar la transmision de 10s B por las vias femenina y masculina al 

mismo tiempo dentro de la poblacidn se encontrd que: existen genotipos por el 

lado femenino que presentan tasa de transmisidn inferior a la mendeliana, y que 

tienden a perder 10s cromosomas B; mientras que por el lado masculine existen 

genotipos que detenninan una tasa de transmision superior a la mendeliana y que 

tienden a incrementar el nllmero de Bs. De esta manera, en la poblacion se 



combinaria la accion de dos fuerzas contrarias: genes anti-B (transmision 

femenina) y genes pro-B (transmisi6n masculina), para el mantenimiento de un 

polimorfismo numerico estable de los cromosomas B. 
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