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INTRODUCCION

El proceso evolutivo no seria posible sin la existencia de algln tipo de varia
cion hereditaria en el genomio de los individuos que diera lugar a la diversifica
cibn encomr_ada en las distintas formas de vida,

Estos cambios en el material hereditario se conocen como mutaciones, v pue
den afectar a uno o unos pocos nuclebdtidos de un gen (mutaciones génicas) o bien,
cambiar et nmero de cromosomas o el nUmero u ordenamiento de los genes en
fos mismos.

Entre estas Gltimas mutaciones nos vamos a referir a las translocaciones,
definidas como variaciones cromosomicas estructurales en que un blogque de ge
res cambia su localizacidn en los cromosomas, no suponiendo este hecho en ge
neral, ni pérdida ni ganancia de material hereditario,

Dentro de las translocaciones nos vamos a fijar en las reciprocas o inter-

cambios que son aquellas en que 2 cromesomas no homodlogos intercambian recl
procamente dos segmentos de igual o diferente tamario, siendo ambos productos

de translocacion monocéntricos,

1. - CAUSAS QUE PRODLCEN L A FORMACION DE TRANSLOCACIONE S

Pueden ocurrir espontaneamente o bien ser inducidas por medio de agentes
mutagénicos, pero el proceso por el que se forman no es conocido aungQue tales
intercambios tienen que ser causados por roturas en |os cromosomas © en sus
subunidades (les cromatidios).

Cada rotura produce 2 extremos que tienen varias alternativas:

‘1. Pueden quedar libres y, eventuaimente, perderse los segmentos cromgo

somicos acéntricos,

2. Reunidn inmediata o restitucidn de los extremos rotos en el mismo orden
previo a la rotura, con lo que no hay cambio en la estructura cromosbdmi
ca.

3. Los extremos rotos pueden unirse en diferente orden con los provinien-

tes de otra rotura, dando lugar al intercambio,



L.os mecanismos moleculares que impligquan estas roturas son desconocidos
hasta el momento,

Teniendo en cuenta e! mecanismo de formacidn de una translocacion recfpro
ca parece ldgico aceptar la opinidn generalizada de que los intercambios tienen
un origen monotilético, es decir, son sucesos Unicos, va que es practicamente
imposible que 2 cromosomas homblogoé se vean afectados al mismo tiempo y en el
mismo ldgar, y por tanto se introduciran en la poblacidn en sstado heterocigbtico,

Si la nueva ordenacion aparecida se transmite a la descendencia, en la po-
blacidn podran s:-xistir individuos:

- Homocigotos estructurales para la ordenacibtn original que |lamaremos de

ahora en a delante NN,

- Homocigotos estructurales para la ordenacibn transiocada, que (lamaremos

TT.

~ Heterocigotos estructurales para el intercambio que !lamaremos NT,

2. CONSECUENCIAS DE LA PRESENCIA DE UNA O MAS TRANSLOCACIONES

RECIPROCAS EN LOS INDIVIDUOS PORTADORES.

2. -1, REPERCUSIONES SOBRE EL. COMPORT AMIENTO DE LOS CROMOSOMAS

IMPLICADOS EN LA TRANSLOCACION.

El comportamiento mitdtico es normal tanto en homocigotos como heterocigo-
tos transiocados.

En el procesoc meibtico de los primeros tampoco hay variacion formandose
el nUmero de bivalentes que correspondan, pero en cambio los heterocigotos es~
tructurales presentan un comportamiento diferente,

E£n la meiosis de un heterocigoto para una translocacidn recibr;)ca, se puede
observar la aparicidon de una cruz en paquitena, resultante del apareamiento entre

los 4 cromosomas que intervienen en el intercambio: los 2 cromosomas con la or-

- .. ., 2 1
denacidn original ( 1 y 2) y los doscon |a ordenacidn translocada { 17 v 2 ).
1 R 2]
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Cuando el apareamiento es completo se pueden distinguir seis segmentos a-

pareados:

O vy P : son los brazos cromosémicos no translocados.

Ry S: son los segmentos translocados.,

T y U: son los segmentos compr andidos antre fos cenurdmer os y lus puntos de
translocacidon o intercambio,

L_os segmentos O, P, R, y S se llaman "apareantes" y los T y U se llaman
intersticiales" {(John y Lewis, 1,965),

Si el individuo es portador de mas de unha translocacidn, los heterocigotos
presentaran asociaciones cromosbmicas con mas de cuatro cromosomas implica-
dos o bien, mas de una asociacion de 4 cromosomas o una mezcia de ambas situa-
ciones.

El tipo de asociacidn presente en Metafase | dependera de la longitud del seg
mento translocado y del nUmero y posicion de los gquiasmas (figura 1), »

Si los segmentos translocados son muy pequefios, la probabilidad de aparea-
miento sers menor vy si lo hay, la probabilidad de que se formen quiasmas serj
también baja, observandose entonces en metafase | asociaciones de 2 cromosomas.,

Una vez formado el muitivalente, los cromosomas implicados coorientaran sus
centrbmeros dando lugar, en el caso de que [a coorientacidn sea concordante ( 2

cromosomas a cada polo) a dos tipos de configuraciones {Mc Clinct ock, 1,945):

Adyacente: dos centrbmeros contiguos en el multivalente van al mismo polo.
Alternada: dos centrdmeros situados alternadamente van al mismo polo,

Pudiendo ser a su vez cada una dedlas de:
Tipo I: quedan simétricos respecto a la placa ecuatorial centrdomeros homolbgos.
Tipo Il: En este caso los simétricos respeclo a la placa son los centrbmeros no

homologos.
H
LLos diferentes tipos de coorientacidn repercutiran en la segregacidn que se
produzca en Anafase | v en el tipo de productos meibdticos que se formen, lo que
afectara al ordenamiento cromosdomico y genotipo de la progenie, asi como a la
fertilidad del propio heterocigoto estructurat,

Sigdendo a John y LLewis, 1,965; si no se dan quiasmas en los segmentos in

P 4 . - .
tersticiales, las coorientaciones adyacente | y adyacente |i dan lugar a gametos



con duplicaciones y deleciones, geneticamente desequitibrados y por tanto invia-
bles,

En cambio las alternadas | y Il dan lugar a todos los gametos normales,

Si se dan quiasmas en los segmentos intersticiales, entonces la orientacidn
adyacente | da lugar al 50% de los gametos equilibrados 3l Tgual que ambas alter
nadas.

En cambio, la adyacente {] sigue dando gamet'os desequilibrados,

Por tanto si suponemos que las proporciones entre coorientacidn alternada
y adyacente es 1:1 (Jom y Lewis, 1,965; Sybenga, 1,972), los heterocigotos es-

tructurales tendran Onicamente el 50% de los gametos viables,

2. -2. PERDIDA DE LA FERTILIDAD

De todo lo dicho hasta ahora podemos deducir que los individuos portadore§
de una o mas translocaciones recfiprocas en homocigosis, generaimente, no tie-
nen por qué ver afectada su fertilidad.

En cambié, los heterocigotos veran reducida su fertilidad dependiendo de:

- NOUmero y posicion de los quiasmas en el multivalente,

- Coorientacion del mulitivaiente,

- NUumero de translocaciones,

Como ya se citdo anteriormante, se espera un descenso de la fertilidad del
50% en un heterocigoto para una transiecacidn recfproca, si suponemos que la
coorientacidon alternada aparece en el 50% de los casos.

Pero existen mecanismos restauradores de la fertilidad como el de la segre

gacidoh preferencial, en que |la frecuencia de multivalentes alternados aumenta

por encima del valor tedrico esperado.

. Especies en las que se han eocontrado valores de coorientacibdn alternada

proximos al 50% son: Pisum (HAkansson, 1,931 b), Allium cernuum (Levan, 1,939

Neurospora crassa (Mc Clintock, 1.945), Sorghum versicolor (Garber, 1,948),

maiz {Anderson et al, 1,955 a, b; Burnham, 1, 956), Tradescantia {Sax y Ande—

son, 1,933); Canna(Khoshodo y Mukherjee, 1, 966) y Festuca pratensis (Simonsen
1.975),




En otras especies predomina la coorientacion alternada como ocurre en
Campanula (Gairdner y Darlington, 1, 931; Darlington y Gairdner, 1,937}, Peripla
neta {Lewis y John, 1.957); Blaberus {John y Lewis, 1,959); Chrysantemun (Ra-
nay dain, 1,965); cebada (Smith, 1,941, Ekberg, 1, 969); Secale cereale (Munt-
zing y Prakken, 1,94); Akdik y MUntzing 1, 949; Thompson, 1,956; Lawrence,

1, 963; Sybenga, 1.968; Lacadena y Candela 1.977), y Secale kuprijanovii (Hris

hi et al, 1,960, 1,969},
Como caso {fmite en que la coorientacidn alternada se ha fijado totalmente en

el sistema genético se pueden ¢litar los géneros Qenothera y Rhoeo ( revisiones

de Cletand, 1,962; y 1,972, y Burnham, 1,962},

En general, a las especies que presentan una frecuencia de .Ia orientacion
alternada mayor de la esperada por -azar se las describe como ''preadaptadas!'!
para las translocaciones (Darlington, 1,939, 1,958; John y Lewis, 1,959),

Se ha observado que todas ellas presentan una serie de carbcteres citolbgi-
cos en comlin, como son: cromosomas de tamafio parecido, meta o submetacéntri-
cos y localizacion distal de los quiasmas o terminalizacion total de tos mismos
(Burnham, 1, 956),

Pero en otras especies, aln cumpliendose estos requisitos no se incrementa
la frecuencia de multivalentes alternados por lo que se deduce que estos caréacte
res siendo necesarios no son suficientes para producir una segregacidon dirigida,

Seglin varios autores (Dartington, 1.937; Burnham, 1,956; Lewis y Jobn,
1.957; Sybenga, !, 968) los factores que pueden influir en la orientacion de los
centromeros y que por consiguiente podrian desviar la proporcidn adyacente: al-
ternada de la 1:1 esperada por azar son:

~ Posicion del centrémero,

~ Tamso reiativo de los cromosomas y rigidez de los mismos. Las especiés cu

yos cromosomas sean pequefios o muy rigidos no tendran suficiente flexibili
dad para orientar de manera alternada.

-~ NUmero, posicidn y terminalizacion de los quiasmas. En general se puede

decir que a menor nimero de quiasmas en el multivalente mayor frecuencia
de disyuncidn. Igualmente, la localizacidn distal de los quiasmas favorece

la disyuncibn ya que evita la formaci bn de quiasmas intersticiales.



- Tamaio del multivalente, A mayor nUmero de cromosomas asociados, menor
frecuencia de disyuncibn.

- Caracteristicas citomorfolbdgicas de las translocaciones, referidos a:

- Simetria de la cruz en paquitena,

- L.ongitud de los segmentos translocados en relacidn uno con
otro y con el tamafo de los cromosomas,

- Localizacibn de los puntos de transfocacibn,

Se ha comprobado que cuando los segmentos intercambiados entre ccomoso-
mas No hombdlogos son de aproximadamente igual tamaifo y cuando el intercambio
es simétrico en oposicidn al asimétrico, la frecuencia de disyuncibn es mas ele-
vada {Revision de Re es y Sun, 1,965},

- Periodo de alargamiento cromosodmico en prometafase, Se ha comprobado

en mantidos (Hughes Schrader, 1,943 a, 1,950) y Orthoptera (Lewis y John,
1, 957) que cuando se produce este fendmeno se favorece la orientacion al
ternada, ya que parece ser que durante este perfodo, los centrbmeros son
capaces de reorientar, se terminailizan quiasmas y se tienden a igualar las
distancias intercentroméricas,

- Control genotipico: Thompson (1,.956) ¥ Lawrence (1, 958) encontraron di-

ferencias en la frecuencia de disyuncidon de 2 translocaciones distintas en
3 lineas de centeno, obtenidas por segregacidn en el primer caso y por se
leccion en el segundo de un cierto nGmero de genes gque actuan sobre este
caracter,

Mas tarde L.awrence {1.963) trabajando con diferentes familias de cen
teno en las que variaba la proporcidon de orientacidn aiternada, encuentra
una respuesta a la seleccidn para alta y baja frecuencia de disyuncibdn,

Bagandose en estos resultados concluye que existe un control genético
sobre la frecuencia de disyuncidn que probablemente actue sobre ta flexibi
lidad mecéanica de los cromosomas o ejerza un control directo sobre el com
portamiento del centrdomero ¢ ambas cosas a la vez,

Rees y Sun (1, 965) también demuestran trabajando en centeno, que exis
te un control ejercido por el genctipo, sobre la orientacidn de las asociacio

nes cromosomicas, En un trabajo posterior (1, 966) obtienen respuesta a la



N

seleccibdbn para alta y baja frecuencia de disyuncion,

3, EFECTO DE POSICION

Como las translocaciones reciprocas no suponen ni pérdida ni ganancia de
material cromosdmico, no producen en gerneral malformaciones fenotipicas‘a no
ser que se produzcan desequilibrios génicos.

Pero puede haber una variacion en la expresion de los genes por el hecho
de que cambien de posicidon dentro del comptemento cromosbdmico.

Ejemplos clasicos de este fenomeno son:

Efecto de posicion de tipo estable descrito en Drosophila por Ephrussi y
Sutton, 1, 944 y Miller, 1,954,

Efecto de posicidon de tipo variegado en Drosophila (Multer, 1,930} vy ratbn
(Lyon et al 1, 964; Russel, 1,963; Cattanach, 1,974) en que genes situados en zo
nas eucromdticas pueden pasar a ocupar un lugar cerca de zonas heterocromati-
cas, pudiendo producirse su represion.

Wilson (1.976) sugiere que las translocaciones pueden servir como mecanis—
mos para la creacidn de sistemas de interaccidn de genes no alélicos.

Al cambiar el orden de los genes en los cromosomas pueden crearse nuevas
relaciones entre ¢lios, que ocasionalmente pueden resultar en unos patrones alte
rados de la expresidbn génica (Bahn, 1.971; Wallace y Kass, 1,974), Estos cam-
bios serfan especiaimente importantes si afectaran a genes reguladores.

Segln John (1.976) en los cromosomas individuales los genes no constituyen
un conjunto tomado al azar del fondo genético, sino que pcr el contrario, la exis
tencia de bloques de genes correlacionados es mas bien un suceso general,

Entonces las propiedades de un gen cualquiera estarfan determinadas por los

efectos de otros loci que forman una asociacidn de ligamiento con &l,

4, VARIACION EN LOS GRUPQOS DE LIGAMIENTO.

En fos homocigotos estructurales, los genes situados an los segmentos trrans
locados no muestran ligamiento con los genes de los cromosomas en que estaban

situados originalmente, pero en cambio aparecen ligados a otros distintos.



En los heterocigotos estructurales, los genes situados en los cromosomas
no homblogos se comportan como ligados aunque estén en cromosomas fisicamen

te discontinuos {John y Lewis, 1,975),

2. 5, FORMACION DE SUPERGENES

Como consecuencia de las translocaciones se pueden obtener y mantener com
binaciones génicas adaptativas.

En ta zona comprendida entre los centromeros y los puntos de translocacidn
(segmentos intersticiales) la probabilidad de que ocurran scbrecruzamientos dis
minuira, siendo menor cuanto mas pequefio sea el segmento intersticial y en el
caso de que el multivalente cooriente alternadamente los gametos resultantes de
tales sobrecruzamientos son inviables. Por tanto, esa zona puede quedar preser
vada de la recombinacion génica constituyendo un bloque de genes que permanece
inalterado y si es adaptativo se transmite de generacidn en generacidn sin varia
cidn, constituyendo lo que Darlington y Matther (1, 949) {lamaron ''supergen',

Entonces la heterocigosis estructural puede dar lugar al mantenimiento de
una heterocigosis génica estable ligada a ella, pudiendo esta caracterfstica ser

impor tante en casos de autogamia o consanguinidad forzada.’

3. PERSPECTIVAS EVOLUTIVAS DE LAS TRANSLOCACIONES RECIPROCAS

3. 1-ORIGEN MONOFILETICO DE LAS TRANSLOCACIONE S,

Seglin White (1, 968) se puede aceptar la generalizacidon de que la mayoria de
las mutaciones puntuales tienen una tasa de recurrencia finita y generalmente
bastante elevada (en Ia escala de tlemc;o evolutiva), mientras que los grandes cam
bios estructuraies en los cromosomas son en la practica, acontecimlentos Unicos
ya que dependen de la coincidencia de 2 o mas sucesos muy raros:2 o mas roturas
cromosdmicas en lugares particulares en ia misma c&lula seguidas por !a reunidn
en una nueva secuercia. Esto parece innegable si se consideran los reordenamien
tos en Drosophila donde los puntos de rotura pueden locaiizarse facilmente debido
a los patrones de bandas de los cromosomas politénicos, En otros organismos es

mas dfficil ya que reordenamientos que pueden parecer iguales en principio, pue



den tener puntos de rotura Iigerameﬁte distintos, a escala molecular,’

Debido a ésto, muchos autores aceptan el concepto general del origen mong
filético de los reordenamientos cromosomicos frente al polifilético para las muta
ciones puntuales,

Sin embargo Mayr esta en contra de las teorias que proponen que las espe-
cies provienen de individuos mutantes (Gnicos y subraya que la especiacidn es un
fenbmeno poblacional.

Para White, aunque la proposicidn general es innegable, es cierto que todas
las mutaciones surgen en primer lugar en individuos Unicos. Si se considera la
difusidn de una mutacion puntual en particular en la poblacidn, se puede conside
rar que la mutacidn surge independientemente en un cierto nOmero de individuos
distribuidos en el espacio y en el tiempo durante muchas generaciones, actuando
cada uno de los individuos como un foco dispersivo,

En el caso de los cambios cromosbmicos estructurales, White considers un
Unico individuo como punto de origen del nuevo tipo de cromosoma,

Debido a ésto es bastante f3 cil imaginar que una poblacidn entera sufra el
ree'mplazamiemo de un alelo por otro a causa de que este proceso puéde iniciar-
ée espontaneamente en unNos pocos puntos de origen, Sin embargo, los reordena
mientos estructurales tienen un (Unico punto de origen y el prbceso de propaga-
cibn debe tener una escala diferente de magnitud sea en el espacio o en el tiempo
o en ambos.

Aunhque no hay muchas estimas r‘ealizaldas acerca de la frecuerncia esponta-
nea de mutaci &N cromosomica hay algunos datos procedentes de diversos autores:

Lande {1, 979) dice que la tasa espontanea de aparicion de translocacibres re
ciprocas enaor‘ganismos tales como saltamontes, Drosophila, ratén y hombre, es-
ta entre IO_ y 10_‘3 por gameto y por generacibn,’

white (1. 965) en Moraba surra encuentra que uno de cada 750 individuos era
heterocigoto para un nuevo reordenamiento lo suficientemente obvio como para en
contrarse faciimente. También realizo un estudio de tejidos testicular y ovérico
de 17,000 individuos, pareciendo probable que alrededor del 0'1% de los gametos
Ileve un reordenamiento espontaneo,

Este mismo investigador (1, 973) estima que en el saltamontes Kevacris scu-—
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rra , al menos uno de cada 1,000 individuos es heterocigoto para una transloca-
cidn reciproca.

Posteriormente (1, 978) dice que uno de cada 500 individuos en poblaciones
de organismos tan diversos comé lirios, saltanontes y hombre llevan unanhueva
mutaci bn cromosbmica.

John y Lewis (1, 968) en su propia experiencia coh poblaciones naturales de
saltamontes detectan mutantes para toda la |fnea germinal con una frecuencia de

uno en 200 o 300 individuos, L.as Ifneas germinales mosaicos son mas comures,’

Staiger (1,954) en Purpura lapilius encuentra gue 11 de 933 hembras son

heterocigotos para translocaciones recfprocas de diferentes tipos con una fre-
cuencia aproximada del 1%,

En Drosophila virilis, Alexander (1,952) estima que la tasa espontanea de

translocaciones recfprocas entre los 5 cromosomas mayores esta alrededor l/
4,000 en una muestra de 15,000 gametos.

En D. melanogaster que Gnicamente tiene 2 autosomas grades, se han detec

tado translocaciones reclprocas por test de segregacidn en poblaciones de 1abo-
ratorio siendo las tasas por gameto 1/667 {Plough, 1,941} y 2/5.'148 (Engels,
comunicacibn personal a l.ande, 1, 979), En poblaciones naturales son de 0/1.855
(Temin et al; 1,969y 1/531 (Berg, 1.941 y comunicacidn personal a Lande, 1.979)

Freire-Maia {1, 961) detecta citologicamente 1/1377 translocaciones en pobla
ciones salvajes de D, ananassae, ‘

En el raton 3 de 3, 531 individuos control usados en experimentos de radia-
cion, tlevan una mutaci dn espontanea que produce semiesterilidad, causada pr o-
bablemente por una transliocacidn r ecproca. Las tasas por gameto son la mitad
de estas tasas individuales,

En el hombre Jacobs (1, 977) estima que |a tasa espontbnea de aparicibn de
translocaciones recfprocas es de l'3x10—4.' v v

Sin embargo, aunque en general la tasa esponténea de produccidn de transio
caciones seglinlos datos anteriores esta entre 10_4 y IO_3 por gameto y por gene
racidon, su supervivencia es muy baja, estimandose que sobreviven sblo una de ca
da 104 ) IOS producidas, (White, 1,978),

De acuerdo con White (1, 965) vamos a ver que causas pie den conducir a la ,



eliminacion de las translocaciones recién formadas.
3. 2CARACTERISTICAS MINIMAS QUE DEBEN CUMPLIR LAS TRANSLOCACIO-
NES PARA PODER MANTENERSE EN LAS POBLACIONES NATURALES,

1, - Han de ser capaces de pasar a través de la mitosis sin que se produz-
can anomailas tales como roturas cr‘omosérﬁ.icas.

2.~ En especies con reproduccion sexual , han de ser capaces de pasar a
través del proceso meibtico sin dar lugar a gametos geneticamente desequilibra_
dos ya que ésto afectaria a la fertilidad de los gametos o a la vabilidad del cigo
to,

Si estos gametos se producen, han de ser eliminados por mecanismos citoge
Nn&ticos, especiales como ocurre en Drosoghila con las inversiones par‘aéér\tricas.

Tampoco debe haber zsinapsis, desinapsis o no disyuncidonr,

Iguaimente, Nno deben producirse cromosomas demasiado grandes y cue no
puedan ser eficientemente arrastrados por el huso, es decir, tiene que haber una
coadaptacidon de las dimensiones cromosdmicas a las del nlcleo, huso y células
en todos los tejidos del organismo,

3. - No deben producir efectos de posicibn detetéreos, ya que entonces no
podrfan perpetuarse,

Un ejemplo de este tipo de restriccidn lo tenemos en el saltamontes Moraba
virgo con un sistema reproductive muy particular de tipo partenogenético, en que
las barreras meioticas no actuan contra los Nnuevos reordenamientos por lo que se
podria esperar gran abundancia de los mismos.

Sin embargo, en las poblaciones naturales de esta especie sdio se han detec
tado 6 reordenamientos, io que parece indicar que la seieccidn natural actia en
contra de la mayoria de las nuevas inversiones que se forman y ésto sdlo puede

achacarse a que estian asociados a efectos deletéreos,

3.3+ A INTEGRACION DE LOS CAMBIOS CARIOTIPICOS EN LAS PCBLACIONES

Para el mantenimiento y propagacidon de los reordenamientos cromosdmicos

estructurales ademis de cumplirse los requisitos anteriormente citados ha de a-



tenderse a otros factores que también tienen influencia sobre el proceso, como son:.
- Transmisibn de los gamelos portadores del reordenamiento.

Genotipo residual asociado a allos,

-~ Sigtema reproductor dela poblacidn,

- Tamafo de Ja poblacibn,

- Condiciones ambientales,

Los reordenamientos cromosomicos que sobrevivan en las poblaciones natu-
rales,suponiendo que no tengan efectos deletéreos seran de 2 tipos (White 1, 978}:

- Aquellos que incrementan la eficacia biolbgica del heterocigoto frente a los

2 homocigotos,

- LLos que reducen ia eficacia bioldgica dei heterocigoto.

En el primer caso los reordenamientos heterbticos se pueden establecer en
las poblaciones como una condicidn polimbrfica, Se establece un equilibrio gené
tico y los tipos cromosomicos viejos y nuevos persisten indefinidanente en la po_
blacisn,

Si en lugar de heterosis ocurre una seleccidn dependiente de la frecuencia
la relacion sera esencialmente la misma con la eficacia biolbgica de cada genoti
po homocigoto increméntandose cuando el genotipo es raroy decreciendo cuando
es comln,

Numerosos casos de polimorfismos por inversiones o transiocaciones en po

blaciones de Drosophila, Chironomus y algunas especies de saltamontes han tenj_

do exito evolutivo por uno u otro principio.

En el segurndo caso, la pérdida de eficacia bioldbgica del heterocigoto suele
deberse a la formacidn de gametos aneUploides, pero produce un alto grado de
eficacia en estado homocigoto.

Teoricamente, tales reordenamientos se eliminan por seleccidn natural, ya
que inicialmente la poblacion selo tendri heterocigotos (considerando el origen
monofilético de cada reordenamiento) y no aparecerin los homocigotos hasta que
los primeros hayan alcanzado una cierta frecuencia relativamente alta, Pero és-
to no puede suceder si los heterocigotos son eliminados constantemente por selec
cf on nawur al,

Cuando se habla de disminucidn de la eficacia biolbgica del heterocigoto se
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hace referencia al componente de fecundidad de dicha eficacia, dependiente en
general de la normalidad de la meiosis, Esta puede ser irregular en el heteroc_i_
goto pero se restaura a su condicidn primitiva en el homocigoto,

Algunos reordenamientos en estado heterocigdtico disminuyen mas a viabili
dad que la fecundidad del individuo { o ambas simultaneamente), Es muy improba
ble que estos reordenamientos sean capaces de sobrevivir ya que si disminuyen
la viabilidad cuando estan en heterocigosis, ta disminucidn vera mucho mayor en
estado homocigoto.

Pero hay que considerar una tercera situacidn en que el azar puede tener
uha gran influencia, incluso cuando la seleccion es operatiya (John, 1,976).

E| aspecto mas importante es el efecto del azar en la‘transmision de los
cromosomas de una generacion a otra, Estos fenbdmenos son especiaimente impor
tantes en poblaciones pequefias,

Mayr ha prestado atencidn especial aslo que probablemente una de tas formas
mas impartantes de la influencia del azar y que el ha llamado Yefecto del fundadort®
Este depende del establecimiento de una nueva pablacion por unos pocos indivi-
duos fundadores {(en el caso extremo, una (Gnica hembra fer‘-tilizada) que son GUni-
camente una pequefa fraccion dei tota! de la varianza genética de la poblacibdn
parental, Si la poblacidn fundada tiene éxito, tendri un tanafio pequerio durante
varias generaciones y habra fenbmenos de consanguinidad.

Por tanto se espera que las consecuencias de la mutacion cromosbmica sean
diferentes en poblaciones arandes y pequefias. Wright (1.941) caculd la tasa de
fijacion de una translocacidn reciproca segln sea el tamarno de la poblacibn, su-
poniendo que el intercambio Nno tiene valor adaptativo per se y carece de meca-
nismos restauradores de la fertilidad,

Esta tasa es del orden de IO_:3 si el tamafio efectivo de Ia'ﬂoblacibn es de 10,
Es del orden de 2><10._6 eﬁ grupos de 20 individuos y de 3x10 en grupos de 50,

Por tanto y a la vista de estos resultados es muy raro que los reordenamien
tos cromosomicos pueden fijarse en poblaciones de gran tamafo si no son ayuda-
dos por la seleccidn natural actuando a su févor, aunque mecanismos de compen-
sacion y acumulacidn puedan alterar sus efectos.

En pobtaciones pequefias, en cambio, los reordenamientos pueden eliminarse
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por azar o fijarse como resultado de consanguinidad y deriva,

Ejemplos de este tipo de situaciones citados por John (1.976) son:

Se han encontrado poblaciones de Mus musculus en valles alpinos aslados,
que eran homocigo'ticas para 1-6 fusiones.

En animales domésticos como cerdos, cabras y ovejas, se han encontrado

varios casos de deriva,

En una raza sueca de ganado vacuno se ha encontrado que el 18% de 2, 045
animales era heter‘ocigc;lico para la misma fusion y el 0'4% homocigo,lico para
ella. Esto se explica porque los machos estan en ntmero muy limitado compar ado
con las hembras, y ademés los padres se selacionan de acuerdo con ciertos carac
teres. En esias circunstancias un Gnico toro heterocigotico puede tener una influen
cia considerable en la constitucidn genética de la poblacibdn,

Es posible que un intercambio con un vaior de supervivencia indiferente pue
da mantenerse en una poblacidn pequefia por deriva, pero es muy improbabile que
un intercambio introducido por deriva puede establecerse en una poblacion grande
e incluso menos probable que el mismo reordenamiento pueda caracterizar diferen

tes poblaciones de una especie dada por este inedio.

3.44_AS TRANSLOCACIONES RECIPROCAS EN POBLACIONES NATURALES ANJ

MALES Y VEGETALES.

Como discutid Darlington en 1,939 (citado por Burnham, 1, 956) el comporta-
miento de los intercambios en poblaciones naturales de plantas depende de :

1: Si la especie es auldbgoma o albgama,

2: El tamafio del intercambio,

3: El grado de esterilidad del heterocigoto en relacidn con las potencialidades

de propagacidn de la especie {(por ejempic, su "margen de segu ridad"),

Si los hterocigotos muestran esterilidad considerable y tienen un pequerio
'margen'!, no es probable que sobrevivan en una especie aldgama, sin embargo
las translocaciones pueden llegar a establecerse como homocigoticas en las autd
gamas, ‘

Sl estan en una especie en la cual los heterocigotes muestran alta fertilidad

(segregacion dirigida), los intercambios pueden flotar en una especie albégama o



ser establecidos como homocigotos en una autbgama.,

Si las translocaciones flotan en una especie aldgama alcanzan combinaciones
heterbticas vy pueden extenderse por la poblacidbn, También pueden ilevar letales
que preserven su transformacion,

Por tants el nuevo o ruevos r-eorderiamientos aparecidos en la poblacidon pue
den ser:

a) Fijados en zondicidn homocigotica seguido por la formacidn secundaria

de heterocigotos estructurales.

b) Preservados e integrados en un estado de heterocigosis permanente,

c) Pueden flotar en las poblaciones en un estado polim’orf.ico creandose un

equilibrio entre homocigotos y keterocigotos.

a) La fijacion en homocigosis ha ocurrido en Datura (Blakeslee, 1,927); Tri
ticum (revisidn de L.arsen, 1,973); Secale (Khush y Stebbins, 1,961); Khush {
1.962, 1,963 a, b) y Avena (L adizinsky y Zohary, 1,971; Ladizinsky, 1,973},

b) L.a heterocigosis permanente por translocaciones en fanerbgamas es rara,
siendo conocida sblo en uNos pocos géneros,

Esta heterocigosis forma parte regularmente del sistema genético de al me-

nos 7 de los 19 géneros de la familia Onagraceae: Clarkia, Stenosiphon, Camisso

nia, Calylophus, Gaura, Gayophytum, vy Qenothera (John y Lewis, 1.975), Los

4 Ultimos ircluyen especies en que todos los cromosomas se unen en las primeras
fases de la meiosis en un anillo gigante, En algunos de ellos, poblaciones ente—
ras consisten en hibridos permanentes ya que hay sistemas de !etales que favorecen
ta formacion de heterocigotos,

En todas estas poblaciones, la heterocigosis se ha establecido y mantenido
en unas condiciones de autofecundacidn que se impusieron en' grupos de plantas
derivadas de especies que normalmente eran de polinizacidn cruzada, El inter-
cambio facilita la conservacibn de la heterocigosis alélica que estaba en las for-
mas albgamas.

Esta heterocigosis permanente por translocacidnes tambien ha sido detectada

en otros géneros como son Rhoeo, |sotoma e Hypericum (Sax, 1.931; James 1965)

Campanula persicifolia (Darlington y LLa Cour, 1, 950); Paeonia brownii ( Snow,

1.969) y Haworthia reinwardtii (Brandham, 1,974},




Como conclusidn se puede decir que en las plantas estos sistemas estan ca-
racterizados por:

1: autogamia,

2: Cromosomas meta o submetacéntricos,

3: Muitivalente con configuracidn disyvuncional,

4: Sistemas de letales equilibrados que evitan los homocigotos.

En animales, algunas especies de escorpiones de los géneros Tityus e |so-
rhetrus son también heterocigotos para translocaciones y muestran anillos o cade
nas en meiosis, semejantes a los de Qenothera (Piza de Toledo, 1,943, 1,.947;
Sharma, Parshad y Joneja, 1.959},

c) Polimorfismos cromosbémicos,

Ford (1.940) definid el polimorfismo como la ocurrencia en un mismo ambien
te de 2 o mas formas discontinuas de una especie en proporciones tales que la
frecuencia de la mas rara de ellas no puede ser explicada simplemente por muta
cidn recurrente.

Cuando en una pobl i bn, uno o varios cromosomas estan presentes en’'2 o
mas formas estructurales alternativas, se dice que hay polimorfismo cromosomi-
co por inversiones o translocaciones.

Al mantenerse flotantes los reordenamientos, en las poblaciones coexisten
individuos homocigdticos y heterocigdticos estructurales, produciendose una si-
luacidn como la descrita enteriormente de polimorfismo cromesomico,

Ejemplos clasicos son: Paeonia californica (Walters, 1,942; Grant 1, 964 b)

y algunas cucarachas de los géneros Periplaneta y Blaberus (John y Lewis,

1.987, 1.958, 1.959; L_ewis y Jobn, 1.957; Rajasekar astty y Ramanamurthy, 1.964)

En Periplaneta amer*icanalen poblaci ones salvajes se ha encontrado el 5% o
més de individuos heterocigotos con anillos de 4, 6 o mas raramente 8 cromoso-
mas, Al menos porece haberse dado 8 intercambios diferentesen los 16 cromoso-
mas que forman el complemento diploide,

Se han encontradoe translocaciones en otras plantas como Citrus assamensis

{Naithan! y RaghuVanshi, 1,958, a, b; RaghuVansi, 1,962, a, b); Crysantemun
carinatum (Rana y Jain, 1,965); Canna (Khoshoo y Mukherjee, 1,966) y Thelepogon
elegal’¥Sisodia, 1.970, a, b),



Seglin Sybenga (1, 972) estos polimorfismos cromosbmicos flotantes pueden
servir para:
- Mantener bioques de genes juntos.
-~ Mantener heterosis estable en grandes segmentos cromosbmicos.
- Conferir a la poblacidn una cierta flexibiiidad gehetica equilibrada propor
cionando 3 genotipos estructurales estables (2 homocigotes y 1 heterocigoto)

3. 54NFLUENCIA DE LOS CAMBIOS CROMOSOMICOS EN LA ESPECIACION

Hay 2 modelos genéticos para explicar el proceso de especiacibn:

Por una parte podemos considerar especies incipientes desarrollandose gra
dualmente a través de la acumulacibon de diferencias alélicas por mutacidn en loct
individuales. Algunas de estas diferencias serfan responsables del origen de los
mecanismos genéticos de aislamiento,

Por otra parte, puede haber diferencias entre especies e incluso razas, a
nivel de deleciones, duplicaciones, }nversiones o translocaciones, asf como en
cuanto al tamafo y distribucion de los bloques de heterocromatina y a la cantidad
de DNA referida tanto a la eu como a la hesrocromatina.

Esto sugiere que en muchos casos el origen de las diferencias cariotipicas
y el origen de nuevas especies pueden ser acontecimientos relacionados, aunqgue
no se sabe exactamente en que consiste dicha relacion,

Hay ejemplos a favor de esta teorfa, como son los casos de los géreros de

dipteros Drosophila, Chironomus, Anopheles, Sciara y varios géneros de Simuli

dos, en que especies muy relacionadas dentro de los mismaos usuaimente difieren
en las secuencias de bandas de los politénicos. Estas diferencias sdlo pueden de
berse a reordenamientos que se produjeron en el curso de la filogenia.

Sin embargo hay excepciores significativas como en Drosophila mulleri, D.

aldrichi y D, wheeleri que muestran las mismas secuencias de bandas en los poli_

ténicos (Wasserman, 1,962) y también un cierto nUmero de especies de Hawai que
han sido designadas como homosecuenciales por Carson et al (1,967}, Esto podria
demastrar que los reordenamientos No son una condicidn sine qua non para la espe
ciacion,

Para Ohno (1, 974) los cambios cariot{picos en la evolucidon deber verse como

.



cambios neutrales que acomparian a la especiacion, no a causa de que sean ven-
tajosos sino porque son inocuos.

Seglin John y Weissman (1, 977) el hecho de que las diferencias estructurales
que se encuentran entre especies sean precisanente aquellas que muestran efectos
sobre ia fertilidad (saltamontes) o fecundidad (Mus) o sobre ambas, es un argumen
to convincente contra la hipbtesis neutralista de Ohno.

Se puede concluir que los cambios cariotfpicos juegan un papel importante en
fa especiacidn ya gque ofrecen una medio muy directo para producir esterilidad en
los hibridos. En circunstancias apropiadas, estas barreras postapareamiento
pueden reforzarse por otras precigbticas y esti mular directanente el desarrollo
de mecanismos secundarios de aislamiento.

Se da la crcunstancia :e que én las mutaciones cromosdmicas estructurales,

com
las gque son importantes barreras especfficas son las que conducen a una reduc-
cion de ta eficacia meidtica en estado heterocigoto. Aquelias que presentan una
meiosis regular Nno sirven como mecanismos de aislamiento efectivos, a causa
de que la eficacia en la formacidn de barreras depende de la irregularidad meid
tica en estado heterocigoto.

Cuando el heterocigoto tiene alta fertilidad y es favorecido por seleccibn,
puede desarrollarse hacia una polimorfismo estable. Po otra parte, si el heterg
cigoto inicial tiene potencial para formar un mecanismo de alslamiento efectivo
debe fijarse rapidamente en homocigosis, aungue esto ocurre raramente en pobla_
clones grandes.

El patron de seleccion implicado en la produccion de plimor fismos cromosd-
micos es de tipo disruptivo, a causa de que divide a la poblacibn en 2 clases dis-
tintas cada una de las cuales tiene un potencial adaptativo diferente en el espacio
o en el tiempo.

El polimorfismo es adaptativo a causa de que la poblacidn responde genetica
mente a direcciones y fluctua-iones tanto espaciales como temporales de una ma-
nera mas eficiente que cuando hay un monomor fismo cromosémico
- l.os individuos hibridos se ajustan fenotipicamente a |a variacidn ambiental
de una man era mas efectiva de la que egbosible con la homocigosis cromosomica,

En cualquier caso, puede que condiciones asociadas a la especiacidn como po



poblaciones iniciales pequefias y geograficamente aisladas hayan favorecido la fija
cidbn de los reordenamientos,

En una gran poblacion panmictica no se puede esperar que los homocigotos
para los nuevos reordenamientos se produzcan en muchas genera ciones, y cuan
dso o hagan, aparecersn en un nGmero muy pequefio, ’

De acuerdo con la hipbtesis alopatrida y siguiendo la teorfa fisheriana de no
cohceder importancia a la deriva genética, podemos pensar que un reordenamiento
que reduzca la fertilidad o la fecundidad del heterocigoto unicamente puede ini-
ciarse en colonias muy pequefias y quiza aisiadas en las zonas periféricas de dis
tribucion de la especie,

Ademés si los homocigotos para los Nnuevos intercambios se adaptan mejor
al ambiente de un territorio no ocupado previamente, pueden colonizarlo estable

ciendose como raza cromosdmica hueva por un proceso esencialmente alopitrido,

4-. LAS TRANSLOCACIONES EN EL. GENERO SECALE

4, 1-POL IMORF ISMO INTERESPECIFICO EN SECALE

En el caso de este género sehla comprobado que en el proceso de especiacion
han jugado un papel muy importante las translocaciones reclprocas, diferencian-~
dose las especies entre si por la naturaleza del segmento translocado ademias de
por otros caracteres citomorfolbgicos.

L.as primeras evidencias de un polimorfismo cromosodomico interespecifico por
translocaciones en Secale fueron dadas por Nirnberg Kriiger (1.953, 1,960, a,
b); Riley (1.955); Price (1, 955); Stutz (1, 957); Nakajima (1.958); Jain (1,960) y
Kranz (1,961}, Mas tarde, Khush y Stebbins (1.961) y Khush (1, 962) estabiecen
las relaciones citogenéticas entre las diferentes especies del género por medio
de varios cruces interespeclficos donde se estudia el ordenamiento cromosdmico
de los hibridos obtenidos. Los resuiftados se muestran en la figura 2.

L_as diferencias entre las distintas especies a nive!l de 1a estructura crombo-
somica se han producido por la formacion y fijacidbn subsiguiente de 1, 2, 3 e in
cluso 4 translocaciones recfprocas distintas.

Basandose en estos datos y en los obtenidos por &l y otros autores referidos

a preferencias ecolbgic;as, distribucion geografica y tipos de habitats y afinida-
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des morfoldgicas y citoldgicas entre las distintas especies, Khush (1,962) llega a

la conclusibn de que la evolucidn del centeno ha ocurrido con arreglo al siguiente

esquema:
Ancestral
—
— \
-
—
/
S, silvestre ¢—. —  — + —— S, montanum
s, africahum S. vavilovii S. cereale

Existiendo 2 posibilidades para el origen de S, silvestre:

a) A partir de un ancestral comln con §, montanum

b) Diferenciacion a partir de S, montamun,

Las distintas especies han evolucionado independientemente umas de otras,
estableciendose las diferencias a partir del aisiamiento geografico, migracion,

seleccidn diferencial y por supuesto las translocaciones.

4, 2 POLIMORF {SMQ INTRAESPECIFICO EN SECALE,

L.as primeras evidencias de un polimorfismo por transiocacibnes a nivel po-
bl acional dentro de una misma especie de.l género Secale fueron proporcionadas
por MUntzing y Prakken (1, 941) analizando 2chl'=ivar'es suecos (Stélllr‘ég y Ostgdta
Grarag) donde encontraron 5 plantas con 'I 5 y una con Zlvl' 3 de un total
de 167 plantas analizadas {frecuencia menor del 4% ) distinguiendo al menos 3 trans
locaciones recfprocas distintas por la morfologia del multivalente en Metafse |.

Mas tarde, Akdik y Muntzing (1, 949) encontraron una asociacidon de 4 cromo-
somas en 2 plantas de S, cereale obtenidas a partir del cruzamiento entre dos 17~
neas una( ¢} procedente del Ecuador y otra &  procedente de Suecia. Primero
se negd que habfa una diferencia estructural entre las lineas parentales, pero des
pués se vid que asodaciones de 4 cromosomas aparecian también en la meiosis de

ptantas de la Iinea Ecuador {(de 4 piantas analizadas, 2 eran heterocigotas estruc

turales).
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Mas tarde, Hrishi et al {1, 969) analizaron ta meiosis de 60 ptantas descendi
entes de las anteriores enpdinizacibn libre. En esta descendencia encontraron

VARRT V.
31 homocigotos v 29 heterocigatos (24 con! +35 y5con 2 +3 )

Thompson (1.956) cita la aparicion de heterocigotos con Z'V* 3“ en la des~
cendercia de un cruzamiento entrec 2 !fneas coinsaliguitieas de centeno cultivado,

iglesias (1.971) encuentra una asociacidn de 4 cromosomas en la meiosis de
una planta de S, cereale (iran 28, iran) y en 4 de la lfnea consanguinea de S, Ce
reale Gator 8 (U.S. A.)

Posteriormente, Candelia (1, 972) comprobd que las translocaciones de Gator
eran diferentes de la encontrada en Iran 28, aunque habia un cromosoma que esta
ba implicado en todas ellas.

A pesar de todos estos datos nunca se habia realizado un estudio evolutivo so
bre el posible polimorfismo cromosomico intraespecifico en Secale y no se sabfla
si la aparicidon dentro de poblaci ones de una misma especie de individuos con aso_
ciaciones multivalentes era un fendbmeno esporadico o bien se daba con une cierta
frecuercia,

En una poblaci on natural de centeno (S, _cereale) cultivada durante muchos
aos en la localidad de Ailés (Zaragoza), se detectd la presencia de heterocigo--
tos estructurales con una frecuercia del 21% (Candela y Lacadena, 1, 975). Esto
indicaba ta existencia de uhpolimorfismo cromosomico por translocacibnes r-edpr_o_
c3s de tipo flotante ya que en {a misma poblacion conviven individuos homocigo/ti—
H
cos (para la ordenacidn normal o translocada) y heterocigoticos. Posteriormente,
se comprobd que el polimorfismo estaba equilibrado ya que se mantenia constante
la frecuencia de heterocigotos durante 5 generaciones (Candela et al, 1,979),

En este mismo estudio se comprobd que el polimorfismo detectado se debia a
la existencia de al menos 7 ranslocaciones distintas en las que astaban implicadas

»

como minimo 5 de los 7 cromososomas del complemento haploide.

5- ORTOSELECCION CARIOTIPICA

El hecho de que en el género Secale exista una diferenciacidn por transloca-
ciones reciprocas de similares caracteristicas tanto a nivel intra como interespeci

fico estd relaci onado directamente con el concepto de atoseleccion cariotfpica defi-
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nido por White (1,973) como la tendencia a que cambios estructurales similares
se establezcan juntos en un miembrp del cariotipo después de otro,

Entre los ejemplos citados por White {1, 975) estan:

La evolucién de Chironomus thummi a partir de C,’ piger por un proceso de
duplicacion sucesiva similar al que ocurre en {os saltamontes morabineos del gru
po viatica,

En Jos escarabajos del género Chilocorus se han producido una serie de fy
siones con pérdida de los brazos cromosomicos heterocromaticos en las especies
C. hexagvclus y C, _stigma. .

En Thais J2pillus existen dos razas en la costa bretona con 2n=26 (zona de

fuerte oleaje y comida abundante) y 2n=36 (zona alta con pocos recursos). En las
zonas ecolodgicas intermedias hay polimorfismo cromosdbmico y parece que se han
pr oducido Sdiscciaciones cromosbmicas distintas,

En Smulium vitatum existen en la poblacidn natural al menos 134 inversiones
paracéntricas diferentes que se encuentran en estado flotante, siendo el caso mas
extremo de este tipo que se conoce,

Ejemplos an&logos existen en vegetales, pero la citogenética de las plantas
superiores se ha complicado por poliploidia, siendo mas dificil su estudio,

Una de las bases del concepto de la ortoseleccidn es el axioma por el cual
cuando en unha poblacidn natural hay polimor fismo cromosomico originado por un
determinado mecanismo citogénetico, la especiacidn se ha producido por ese mis
mo mecanismo, aceptandose la propuesta inversa,

Cuaﬁdo hay un paralelismo entre diferencias citogenéticas interespecificas vy
polimorfismos cromosomicos intraespec(ficos, se asume que las primeras son re
liquias de una situacidn polimdrfica previamente existente que se colapsd para
dar"lugar' a series de homocigotos distintos geograficamente aislados.

En Drosophila se ha sugerido que existe un proceso ciclico de fijacion de in
versiones coincidente con la formacidn de nuevas especies, seguido por el origen
de nuevas inversicnes dentro de estas especies que entonces proporcionan las
bases para nuevos polimorfismos flotantes,

En el saltamontes Tr-imerotr‘ogis'varias inversiones pericéntricas han esta-

bl ecido varias ifneas fil®ticas, unas con la inversibn fljada en homocigosis, mien
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tras que otras permanecen flotantes en poblaciones naturales (White, 1,951, a,b)
Con respecto al origen del féenbmeno de ta ortoseleccibn White (1, 975) pro-
pone varias explicaciones que no son mutuamente excluyentes,

1) Origen diferencial: Por razones desconocidas, ciertos tipos de reorde-

namientos es mas facil que ocurran espontaneamente en unos cariotipos que en
otros, En algunas circunstancias puede existir alguna causa particular que con
tribuya al resuitado final, como por ejemplo en especies con todos los cromoso-~
mas acrocéntricos, se espera que las inversiones pericéntricas sean muy raras
en comparacién con las paracéntricas, pero si los cromosomas son metacéntri-
CoS se espera que ambos tipos sean igulamente frecuentes,

2) Adaptacidn externa: Reordenamientos similares pueden tener efectos tam

bién similares en el fenotipo y ser adapativos en el mismo ambiente., Aunque pa-
rece poco probable que cambios estructurales par‘ecid'os en muchos o todos los
cromosomas sean adaptativos de igual forma.

3) Citomecénicas: E! nUmero, tamafio y forma de los cromosomas debe de
ser armonico con las dimensiones del huso y del citoplasma en los varios tipos
celulares que componen un ;;rganismo.

Probablemente un cuarto factor, la arquitectura interna de los cromosomas
en términos de distribucion del DNA sat, localizacion de los loci RNA 55, etc,
sea tan importante como los anteriores para explicar el fenomeno de la ortose-
leccidbn, asf como también la ordenacion de Ioé cromosomas dentro del nlcleo

interfasico,



OBJETO DE LA TESIS

Debido a que la situacion detectada en el cultivar Ailés no habia sido des-
crita en ningin otro caso, era interesante estudiar a fondo este fenbmeno y com
probar si ocurre en otras poblaciones de centeno cultivado, centrandose el estu
dio en los siguientes aspectos del polimorfismo cromosomico;

- Origen,

Razones por las que se mantiene,

3

- Caracteristicas que confiere a los ir;dividuos y poblaciones .

~ Perspectivas evolutivas,

Por otra parte para explicar el mantenimiento del polimorfismo cromosbmi-
co detectado en et cultivar Ailés en una frecuencia aproximada det 20% durante
generaciones sucesivas, se pueden suponer dos situacionhes:’ M

1) Ventaja selectiva de los heterocigotos sobre los homocigotos.

2) Equilibrio mutaci dn-seleccibdn,

L.a hipotesis de sobredominancia que podria explicar el mante nimiento del
polimorfismo, parece rechazable segGnla primera prueba experimental realizada
(Candela 1. 977) ya que se encontrd que los heterocigotos estructurales presenta
ban una cierta desventaja frente a los homocigotos apuntadose la idea de que !a
elevada frecuencia de heterocigosis sea debida a una frecuencia de mutacion
grande que diera lugar a roturas y reuniones produciendose translocaciones re
ciprocas,

Al mismo tfempo para que la proporcidn de heterocigotos se mantenga cons-
tante, serfa necesario que actuara |$ seleccidn en contra de todas o de alguna de
fas translocaciones.

Para intentar aclarar estos puntos se realizaron una serie de estudios:

1: Analisis de las ordenaciones cromosbdmicas de individuos pertenecientes

a distintas poblaciones de centeno cultivado en la Penfinsula Ibérica,

2: Estimacion de la frecuencia espontanea de mutacidn cromosbomica que da-

rfa lugar a nuevas transiocaciones recfpr*écas en |la poblacién de Ajlés,

3: Realizacion de una nueva experiencia con objeto de analizar comparativa

AR A7 2 v
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mente una serie de componentes de la eficacia biolbgica en una muestra ma

yor de homocigotos y heterocigotos estructurales en la poblacidn Ailés.

4: Por Gltimo, debido a que translocaciones distintas quizas puedan produ-
cir efectos diferentes en los individuos se planted fa obtencidon de lTneas
con translocaciones fijadas en homocigosis con objeto de averiguar que con

secuencias confieren a la planta portadora, tanto en homocigosis como en

heterocigosis.
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MATERIAL

El material empleado en este trabajo han sido distintos cultivares de Cere-
no, Secale cereale, cuva localizacibn geogr&fica aparece en la figura 3 v que

se reseflan a continuacion:

Provincia Localidad Clave
Albacete Yeste Al
Cuadros LCl y LCII
Mansiila de las Mulas LMI y LMH
Leon
Quintana del Monte LQtl y Lair
Robles de la Valcueva LRI
Meira LuMi
L.ugo
Quiroga ruaQi
Orense Carballino ot
Palencia Cervera del Pisuerga PAI
Callobre GCSi :
Cangas de Morrazo GClI
Pontevedra l.a Estrada GEl vy GEll
Latln GLI
Moreira GEMI
Teruel Calamocha TI
Toledo Galvez TOI
Zamora Manganeses de la Lam-~ Z1
reana.
Zaragoza Ailés A3, A7T8 y F
Tras-os-Montes e Alto Gimonde PGI
D Port |
ouro (Portugal) Lordelo PLI
Montalegre PMI
Vila Pao'ca PVI
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Se han elegido estos cultivares porque proceden de provincias en que se cul
tiva desde muy antiguo el centeno ya que por sus caracterfsticas agrociiméiticas
no resulta rentable ninglun otro cereal,

También se ha tenido en cuenta que fas poblaciones sean autbctonas y utilizq_
das de manera continua por los agricultores (variedades jtamadas "paid! o '"comUn')
sinmezcla con variedades comerciales,

l_as muestras de Albacete, t_ugo, Orense, Palencia, Teruel, Toledo y Za~
mora nos han sido facilitadas por D, JeslUs Hernando del Instituto Nacional de In
vestigaciones Agrarias (INIA) y proceden de una coleccidn de centenos de todas
las provincias espafiolas realizada por &l mismo.

L_as muestras de Ledn y Pontevedra fueron recogidas directamene en las
localidades de origen, bien en forma de semiila o directanente en estado meibtj_
co. Se han analizado 2 muestras de generaciones sucesivas en los casos de
Cuadros, Mansilla de las Mulas, Quintana y la Estrada.

La primera muestra del cultivar Ajlés de Zaragoza nos fue suministrada por
D. Luis Villena de la Estacién Experimental de Aula Dei {Zaragoza). De este cul_
tivar Ailés se han analizado 2 muestras A3 y F cultivadas en los canpos del En—
cfn (INTA) Madrid, y una tercera A-78 procedente de la cosecha recogida en 1977
en e! campo de cultivo de la localidad original, (figura 4).

También se han analizado las descendencias por autofecundacidn en 2 genera_
ciones sucesivas de unas muestras de plantas procedentes de A-3 y A-78 e igual-
mente la primera generacidn de autofecundacidon a partir de un cierto nGmero de
plantas de la muestra F,

L_os centenos procedentes de Portugal nos fueron facilitados por el ingeniero
H. Guedes Pinto dei Instituto Politécnico de Vila Real {Ministerio da Educacao
e Investigagao Cientifica) Portugal,

Por (ltimo hemos utilizado el centeno americano Elbon suministrado por el De
partamento de Agricultura de Estados Unidos (U. S.D. A.) v analizada durante va
rios afos en nuestro laboratorio, por lo que podemos asegurar que tiene una es_
tructura cromosodmica homogenea, Este cultivar se ha usado para realizar una

serie de cruzamientos con plantas def cultivar Ailés.
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METODOS

.- TECNICAS CITOLOGICAS

1.1-MITOSIS

Para realizar el control cromosbtmico de las plantas en metafase mitbtica,
se utilizaron meristemos radiculares pretratados durante 24 horas con hielo
fundente para contraer los cromosomas y acumular metafases,

L.a fijacion del material se hizo siempre en Ifquido de Farmer (mezcla de al
colhol etflico absoluto y acido acktico glacial en proporcitn 3:1),

L.a tincidn se hizo por el método de Feulgen: con fucsina basica después de
una hidrblisis en ClH 1N a 602C durante 13 minutos.‘

Las preparaciones se hicieron por aplastaniento (squash) scbre una gota
de acido acetico al 45% yse hicieron permanentes por congelacion con nieve car

bbnica y montaje con Sandeural,

1, 2- MEIOSIS

Para observar ta configuracidn meidtica en Metafase | se analizan células
madres de polen (C.M.P.) tefiidas con orceina acetica al 2% con CIHIN en calien
te y M™Madas con orceina acética al 1%,

Para realizar preparaciones permanentes se sigue elmismo método de Feul-
gen ahteriormente descrito, siendo en este caso la hidrblisis de 12 minutos.

Para observar el nucleolo y determinar si el cromosoma 7, organizador nu
cleolar, estaba o no implicado en aiguna transliocacion se empled el siguiente mé
todo: ' )

Sobre una antera en diplotena o diacinesis previamente fijada se deposita
una gota de solucidn de alumbre de hierro {sulfato férrico aménico),se espera
30 segundos vy se depoSita otra gota de hematoxitina (C16H1406 ) montandose direc
tamente la preparacion con dicha mezcla,

Cuando el organizador nucleolar interviene en la transiocacidn, el nucleolo

apareceri asociado al multivalente,
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1.3-POLEN

2.~

L_as preparaciones de polen realizadas para medir su viabilidad se hicieron
lomando una muestra directamente agitando las anteras en el momento de la ante
sis sobre un portaobjetos con una gota de solucidn de carmin acético con aliceri
na 1:1 que life los granos llenos pero no los vacios (Método de Muntzing),

Se consideran fértiles los granos que aparecen tefidos y conformas regula-
res, y estériles aquellos de formas anormales o con el citoplasma vacuolizado
asi como los que aparecfan sin tefir.

Este método da una aproximacibn sobre el porcentaje de viabilidad de los

granos de polen, ya que los vaci os son esteriles pero los Ilenos no son necesa-

riamente fértiles, aungue se ha demostrado que existe correlacion.

METODOS DE CLASIFICACION EN HOMOCIGOTOS Y HETEROCIGOTOS ESTRUC

TURAL ES.

Las plantas se clasifican observando la configurscion meidtica en metafase
| sobre CMP.'

Mediante esta observacidon se distinguen los homocigotos estructurales que
presentaran una configuraciéon de ’7" de los heterocigotos estructurales que pre

sentarin asociaciones de 4 o maa cromosomas (figura Sa, b, ¢, dy 6 a, b, c, d)

ANAL SIS DEL. COMPORTAMIENTO MEIOTICO DE HOMOCIGOTOS Y HETERO-

CIGOTOS ESTRUCTILRALES,

Se ha estimado la frecuencia de quiasmas en CMP en Metafase | contando el nU
mero de brazos cromosbmicos que permanecen unidos en esta fase.

Se considera que un bivalente cerrado presenta 2 quiasmas y el abierto uno,
Por tanto, segln este criterio, el nUmero maximo de quiasmas por célula estima-
do seri de 14,

En el caso de los heterocigotos estructurales se Ilama anillo al multivalente
que presenta unidos en Metafase | todos fos brazos de los cromosomas que los com_
ponen ( figura Sb, ¢, dy 6 c), v cadermd que presenta un par de brazos separa-

dos (figura 6a, d).
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En algunas representaciones gré&ficas y analisis estadfsticos se han emplea

do las frecuencias en valores angulares, empleando la transformacion de Bliss:

y = arc, sen, Vpor‘centaje.

4, -OBTENCION DE DESCENDENC!IAS

Para obtener descendencias por autofecundacidn, las espigas se aislaban
con bols'as de papel de celofan transparente, en un perfodo anterior a la antesis.

Cuando fue necesario realizar alglin cruzamiento se castraron las espigas
necesarias en el parental femenino y se embolsaron con las espigas del parental

masculino que estuviesan en un estado de madurez similar,

5.- METODO DE ESTIMACION DE LA FRECUENCIA DE MUT ACION

|_a tasa o frecuencia de mutacion se define como !a probabilidad con que se
da una determinada mutacion por entidad bioldgica y por generacion,

Es posible estimar la tasa espontanea de mutacidn que da lugar a la apari-
cibn de nuevas translocaciones evaluando con qué frecuencia aparecen CMP que
presentan al menos un multivalente en los primeros estadios de la 12 divisidn
meidtica en plantas homocigbticas con 7 bivalentes,

En la figura B, se especifica el ciclo biclbgico de un indijviduo desde Ja for_
macion del cigoto hasta el final del procesoc que conduce a la formacibén de game
tos aptos para fecundar y dar lugar a un nuevo individuo. Se resaltan las etapas
donde se pueden producir ta mutacidon y los diferentes efectos que causa sobre
el Individuo.

Cuanto mis tarde se produzca el cizlo blolbgico, afectarid a menor nUmero
de cétlulas, tanto si se da antes de ta diferenciacion entre Ifnea sorﬁ'atica y ger—
minal, como si s6lo se produce en una de ellas,

En el caso de que sdlo se diera en la somatica, es evidente que no se trans’
mitira a la descendencia.

Por otra parte, si se produce en la ifnea germinal después de la meios's,
en alguna de las interfases de las posteriores divisiones gaméticas, la mutacidon
no sera cbservada en el individuo en que se produce, sino’en la descendencia

(sl es que se ha transmitido).
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Considerando el cromatidio como la unidad de mutacidn cromosomica hay
que distinguir si el intercambio ocurre antes o después de ta repiicacidon croma
tfdica, ya que los resultados son diferentes (figura 9).

1) Si la mutacidon se da en estado de cromalidio, después de la replicacidn
la célula seri heterocigota al igual que todos sus descendientes por mitosis,

Al llegar la meiosis, las células derivadas de ella presentaran una configu
racion crftica de 1 cuadrivalente y 5 bivalentes,

2) En cambio, si se produce en estado de cromosom::x,' en ta mitosis siguiente
se pueden originar 4 tipos de células cada una con una probabilidad de 1/4,

Dos tipos seran siempre viables, llevando uno de ellos la ordenacion normal
y el otro la translocada.

.

i_os dos tipos restantes seran células con duplicaciones y deficiencias, via
bles o inviables, dependiendo de la importancia de los segmentos deficientes o
duplicados.

En cualquiera de los dos casos se observaria la mutacion por la presencia
de célutas con ! cuadrivalente y S bivalentes,

{_a estimacion de la frecuencia de aparicion de nuevas translocaciones en

heterocigosis por generacidn se realizbd de dos maneras:

‘s . i
1) Frecuencia de mutacidon observada en meiocitos de CMP de plantas con 7.

Esta estima es independiente de la transmisidon o Nno de la transliocacidn a la
descendencia y tampoco se detectan aquellas mutaciones que se produzcan en fa-
ses muy anteriores o posteriores a la meiosis, En el primer caso debido a que
entonces la frecuencia de células con el muitivalente sera lo suficientemente ele
vada como para que la planta fuese clasificada previamente como heterocigota.

2) Frecuencia de aparicidn de individuos.mutantes en las descendencias por

autofecundacidn de homocigotos:

Por este método se detectaran las mutaciones que se produzcan en fases no
cercanas a la meiosis en la planta hija v aquellas que se hayan producido en las
mitosis premeicticas y meiosis de la planta parental y que se han transmitido a

la descendencia, no pudiendo distinguirse entre ambas situaciones.
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Hay que seflalar que un cierto nUmero de plantas homocigoticas qué se usa-
ron en el primer analisis se han utilizado como parentales para este segundo es

tudio.

METOCOS PARAMEDIR LA EFICACIA BICGLOGICA DE HOMOCIGOTOS Y HETE

ROCIGOTOS ESTRUCTURALES DEL CULTIVAR AILES,

LLa eficacia biolbgica o valor adaptativo es ura caracteristica heredable y
sujeta por tanto a variacidn, que se define como la contribucidn proporcional de
descendencia a la generacidn siguiente, de un determinado genotipo, comparado
con la media de la poblacidn o con otros genotipos de la misma,

Si las diferencias en el caracter eficacia biolbgica estan de alguna manera
asociadas a la presencia o ausencia de un gen particular o bien a las diferencias
en la estructura cromosbmica, entonces la seleccidn actuari sobre dicho gen o
estructura cromosomica, originando un cambio en la frecuencia génica, y como
consecuencia, en las genotipicas.

Los valores adaptativos de los genotipos con respecto a un gen particular o
a una estructura cromosbmica determinada no permanecen necesariamente cons—
tantes, pudiendo alterarse por factores ambientales tales como temperatura, con
diciones nutricionales, densidad de poblacion, etc., y también por el fondo géné
tico. lguaimente pueden verse afectados por el tipo de competidores y las frecuen
cias actuales de todos los cariotipos en la poSlaci on,

Para determinar si el hecho de ser homocigoto o heterocigoto estructural ha
ce variar la eficacia bioldgica de los individuos, comparamos los vatores medios
de los 2 tipos, cultivados en unas condiciones ambientales homogeneas y supo-
niendo que las variaciones en el genctipo residual se distribuyen al azar entre
Ios;individuos de la muestra,

Para ello se sembrd una parcela con S00 semillas {muestra F) tomadas al
azar de entre las obtenidas en la cosecha de 1, 977-78 que eran descendientes de
semillas de la muestra A2, (Figura 4)., La siembra se realizb en surcos de 150
cm. de largo, a una distancia de 30 cm. entre ellas y separados los surcos 60cm,
Con objeto de que todas las semillias estén en |as mismas condiciones ambientales

no se han analizado las situadas en tos bordes de los surcos, sino Gnicamente las
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situadas en el interior, También se sembrd cebada de primavera en los lugares
correspondientes a semillas que no germinaron con objeto de homogeneizar en
lo posible el efecto de competencia entre plantas.

Se controlaron un total de 196 plantas de las cuales 30 fueron heterocigotas
y el reste hoemocigotas., Intre esias Gltimas se eligieron al azar otras 30 con las
que establecer las comparaciones.

En Julio de 1,979 se procedid a la recogida de las descendencias obtenidas
en polinizacion libre de cada una de estas ptantas y se analizaron los siguientes

componentes de la eficacia biolbdgica:

Ahijamiento eficaz: NUmero de espigas con grano en cada planta,

Total de flores por planta: No se cuenta el nGmer o de flores centrales quespare-

cen a veces en las espiguillas debido a que raramen~
te forman grano. Es decir, se consideraron dos flo-
res por espiguilia. No se tuvieron en cuenta las flo-

res basales abortadas.

Media de flores por espiga.

Descendencia producida: Contando el nUmero total de granos formados.

Medig de granos por espiga.

Fertilidad del gameto masculino: Se estima midiendo la frecuencia de polen via-

ble sobre un total de 500 granos de polen por

planta.

Fertilidad del gameto femenino: L a estimamos por la relacidon entre el nUmero de
granos producidos y el nmero de flores totales
en cada planta.

En algln casq puede fallar la fecundacibn por esterilidad del polen, pero ta
cantidad de éste que puede |llegar hasta un ovario, en el caso del centeno, cuyo
porcentaje de alogamia es muy elevado, es tan grande que ia esterilidad puede

ser atribuida a la inviabilidad de la ovocélula,

Viabilidad de la descendencia: Se estima midiendo 1a capacidad de germinacion,

sobre una muestra de 100 semillas, en las siguien
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tes condiciones: en oscuridad, sobre pape! de
filtro himedo a una temperatura de 212C, ElI
recuento de semilias germinadas se realizé6 5

dias después,

Al final se obtiene un valor medio del caracter eficacia bioldgica que es la

DESCENDENCIA PRODUCIDA VIABLE que se calcula multiplicando el total de

la descendencia producida por la frecuencia de germinacion,
Este valor calculado para homocigotos y heterocigotos nos permitifa con-
cluir si existen diferencias significativas entre los dos tipos de individuos, ¢«
7, - BERMINACION ¥ CRECIMIENTO IN VITRO DEL. TUBO POLINICO EN EL CUL TI
VAR AILES.

Se utilizo polen procedente de plantas descendientes en polinizacidon libre de

los 30 heterocigotos encontrados al analizar la muestra F,
Se utilizd el método de Pfahler para centeno {1, 965) modificado.

l.a toma de muestras de polen se realizd en el momento en que las anteras
salfan de la flor y abrian sus sacos dando lugar a la cafda del polen que era inme_
di atamente recogido en un portaobjetos que contenla el medio de cultivo,

Este medio consiste en:

- 100 m.‘ de agua destilada,

- 'S gr.' de baco agar.

- 30 gr. de sacarosa.

- 20 mg. de acido bbrico.-

- ph: 65,
y su preparacidn se hace calentando hasta 100 2C, momento en que- adquiere trans
parencia, extendiendose entonces con una pipeta Pasteur sobre los portacbjetos
Una vez solidificado se guarda en nevera en cajas con papel de filtro hUmedo., No
se ulilizaba hasta pasadas 12 horas,

Una vez espolvoreado el polen sobre el portacbjetos, se dejaba 15 minutos
antas de fijar con liquido de Farmer y posteriormente se realizaban dos analisis

sobre la misma preparacibdn:
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Frecuencia de germinacidon del polen: Se contaba sobre (n minimo de 100 granos

tomados al azar, considerando germinado
el polen que presentaba un aspecto similar
al de la figura 7 e, o un tubo polinico mas
desarroliado. (figura 7 a, b, ¢, d),

L.ongitud del tubo polinico: Se media un minimo de 50 tubos polinicos tomados al

azar, a fos 15 minutos de fa inoculacidn, La medicibn
se realizaba con un ocular reticulado, teniendo cada

cuadrficula 35'7 u de lado.

8. -OBTENCION DE LINEAS DE TRANSLOCACION.

Se partido de una serie de cruzamientos del tipo:
@ heterocigota AILES ( 'IV + 5ll ) x & homocigoto ELBON { 7”)
realizados previamerte,
L as plantas usadas como parental femenino procedian de la generacibn A3,
pero de una muestra analizada en el afo 1, 977,
Se realizaron un total de 12 cruzamientos, siendo las plantas de Ailés:

A3-13
A3-18
A3-20
A3-26
A3-27
A3-28
A3-30
A3-40
A3-51
A3-52
A3-54
A3-58

En 1.978 se analizaron las descendencias de cada cruzamiento, clasifican-
do las plantas en homocigotas y heterocigotas estructurales, Estas Gltimas se
embolsaron para su autofecundacidn y posterior recogida de la descendencia,

En ese afio también se procedid a la autofecundacion de un ciert;o nlmer o de
heterocigotos de las muestras A3 vy A78, asi como de la Muestra GE!, obtenien-

dose descendercia en las siguientes plantas:
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AIR -8

A3R - 16
A3M - 38
AM - 61
A78 - 4

A78 - 79
GEl - 27

En Septiembre de 1.978 se sembraron todas las descendencias, controlando
se posteriormente en meiosis, para su clasificacion,

Todas las plantas con 7“ se autofecundaron, realizindose ademas una serie
de cruzamientos de! tipo § Eibon ( 7”) x SAILES (7“) con objeto de averiguar
si el homocigoto es del tipo NN (ordenaci don cromosbmica normal) o del tipo TT
{ordenacidn translocadal,

Con la ordenacidon de Elbon es NN, en el primer caso toda la descenden::ia
presentara 7” y en segundo IIV 2 5“ .

L os cruzamientos hechos fueron:

d E 18 (5) 7 x ¢ Elbén

' E 28 (7) 22 x § Elbdn
d' E 28 (7) 30 x § Elben
S ES51(8) 1 x 2 Elbén
S E 54 (19) | x § Elbén
& E 54 (19) 2 x € Elbbn
S F 54 (19) 3 x § Elbon

Una vez que se tengan localizadas las pltantas TT se habran obtenido las -~

neas de translocacion,
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RESUL TADOS

1. - ANALISIS CITOGENETICO DE DISTINTOS CULTIVARES DE LA PENINSUL A
IBERICA,

. 1a-PRESENCIA DE HETEROCIGOTOS ESTRUCTURALES PARA TRANSLOCACIO

NES RECIPROCAS,

Los centenogs analizados provienen de las localidades que se resefan en la
figura 3.

En 1,978 se analizaron muestras procedentes de 9 cultivares espafoies (Cug
dros, Mansilla, Quintana, Robles, Callobre, Cangas, L.a Estrada, Lalin y Mo-
reira) y de 4 portugueses (Gimonde, Lordelo, Montalegre y Vita Paouca),

Los datos obtenidos aparecen en el cuadro 1, observandose que en todos los
casos menos uno (Cuadros) el nUmero cromosdmico de tas plantas es 2n = 14, En
el ¢ . de Cuadros aparece un porcentaje muy elevado (56'41% )} de plantas con
2n = 28 cromasomas.

Estas plantas presentaban en las primeras divisiones meioticas varias aso -
ciaciones cromosémicas de 4 cromosomas.

Hay que resefar que también aparecen plantas con 2n = 16 cromosomas en
los cultivares de Cuadros {2'56 %), La Estrada (0'99%) y Gimonde {4'35%) que
en Metafase | forman 8“. Por la morfologia de estos cromosomas (figura 10a) vy
por ‘el hecho de no aparear nunca con el resto de los cromosomas del complemen
to normal, suponemos que son cromosomas B.

En cuanto a ta presencia de heterocigotos estructurales se ha detectado en
los cv. de Cuadros (12'5%), Mansitla (4'25%), Quintana {4'65%) yLa Estrada
(3'196% ), Las frecuencias con que se ercuentran los individuos translocados son

bajas salvo en el caso de Cuadros,
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En et cv, procedente de Gimonde la planta que tenfa 8” presentaba el al-
punas de sus células 1|V; 5” $ l” (figura 10 b), Realizado un recuento en Meta )
fase | sblo se encontrd una célula con esta configuracidn {1'48%) por lo que se
clasifict la plamta como homocigo(a- estructural,

L.as c#iulas que llevaban ia translocacidn aparecfan muy proximas en una zg
na de ia antera, Su origen tiene que ser debido a una mutacidn que se dib en una
fase muy poco anterior al inicio de la meiosis, en una célula que posteriormente
dfo origen a varios meiocitos. No es logico suponer gue se trata de una translo-
cacidn muy pequefia que sblo apareciera en un nUmero muy bajo de ctlutas ya que
por el aspecto que presenta la cruz en dipktena es bastante grande,

En el cuadro 2 pueden verse los datos correspondlentes al analisis llevado
a cabo en la primavera de I, 980.‘ Se analizaron 8 nuevos cultivares espaficles
{(Yeste, Meira, Quiroga, Carballino, Cervera, Calamocha, Galvez y Mangane-~
ses) y una muestra procedente de la generacidn siguiente a la analizada en 1,978
de los 4 cultivares en que se detecyaron heterocigotos para translocaciones (Cu_g_
dros, Mansilla, Quintana y t_a Estrada),

Efl cv. de Quiroga presentaba todas sus plantas con 2n = 28, En el cv, de
Meira aparecid una Gnica planta (1'56%) con este ntmero cromosbdmico. En el ca
so del cv. de Cuadros, previamente a su siembra se procedld a separar median-
te control mitdtico las plantas que presentaban 28 cromosomas, sembriando sola-
mente las que eran diploides,

Hay quedestacar que de un total de 66 plantas controladas sblo 5 (7'58%)
eran tetraploides.

Probablemente todas las plantas tetr‘abloides procedan de una samilla comer
cial, A

Aparecieron plantas con 2n = 16 en Yeste (9'09%), Quintana (1'59%), y Man
ganeses {227%) siendo los 2 cromosomas supernumerarios de las mismas carac
terfsticas citogéneticas resefadas anteriormente.

gn los nuevos cv, analizados ha aparecido heterocigosis por transiocacio-
nes en Meira (9'52%), Carballino {3'17%), Calamocha (1'64%), Galvez (2'33%) v
Manganeses (2'27%),

En cuanto a los cv. analizados por segunda vez se detectaron heterocigotos
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estructurales en Cuadros (3'92%), Mansilla (9'80%) vy La Estrada (1'43% ).’

Hemos de destacar que no aparecid heterocigosis en el cv. de Quintana; que
bajd de manera muy apreciable su frecuencia en el cv, de Cuadros { de 12'5% a
3'92%), y en cambio se efevd en el procedente de Mansilta {de 4'25% a 9'80%),
Las diterencias en tas frecuencias de heterocigosis observadas pueden deberse
en el caso de Cuadros al pequerfio tamafio de la primera muestra, En cuanto al

resto estan dentro de los Iimites normales esperados.

1.1TbCUL TIVAR AILES

Se analizaron 3 muestras corespondiendo dos de ellas a la misma generacion
(A3R y F) siendo réplica una de otra. La tercera es una muestra tomada de! cam

po de culitivo de la locaiidad original (A78).

i
K

. . 1
En las muestras A3R y A78 unicamente aparecieron ptantas con 7 o con

v il
1" +5 ., Encambio en la muestra F se encontraron ademas 3 individuos cuyas

v Vil 4

. . 15 B T IRV "
configuraciones fueron 1+ 4 |, 1 11 "} 2 y 1 1 3 respectivamente,

{figura 5d; 6 a, b,c), indicando que eran heterocigotos para 2 y 3 transiocacio~

nes recliprocas distintas {cuadro 3),

L AR TR N T

En esta misma muestra aparecido también una planta totalmente asiniptica que
no se inciuyd en ninguna clase por no saberse su con figuracidon critica.

El valor medio de 1a heterocigosis es del 16'52%

Agrupados los individuos en homocigotos vy heterocigotos estructurales, se
analizd la homogeneidad de las 3 muestras mediante un ><2 de heterogeneidad
que confirma ta homogeneidad de dichas muestras { p® 0'80, cuadro 4).

Como el valor de heterocigosis obtenide estaba por debajo del 20% estimado

[J
{

. . ., 2 .
en estudios anteriores {Candela et al, 1.979) se realizb otro X~ de heterogenei
dad para comprobar si los nuevos valores obtenidos diferian significativamente del

primitivo, encontrandose que las diferencias na eran significativas (Cuadro 5).
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1. 2£ ARACTERISTICAS CITOGENETICAS DE LOS HETEROCIGOTOS ESTRUCTL!

RALES .

En el cuadro 6 se muestran los resultados obtenidos en el estudio de los he
terocigotos encontrados en el analisis tlevado a cabo en 1, 978,

Como puede observarse, la frecuencia de cé&lulas que presentan la asocia-
"cidn de 4 cromosomas es elevada, oscilando entre’el 85y el 100%, con una me-
dia de 96'17%,

Esto indicé que los heterocigotos estudiados tienen segmentos translocados
bastante largos, lo cual permite su apareamento y formacidon de quiasmas entre
los brazos transiocados, por io que se mantienen unidos en Metafase i.”

Cuando la planta presentaba cé&lulas con 7”, siempre se encontraron algu-
nas coh mas de 5“ cerrados, lo que prueba {a existencia de sobrecruzamientos
en los segmentos intersticiales, aunque en ningln caso se han encontrado cua-
drivalentes con guiasmas en estos segmentos, Esto nos indica que dichas trans-
locaciones no son de brazo completo;

La frecuencia de cuadrivalentes en anillo varfa entre el 56'41% y et 97'98%
con un valor medio de 76'74%.

La frecuencia de anillos alternados esth entre 49'09 y 93'41% con una media
de 66!'61%,

En cuanto a los cuadrivalentes en cadena, la frecuencia de su aparicidn va
rfa entre 2'02 y 43'59%, con una media de 23'26%.. De estas cadenas, la frecuen
cla de aiternadas oscila entre 50 y 100% con una media de 83'96%,

La frecuencia total de cuadrivalentes ;Iler'nados {sean anillos o cadenas)
oscila entre 53'54% y 94% con un valor medio de 70'65%, siendo este valor basg
tante superior al esperado teoricamente por azar (50%).

Se puede observar también que en todos los casos salvo en uno en que las
frecuencias son muy similar'es las cadenas son mas frecuentemente alternadas que
los anilios con unos valores medios de 83'96 y 66'61% respectivamente,

En aquellos casos en que se analizd la asocliacidn al nucieolo, se encontrd
-que &ste aparecia asociado al multivalente en un caso {figura 10c) y no en los 5

restantes (figura 10 d),
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- Esto es 1 dentro de lo egperado por azar ya que Gnicamente | de los 7 cromosg

mas del complemento haploide del centeno es organizador nucleolar.

LLa ;( Q/ cel. varfa entre 13 y 13'88 con un valor medio de 13'45, bastanle
elevado pero dentro de los |imites normales para el centeno,

En general se puede decir que todos los heterocigotos encontrados se com-
portan de una manera homogénea desde el punto de vista citogenético,

En el cuadro 7 aparecen los resultados obtenidos en el estudio de Ioé hete-
rocigotos encontrados en los cultivares analizados en el afio 1, 980,

L.a frecuencia de células que presentan el cuadrivalente oscila entre el 46
y el 100% con un valor medio de 90'72%.

Hay que destacar que en varias plantas aparecieron configuraciones en Me_
tafase | de 1”'4- ll con las frecuencias que se indican a continuacidn: L_LC11-37
(27'27%); LMIT = 18 (12%); LMIt- 37 (4%); T1-22 (28%); TOI-25 (2%). En todos
los casos fa configuracion del 1il, es en zig~zag.

En los 2 casos en que la frecuencia de trivalentes es eievada, el cromoso-
ma que queda como univalente es bastante pequeiio, por lo que puede tratarse de
un cromosoma translocado que pier:de un segmelnto grande y recibe otro mas pe-
quefio. Pero en general los resultados indican que los heterocigotos tienen unos
segmentos cromosdmicos bastante largos,

Se han encontrado células con mas de 5 bivalentes cerrados, lo que nos in-
dica que también se producen quiasmas intersticiales,

La frecuencia de cuadrivalentes en anillo varia entre el 40 y el 98% con
una media de 73'84%.

L_a frecuencia de los anillos alternados oscila entre 50 y 95'56%, con una
media de 75'3S . '

Respecto a los cuadrivalentes en cadena, las frecuencias estan entre 2 vy
100% con un valor medioc de 26'16%,

Las cadenas alternadas oscilan entre 50 y 100% con una media de 85'71%,

L.a frecuencia total de cuadrivaientes alternados varia entre 58 y 95'92%
con un valor medio de 78'09%, también superior al esperado por azar,

En cuanto a las frecuencias de anillos y cadenas alternados, en este caso

las diferencias en las frecuencias de ambos tipos son menores (75'39 y 85'71%
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respectivamente) y aunque en general son mas disyuncionales las cadenas, hay va
rias plantas, en que son méas disyuncionales los anillos,

La XQ/ cel, varfa entre 12'52 y 13'96, con un valor medio de 13/29,

El comportamiento de los diversos hesmocigotos analizados coh respecto a
estos caracteres es en general bastante homogéneo,’

Solamente uno de los 16 individuos analizados presentaba su cuadrivalente
asociado al nucleolo, dandose la circunstancia de que también proviene de la
muestra de Mansilla e! igual gue el encontrado anterjiormente,

El que los 2 tnicos cuadrivalentes que hayan aparecido asociados al nuclego
lo pertenezcan al cultivar de Mansilla indica que ambos heterocigotos tienen el
mismo cromosoma organizador nucleolar implicado en la translocacidn, E! que
su comportamiento citogenético no sea similar puede indicar que ia translocaciodon
sea distinta,

El heterocigoto GEll- 23 presentaba un comportamiento meibtico anormal en
cuanto a la configuracidon critica que presentaba segin la fase en que estuvieran
las anteras.

Se encontraron 3 anteras en diplotena con 7” y 5 en Metafase I, una con 7“

11
y 2 con una frecuencia bastante elevada

2 con 7“ y alguna célula con 'IV‘_ S
de cuadrivalentes, Esto parece indicar que en la planta existe un mosaico, pro-—
babliemente producido por una mutacidn cromosdmica en algln estadio anterior

a la meiosis, que no afectd a todas las flores. Lo mhs probable es que las ante-

ras en diplotena procedan de la misma flor,

CULTIVAR AILES

En el cuadro 8 aparecen las caracterfsticas citogenéticas de los heterocigo
tos estructurales encontrados en'la muestra F del cultivar Ailés,

L.a asociacibn cromosomica critica aparece en estas plantas con una frecuen
cia que var{a entre el 40 y ei 100%, aunqgue sblo hay 3 plantas de 25 cuya frecuen

cla esté por debajo del 72%. L_a media es del 88'56%, por lo gque se puede con-
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cluir que en general las translocaciones incluyen segmentos cromosomicos bas-
tante grandes,

Hay que hacer notar que en 2 plantas, F-344 y F-417, se han encontrado an
teras con 7” y otras que presentaban llvl- 5”. La explicacidon tiene que ser la
misma que para la planta GE{1-23,

Tanto las plantas F-8 como la F-399, cuyas frecuencias eran menores de.l
72%, en las fases de diplotena y diacinesis presentaban la asociacidn cromosomi
ca multivalente con una frecuencia mayor que en Metafase .’

La planta F-10 que presenta la configuracidn crftica con una frecuencia del
42% tiene l\”«!- llVL 2” y aquella cuya frecuencia es del 72% (F-435) tiene una
configuracion de IV‘L a“.

No aparecen en mingun caso trivalentes y solo una ptanta, F-399, presenta
4 cklulas con 6”1- 2’.

Todos estos datos indican que los heterocigotos estudiados tienen segmen-
tos translocados bastante largos. N

Cuando habfa células con 7” , en todos los casos se han podido observar
mas de 5 bivalentes cerrados, lo que indica la ocurrencia de sobrecruzamientos
en jos segmentos intersticiales.

La frecuencia de cuadrivalentes en anillo estd comprendida entre 62'96 y
100% , con una media de 88'38%,

La frecuencia de anillos alternados oscila entre 0 y 88'23% con una media
de 55156,

La frecuencia de cuadrivalentes en cadena varfa entre 0 y 37'04% con un va
lor medio de 11!54, La frecuencia de cadenas alternadas oscila entre 0 y 100%
con una media de 63'15%,

La frecuencia total de cuadrivalentes alternados estd comprendida entre 5
y 90% con una media de 57'37%. Este valor se ajusta bastante bien al esperado
por azar pero es mhs bajo que el obtenido en anteriores analisis, .

En este cultivar se vuelve a observar que las cadenas son mas frecuente-
mente alternadas que los anillos aunque ésto no ocurre en todas las plantas.

La XQ/ cel, varfa entre 1204 y 13'88 con una media de 13'51,
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Se han encontrado 4 cuadrivalentes asociados al nucleolo, asi como tambien

el exavalente de la planta F-10 (figura 11 a),’

En e! cuadro 9 aparece especificado el comportamiento meidtico de 15 de los
individuos heterocigotos utilizados en el crecimiento del tubo poifnico in vitro.
Estos individuog se han obtenido por polinizacion libre de 9 plantas heterocigb—
ticas procedentes de la muestra F,

L.a configuracion crftica de todas las plantas era de livl-.'5“ excepto en
F 385-1y F417-1 en que era de 2' "4 3'';

L.a frecuencia de células con la configuracidon critica oscila entre el 50 y
el 100% con una media de 93'2%.. Selamente 2 plantas presentaban su frecuencia
por debajo del 92%,

La frecuencia de cuadrivalentes en anillo varfa entre el 60 y el 97'92% con *
una media de 87'73%,

Las frecuencias de anillos alternados estan entre el 40'43 y el 86'75% con
una media de 6733 %,

En cuanto a las cadenas oscilan entre 2'08 y 40%, con una media de 12727

Las cadenas alternadas estin entre el 33'33 y el 100% con una media del
86'73%.

La frecuencia global de cuadrivalentes alternados esta comprendida entre
el 40 y el 86'60% con una media de 69'71%.

Por Gltimo, la media de quiasmas oscila entre 13'02 y 13'86 con una media
de 13'55.‘

De todo esto podemos concluir que las transiocaciones incluyen segmentos
grandes, que la frecuencia de cuadrivalentes alternados' {69'71% ) esta por enci-
ma del valor teoricamente esperado por azar y que las cadenas son bastantes méas
disyuncionales que los anillos salvo en 3 casos en que los valores son muy pareci
dos,

Comparando estos datos con los obtenidos para las plantas de la muestra F
(cuadro 8) vemos que son similares aunque en todos los casos presentan valores

superiores salvo en la frecuencia de muttivalentes en aniitlo, en que es un poco
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inferior en los descendientes,

Es de destacar que la frecuencia de cuadrivalentes alternados ha aufrido al
gun incremento desde el 57'37 al 69'71%, aunque si sblo tenemos en cuenta los
valores correspondientes a las plantas parentaies (63'43% ) el incremento es me
nor.

También se puede observar una cierta relacion entre las plantas parenta—

les y sus descendientes en-cuanto a los caracteres analizados, sobre todo en

fas medias de quiasmas.
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2, - TRANSMISION DE LAS TRANSL.OCACIONES

Los resultados de los 12 cruzamientos realizados entre los heterocigotos
de Ailés y los homocigotos de Elbon aparecen en el cuadro 10,

Se puede observar que hay 6 cruzamientos en que la frecuencia de heteroci
gotos es mayor del 50%, Lds valores extremos son del 0 y el 100% con un valor
medio de 51'19%,

Este Gltimo valor coincide con lo esperado si no hay hinguna diferencia en
el heterocigoto en la transmisidn de ios ganetos portadores de la ordenacidn
normal (N) y transiocada (T) por el lado femenino.’

De todas formas aunque el nUmero de plantas analizadas es pequefio, en ef
caso de A3-30, A3-26 y A3-13 las frecuencias de helerocigotos estan bastante
por encima de lo normal, lo que bodria indicar que en estos casos hay uhna trans
misidon preferencial del gameto T.

Hay que sefalar que en la descendencia del eruzamiento por A3-13, en las
2 plantas con 7ll se han encontrado varias célufas con l'”#- 3| IS 4” o con I”IJ- 1
es'l

L.a explicacion mas probable para el origen de estas células es que hayan
surgido por mutacidn espontanea en el propio individuo,

Por otra parte entre la descendencia formada por 17 plantas, del cruzamien
to de A3-54 x EIbdn se ha encontrado-una planta con IVI”-!- 3” {figura 6 d) estan
do 1a configuracion critica presente en casi todas sus celulas.

El individuo tiene 3 translocaciones distintas que afectan a 4 pares de cromo
somas, estando 2 cromosomas implicados cada uno de ellos en 2 transiocaciones
(figura 12),

L a explicacion mas lbgica a la aparicion de este indlviduo mutante es que se

. hayan producido 2 mutaciones en la planta A3-54 que al transmitirse a uno de sus
descendientes ha dado lugar a -la aparicion del heterocigoto con el octavalente,’
O bien, como hipbtesis alternativa, las mutaciones se han producido en el propio

Individuo en fos primeros estadios de su desarrollo,
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En el cuadro 11 estan los resulitados de las descendencias obtenidas por
autofecundacion de los heterocigotos que aparecen en el cuadro 10 y de algunos
otros procedentes de los cultivares de Ajlés y L.a Estrada,

De las 81 plantas controladas 45 son heterocigbticas (55'55% ). Estos resul
tados no se desvian de los esperados, ya que al autofecundar un heterocigoto
se espera encontrar en su descendencia plantas homocigbticas y heterocigbticas
al 50%. .

Si se considera la descendencia de cada planta por separado, en 9 de eilas
la frecuencia de los heterocigotos es mayor del 50%, con valores que van del
60 al 100%,

Aunque el nUmero de plantas analizado es bajo, estos datos parecen indicar
q'ue existe una transmision preferencial del gameto N por uno de los 2 lados
{masculino o femenino) y del gameto T por el otro.

En la descendencia por autofecundaéibn (26 plantas) del heterocigoto £ 28
aparecio un individuo trisdbmico {2n=15) cuya configuracion era ler 5” o 1“'4-

i 2l $ 5” (figura 11 b, c). )

Por la configuracidn critica el individuo podria ser un trisbmico terciario,
pero también puede ser un heterocigoto para una transiocacidn con un ¢romoso-~
ma extra cuya ordenacibn puede ser la nor:mal o la translocada.’

Otra posibilidad es que el individuo sea un homocigoto para la transiocacién
y el cromosoma extra sea un cromosoma normal, Carecemos de datos suficientes
para inclinarnos por alguna de Ias 3 hipotesis,

L_a planta tiene que provenir de la unidn entre un gameto con 7 cromatidios
y otro con 8 cromatidios. El cromatidio extra procedera de una disyuncidon and-
mala de cuadrivalente en Anafase | o Anafase |, o bien puede provenir del uni-
val ente de alguna configuracidn con ll”-!- li; 5”.

L.a probabilidad de ocurrencia de cualquiera de estos sucesos es muy baja
va que el gameto proviniente de la disywincion anomala es uno de los que tienen
que intervenir en la fecundacidn y en la ptanta parental no se observaron triva-

lentes en Metafase | ni segregaciones B:6 en Anafase,
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En el cuadro 12 aparecen las descendencias obtenidas en polinizacibén libre
de plantas heterocigbdticas procedentes de la muestra F del cultivar Ailés.

Se han analizado un total de 144 plantas de las cuales 73 eran heterocigbti-
cas (50'69%), ajustandose perfectamente a lo esperado por azar.

Atendiendo a ia descendencia de cada planta individuaimente, sblo en un ca
so (F-10) el porcentaje de heterocigotos es elevado (83'33%), con 6 plantas ana
tizadas.

Se da la circunstancia de que el heterocigoto parental F-10 presentaba como
configuracidn critica IVll- !IV«I- 2”, lg c.que podrla explicar la fr'ecu‘encia tan ele
vada de heterocigosis.

En los dos casos del 100% se analizaron una y dos plantas respectivamente
por 1o que el resultado no es significativo.

Como se puede observar |los datos obtenidos en las descendencias por auto_
fecundacion de heterocigotos estructurales son muy similares a las obtenidas

cuando se dejan en polinizacian libre.

De ios 6 cruzamientos realizados entre los homocigotos obrenidos por auto
fecundacibdn de heterocigotos estructurales, y el cultivar Elbén (vease Método
pag. 36}, solamente las descendencias de uno de elios ( & E51 (8) x ? Elb’on)
presentaban IIVL 5“, indicando este hecho que el individuo era homocigoto para

la ordenacion translocada, obteniendose por tanto una linea de translocacibn,
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3, -AUTOFECUNDACION DE HOMOCIGOTOS Y HETEROCIGOTOS ESTRUCTURA-

LES .
.

Como tanto para ia obtencion de Ifneas de transiocacion como para el anali-
sis de la frecuencia espontanea de mutacidn era necesario obtener semillas pro
cedentes de autofecundacidon, se forzd la consanguinidad en un cierto nlmero de
pitantas homocigbticas vy heterocigbticas estructurales pertenecientes al cultivar
Ajlés, asi como en los hibridos obtenidos al ¢ruzar heterocigotos de Ailés por
Elbon,

Esto nos ha permitido ademas realizar un estudio de las consecuencias de

ta consanguinidad tanto a nive! meidtico como de obtencion de descendientes.

3. 1- CONSECUENCIAS MEIOTICAS

Se ha realizado un estudio citogenético en Metafase | en una muestra de 19
plantas pertenecientes a la generacidn parental (cuadro 13), de 30 plantas perte
necientes a su descendencia por autofecundacidén (muestra ME, cuadro 14) y de
22 plantas procedentes de la segunda generacidn de autofecundacidn (muestra
Mil, cuadro 15).

Se observa un descenso del apareamiento en las dos generaciones éonsan—
guineas (de una ;(Q/cel = 13'56 en la generacidn parental a 11'75 en la muestra
ME y 11'37 en la MIl) que afecta mis drasticamente a unas plantas que a otras
habiendo inctuso plantas con medias de 4'06 y 2'6,

Como consecuencia de este descenso hay un aumento de la media de pares
de univalentes por célula (de 0'005 en la muestra parental a 0135 en ME y 0'56
en MII) y de la media de hivalentes abiertos { de 0'43 a 1'53 y 1'52), (figura 11d})

Las diferencias entre las muestras parental y ME son significativas de acuer

do con los valores obtenidos para la prueba t con respecto a la XBC/cel (:32 g= |

514877 01061); X = _8'4 <0 . : —
, p<« ); XxBA/cel ( tye a.l. 61434, p<<0'001); XPUaiv/cel “299.1‘

=~ 219587, p < 0'01) y XQ/cel ( Uyyg, (.= 4'9042; p<<O'01),

Em cambio estas diferencias no son significativas para las muestras ME v

M1 =0'42; p T 017, = 010580 ao; =-017200, p ¥ 05
(g g1, 2P P lug g, 580, P> 019; tih g1, 200, o
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Y t355} "o 0'5218, p>» 0'5 respectivamente,

Este descenso en el apareamiento lo creemos debido al efecto de la consan
gulnidad y no a causas ambientales ya que comparando los datos de la muestra
parental de ME con los obtenidos en un anélisis igual, realizado sobre otra
muestra de plantas de la poblacidn Ailés (cuadro 16, muestra F), similares a
las plantas de la generacion parental de ME ya que estuvieron en las mismas
cordiciones ambientales que dichas ME; observamos que los resultados son pa-
recidos a los obtenidos para las plantas de la generacidn parental, por lo que

se descarta la influencia ambiental (XBC/cel. t = 114598, p > 0'1; XBA/cel

429, 1.

= _1'4742, p>0'1; XPUniv/cel 1 t = —7'9953x10™>, p 2019 y xQ/

'atg.I.

cel it g, T 114546, p>0r1),

- Tanto en la muestra ME como en la MIl parecia existir dos grupos de plan-

18 g. 1.

tas: unas cuyas medias de quiasmas estaban por encima de 10 y que eran fa ma~
yorfa y otras ( 4 pertenecientes a ME y 3 a MIl) cuyas medias Iban de 8'62 a 2'6
por lo que parecfan existir dos efectos distintos de la consanguinidad sobre las
plantas de Ia poblacion Ailés,

Por una parte se encontraba un descenso apreciable pero no muy grande en las
las medias de quiasmas que parecla deberse al efecto de genes polimeros y por
otra parte un descenso mas drastico en unas pocas plantas que podrfa ser efec-
to de la actuacidn de un gen o unos pocos gener recesivos mayores que en estas
plantas estarfan en homocigosis,

Por si estas plantas podfan estar emmascarands el resultado y realmente
no hubiese un descenso en la media de quiasmas se realizd otra comparacion
entre las medias de quiasmas de las muestras parental y ME habiendo elminado
previamente estas plantas de la Ultima muestra,

' L_a nueva media fue de 12'42 que comparada mediante una prueba t con la
media (13!56) de las plantas parentales, nos confirmd que existia un descenso
en la frecuencié de quiasmas t329, )= 613432; p £ ¢ 0'001),

Eliminando de la muestra Mi! fas 3 plantas con medias muy bajas, la nueva
media de quiasmas obtenida era de 12'46 similar como en el caso anterijor a la

) obtenida para las ME,
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3. 2-AUTOINCOMP AT IBILIDAD

En el cuadro 10 aparecen los datos de autofecundacidn de los heterocigotos
obtenidos en los cruzamientos de Ailés por Eibbdn,
Se autofecundaron 39 plantas obteniendose descendencia en 21 de ellas

(53'85% ). El ntmero de granos recogidos fue de 88,

En el cuadro 11 se resefian los resultados obtenidos en la autofecundacion
de 71 plantas procedentes de las 88 semillas anteriores,

De estas plantas, 347 eran homocigotas (47'89%) y se obtuvo descendencia
en 28 {82'35%) con un tota'l de 611 granos (63'65%).

Las heterocigotas eran 37 {52'11%), dieron descendientes 21 (56'76%) con
349 grapos (36'35%),

Como se puede apreciar, los resultados obtenidos en esta segunda autofe-
cundacidn fueron mucho mejores que los obtenidos en la primera y ademéas los
homocigotos se autofecundan me jor por lo que también dan mayor nGmero de des

cendientes.

En el cuadro 17 se muestran los resultados de la autofecundacidn de plan~
tas homocigoticas y heterocigbticas pertenecientes al cultivar Ailés.

l.as plantas de las muestras A3M, A3R, A78 y F era la primera vez que sé
autofecundaban, las plantas de MT, ME y F| la segunda vez y las de Mlil la terce
ra.

Se autofecundaron un total de 243 plantas, siendo 213 (87'67%) hemoci gbti-
cas, de ellas se obtuvo descendencia en 100 {46'95% )} c¢pn un nGmero de semi-
llas de 712 (86'72%).

El resto de las pltantas, 30 (12!'33%) fueron heterocigbdticas, dieron descen
dencia 14 (46'67%) y el numero de granos fue de 109 (13'238%),

A la vista de los resultados podemos concluir que homocigotos y heterocigo

tos se comportan de igual manera en la autofecundacion,
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No parece haber mucha diferencia en el comportamiento de las plantas de
las diferentes generaciones de autofecundac!don ya que hay que sefialar que las
muestras AJM y A3R por una parte y MT y ME por otra son en realldad dos Gni
cas muestras solamente que sembradas en condiciones ambientales distintas
(ASMT‘y MT en macetas y A3R y ME en un campo de cultivo), Como se puede apre
clar, la diferencia a favor de las piantas situadas en mejores condiciones ambien

tales es evidente,

Respecto a la germinacidn y supervivencia de las semillas:

De las 88 obtenidas por autofecundacidon de los hibridos heterocigotos, ger
minaron 87 (98'86% ) de los cuales sobrevivieron 81 (92'05%).‘

De las 102 procedentes de la autofecundacidn de A3M y A78 sobrevivieron
65(63'73%).

De las 145 obtenidas por autofecundacidon de las plantas ME y MT germina~
ron 109 (75'17%) de las que sobrevivieron 37 (33194%).

Finalmente de las 20 obtenidas por autofecundacidn de las F, germinaron
18 (90%) de las cuales sobrevivieron 15 (83133%).

En general los resultados de supervivencia han sido buenos, aunque supe-
riores los obtenidos para los hibridos,

Parece ser que las dos generaciohes de autofecundacibdbn de las sem”il_las
procedentes de ME y MT han influido negativamente en su viabilidad, )

' De todas formas, los resultados globales estan por encima de los obtenidos

por Rees (1,961) en que sobreviven el 47% de las semillas.
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4. ~-ESTIMACION DE LA FRECUENCIA ESPONTANE A DE MUTACION

a) Estimacioén de la frecuencia de mutacibn por la aparicidon de CMP con asg
ciaciones multivaientes en anteras procedentes de plantas homocigbticas con ?l!

Se ha analizado una muestr‘.a de 41 plantas, contandose 500 células en diplo
tena odacinesis en cada una de ellas,

De un total de 20, 500 CMP analizadas, 4 presentaban I'VL 5”, lo que indi_
.ca que se han pr‘oc_h;lcido 4 mutaciones y por tanto ia tasa de mutacidn por céluta
por generacibn sera de 4/20,300 = 1795 x IO'-4 o de 9'75 x 10—5 por gameto
por generacion,

b) Estimacion de la frecuencia de aparicion de heterocigotos estructurales
en la descendencia obtenida por autofecundacidn de plantas homocigodticas. L_a
aparicion de tales heterocigotos solo puede explicarse por la ocurretjcia de muy
taciones cromosomicas.

En la primavera de 1.‘979 se realizo un primer anilisis de la configuracion
meéibtica en Metafase | de 98 plantas procedentes de la-autofecundacidbn de 33
plantas homocigbticas, 25 de estas 33 plantas se Habian utilizado también en el
conteo de CMP realizado en el primer método de estimacion,

Los resultados obtenidos figuran en el cuadro 18, observandose que 8 de
las 98 plantas son heterocigoticas para nuevas translocaciones reclprocas,
presentando todas ellas una asociacidn de 4 cromosomas en Metafase {, lo que
supone una frecuencia de mutacidn cromosbmica detectada del 8'16%,

Se da la circunstancia de que al analizar las 500 CMP de las plantas paren
tales que presentaron en su descendencia por autofecundacion algln individuo
he terocigobtico todas las células tenfan una configuracidon critica de 7”.

En 1. 980 se procedid a analizar una segunda muestra de 32 plantas proce-
dentes de la autofecundacion de 16 pliantas dis;intas. Se encontrd que de las 49
plantas de las que se supo su configuracidn meibdtica 1! presentaba ,IV# 5”, lo
que indica una frecuencia de mutacidn de 2104%,

L.a frecuencia global es por tanto del 6'12% por planta por gener acibn.
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En la figura 16 se rer esentan graficamente las plantas estudiadas.
Como puede observarse a mayor ahijamiento eficaz mayor nmero de des-
cendientes producidos, siendo el coeficiente de regresidn b= 0'0180 signifi -

cativamente distinto de cero { p¢ 0'001),

6., Media de granos por espiga:

La media de granos por espiga para los homocigotos es de 42'20
y para los heterocigotos de 34!'32, siendo la media de la poblacidn de 38'17.
Por medio de un Xz de contingencia (cuadro 27) en que las plantas
se agrupan en clases con valores inferiores y superiores a la media de la
paoblacidn, se encuentran diferencias significativas entre homocigotos y

heterocigotos ( 0'001<p £ 0'01),

7. Viabilidad de la descendencia:

LLa probabilidad de descendencia viable para homocigotes es de
079923 y para heterocigotos de 0'9897,

Aungue esta probabilidad es mayor para homocigotos que para hete—
rocigotos, las diferencias no son significativas, como lo demuestra el Xz
de contingencia realizado ( 0'20 ¢ p ¢0'30) y la prueba t (030 £ p £ 0'50),
Cuadro 28,

8., Descendencia viable:

LLa media de HM = 936'76 y ta XHT = 797'73, siendo la X poblacidn =
867'24.'

Mediante un ><2 de contingenc.ia {cuadro 29) no se encuentran diferen
cias significativas entre homocigotos y heterocigotos ( p = 1).

Como las diferencias entre las medias eran apreciables, se realizd

también una prueba t que did los mismos resultados { 0'3 ¢ p < 0'5).

En los cuadros 30 (homocigotos) y 31 {heterocigotos) se reflejan los

resultados obtenidos en cuanto a fertilidad del gameto masculino y femenino,
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En la figura 17 se representan graficamente las distribuciones de .

homocigotos y heterocigotos para ambos caracteres,

9. Fertilidad del ganeto masculino:

Los valores del polen fértil se expresan en T de polen tefido para
cada planta.

L.a probabilidad de que el polen proviniente de plantas homocigbticas
sea fértil es de 0'9466 y de que lo sea el proviniente de las heterocigbticas
018916, L_a probabilidad de polen fértil en la poblacién es de 0'9191,

El Xz realizado {cuadro 32) indica que hay diferencias significativas
para el caracter fertilidad' del polen, entre homocigotos y heterocigotos

( p £0'001), Realizada una pruebat, did los mismcsresultados (0'3<p<0'4)

10, Fertilidad del gameto femenino:

L_a fertilidad del gameto femenino ee expresa como: % ;= flores féer-
tiles/ total de flores por planta,

_La probabilidad de que una ovoceluia proviniente de un homocigoto
sea fértil es de 0'6536 y de que lo sea la de un heterocigoto es de 0'5594,
la probabilidad de que una ovocélula de cualquier planta de la poblacion
sea féertil es de 0'6066,

L.a prueba de ><2 (cuadro 33) en que los datos se agrupan en ovocé-~
lulas fértifes v estériles, nos muestra que hay diferencias significativas

entre los valores de homocigotos y heterocigotos ( p ¢ 0'001),

Ademés se han realizado una serie de analisis unicamente en los individuos
heterocigotos de la muestra.

Comparando el caracter fertilidad del gameto masculino con la fertilidad del
gameto femenino, se ha observado que existe relacidn entre ambos caracteres
{figura 18) siendo el coeficiente b= 014767 significativamente distinto de 0 (!2

= 315480, 0'001¢ p £ 0'01),

8g
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867'24,

Mediante un ><2 de contingenc.ia {cuadro 29) no se encuentran diferen
cias significativas entre homocigotos y heterocigotos { p = 1).

Como las diferencias entre las medias eran apreciables, se realizd

también una prueba t que did los mismos resultados { 0'3 & p £ 0'5),

En los cuadros 30 (homocigotos) v 31 (heterocigotos) se reflejan los

resultados obtenidos en cuanto a fertilidad del gameto masculino y femenino,
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En la figura 17 se representan graficamente las distribuciones de -

homocigotos y heterocigotos para ambos caracteres,

9, Fertilidad del gemeto masculino:

Los valores del polen fértil se expresan en % de polen tefiido para
cada planta.

La probabilidad de que el polen proviniente de ptantas homocigbdticas
sea fértil es de 0'9466 y de que io sea el proviniente de las heterocigbticas
0'8916, L.a probabilidad de polen fértili en la poblacidon es de 0'9191,

el Xz realizado (cuadro 32) indica que hay diferencias significativas
para el caracter fertilidad del polen, entre homocigotos y heterocigotos

{ p¢0'001), Realizada una prueba t, did los mismasresultados (0'3<p<0'4)

10, Fertilidad del gameto femenino:

La fertitidad del gameto femenino ee expresa como: % ;= flores fér-
tiles/ totai de flores por planta,

l_a probabilidad de que una ovocelula proviniente de un homocigoto
sea fértil es de 0'6536 y de que lo sea la de un heterocigoto es de 0'5594,
la probabilidad de que una ovocélula de cualquier planta de la poblacion
sea féertil es de 0'6066,

La prueba de >(2 {cuadro 33) en que los datos se agrupan en ovocé-
lulas fértiles y estériles, nos muestra que hay diferencias significativas

entre los valores de homocigotos y heterocigotos [ p ¢ 01001).

Ademas se han realizado una serie de analisis unicamentie en los individuos
heterocigotos de la muestra.

Comparando el caricter fertilidad del gameto masculino con la fertilidad del
gameto femenino, se ha observado que existe relacidbn entre ambos caracteres
(figura 18) siendo el coeficiente b= 04767 significativamente distinto de 0 (t2

8g
= 315480, 0'001 ¢ p £ 0Q'0T),
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También se ha comparado la fertilidad del gameto femenino y la des-
cendencia producida (figura 19) encontréndose relacidn entre ambos caracteres
siendo b= 29'5753 significativamente distinto de 0 { t [ = 311225, 000! < p ¢ ‘
0'01). 281 i
Sblo se ha comparado con la fertilidad de la ovocélula ya que al tra
tarse de plantas albgamas no podemos saber las carécteristicas de los gametos
masculinos fecundantes. '

Igualmente, se han comparado la fertilidad del polen y de ta ovocély
la con la frecuencia de muitivalentes con configuracibn disyuncionales (figuras

20 y 21 respectivanente)} observandose que no hay relacidn entre ellos,

6. - BERMINACION Y CRECIMIENTO IN VITRO DEL TUBO POLINICO

Posteriormente al estudio de los diversos componentes de la eficacia biolb-
‘gica citados antes, se procedid al analisis de un nuevo componente: crecimiento
del tubo pollnico.

Para ello se tomd una muestra de 33 plantas (15 homocigdticas y 18 heteroci
gbticas) descendientes todas ellas por polinizacidn libre de las plantgs heteroci
gbticas de la muestra F que se utilizaron en el anialisis anterior, ]

En el caso de los heterocigotos, suponemos que estan presentes 10 translo- .
caciones distintas ya que las plantas son descendientes de 10 heterocigotos dife
rentes (cuadro 9).

En los cuadr‘os 34 {(homocigobtos) y 35 (heterocigotos) se expresan los resulta
dos obtenidos para la frecuencia .de polen germinado, la longitud media de creci
miento del tubo pollnico {expresada en )y la velocidad media (expresada en

M/ min),

Para ver la germinacidn, se han contade untal de 2338 granos de polen en

los homocigotos, y 2063 en los heterocigotos, obteniendose unas frecuencias

medias de germinacidn del 74'51% y 67'52% respectivamente,
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L.a distribucion para este cariacter aparece en la fioura 22.

Para ver si estas diferencias eran aignificativas se realizd un ><2 de contin
gencia igual a los explicados anteriormente, y que ros indicbd que si lo eran
{ p ¢« <0'001),

También se aplicd una prueba t, cuyo resultado no coincidid con el anterior,
ya que en este caso las diferencias no eran sigjnificativas {cuadro 36).

En cuanto a la longitud del tubo polinico se han contado un total de 1047 tubos
en el caso de los homocigotos y 958 en el de los heterocigotos, obteniendose unas
longitudes medias globales de 69'94 y 62!35 respectivamente,

Realizada la correspondiente prueba t se observa que las diferencias no
eran significativas ( tJlg. L = 0'9089, 0'3L p<0'4),

E£n los casos en que se contaron 100 tubos polinicos por planta fue debidao
a que se tomaron dos muestras distintas para ver si habfa diferencias entre
ellas; al no apreciarse se sumaron los valores.

L.as velocidades medias obtenidas han sido 4'66 y 4'16 respectivamente,
que tampoco son significativamente diferentes ( 1319' l = Q'9090, 0'30«p L0'40),

Con objeto de comprobar si en el caso de las plantas heterocigbticas, cu-
yos gametos llevaran ordenaciones cromosdomicas normales o transiocadas,
aparece una distribucidn binomial para la longitud del tubo poilfnico frente a 1a
normal que seria de esperar en las plantas homocigdticas cuyos gametos solo
ltevan ordenaciones normales, se realizb una representacion grafica {(cuadros
37 y 38, y figura 23) observindose que las dos subpoblaciones se comportan de
manera similar para este caracter,

Por Gltimo se compararon la frecuencia de germinacidn y la frecuencia de
cuadrivalentes alternados (figura 24), observandose que no existfa relacidon en-
tre ambAOS caracteres, como ocurrib anteriormente cuando se media la germina-

cion del polen por el porcentaje de granos teriidos.
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Figura 4

CULTIVAR AILES

Campo de cultivo original

Siembra de AZ

Control de 59 plantas
A3R

de A3
e A3 aam

Siembra de 500 plantas
. descendientes de A2
(Muestra F). Control

de 196 plantas.

Muestras tomadas de la
poblacidén mantenida en

el laboratorio

1973-1974

1977-1978

1978-1979

A78

Control de 85 plantas

Muestras tomadas de 1la

poblacidén original.
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FIGURA S

Distintas Metafases I. a: 7II

Iv o
c: 1 (anillo adyacente) + SII

. b:

v
1

d:

1

VI

(anillo alternado)

I
en anilloc + 4 I

+

5

II
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FIGURA 6
A\ II v
Distintas Metafases I. a: 1 ! en cadena + 4 . b: 1 I en anillo +
v ' 11 v : v
II en cadena + 2 Lo 1 I1I en anillo + BII. d: 1 IIIen cadena +

IT



FIGURA 7

Microfotografias de granos de polen en el medio de cultivo. a:
55 aumentos. b: 111 aumentos. c y d: 222 aumentos. e: las flechas
indican la iniciacién del crecimiento del tubo polinico, 222 au-

mentos.




b}

"FIGURA 8
CIGOTO PARENTAL
12 MITOSIS
INTERFASE
MITOS1S
LINEA LINEA
GERMINAL SOMATICA
¥ l
. l
MITOSIS
PREMEIOTICA MITOSIS

INTERFASE PREMEIQTICA

MEIOQSIS

GAMETO

MITOSIS
GAMETICA

CIGOTQO DESCENDENCIA

MUTACION en

1) Todo el individuo heterocigoto

v 11
con 1 + 5

2,3,4) Todas las células hijas de
la célula mutante seran

heterocigotas.

5} La célula mutante mostrari
IV 1T
1 + 5
6) Mutacidén a nivel individual
en cada gameto, que llevaria
entonces la ordenacidén trans-

locada en sus cromatidios.
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CUADRO_1

ANALISIS CITOGENETICO DE LOS CULTIVARES ESTUDIADOS EN 1978

LOCALIDAD  TOTAL NUMERO CRCMOSOMICO  CONFIGURACION METOTICA
= = = v I
PLANTAS  2n=14 2n=16 2n=28 JIT TV _IT .
CUADROS 39 16 1 22 14 2 = 1 x
56,41% 12,5% 2,56%
MANSILLA 47 a7 - - as 2 -
4,25%
QUINTANA a3 43 - - 41 2 _
. 4,657
ROGBLES 33 33 - - 33 - -
CALLOBRE 51 51 - - 51 - -
CANGAS 52 52 - - 52 - -
LA ESTRADA 101 100 1 - 97 a 1

LALIN 37 37 - - 37 - -
MOREIRA 54 54 - - 54 - _
GIMONDE 23 22 1 - 22 - 1
4,35%
LORDELO 22 22 - - 22 - -
MONTALEGRE 24 24 - - 24 - -
VILA POUCA 24 24 - - 24 - -

*x ; % referido sélo al total de diploides.
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FIGURA 10

I v II II
a: Diplotena, 7II + lI extra. b: Diplotena, lI + 5 + 1 extra.

iv II ’
c: Diplotena, 1 asociado al nucleolo + 5 . d: Paquitena tardia,

I
7 {uno de ellos asociado al nucleolo).
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CUADRO 2

ANALISIS CITOGENETICO DE LOS CULTIVARES ESTUDIADOS EN 1980

LOCALIDAD  TOTAL NUMERO CROMOSOMICO CONFIGURACION MEIOTICA
- - - Iv 11 II
PLANTAS  2n=14 2n=16 2n=28 JIT v o1
22 20 2 - 20 - 2
YESTE 9,09%
CUADROS 51 51 - - 49 2 -
) 3,92%
51 51 - - 46 5 _
MAN
SILLA o 80%
63 62 1 - 62 1
QUINTANA L os
64 63 - 1 58 6 -
MEIRA
R 1,56% 9,52%
QUIROGA 32 - - az - - _
CARBALLINO 63 63 - - 61 2 -
3,17%
CERVERA 50 50 - - 50 - _
LA ESTRADA 70 70 -, - 69 L -
1,437
61 61 - - 60 1 -
CALAMOCHA
AMoc ' 1,64%
a3 43 - - a2 1 _
GALV .
£z ' 2,33%
MANGANESES 44 43 1 - 42 1 !



CUADRO 3

ANALISIS CITOGENETICO DEL CULTIVAR AILES

‘MUESTRA| TOTAL e v
s 0TA N2 CROMOSOMICO | | BIVALENTES virrrrl vr v 1| vt rrl v i
PLANTAS| 2n=14 2n=16 | 7 Y 1777 §3 1 " +17 +2 +4 +5 % HETEROCIGOTOS
UNIVALENTES
A3R 59 s9 - 48 - - - - 11 18,64
.
A78 85 85 - 70 - - - - 15 17,65 &
196 195 1 165 1 1 1 1 27
F 15,38
0,51% 0,51% 0,51% 0,51% 0,51% 13,78%
340 33y 1 283 i 1 1 1 53
TOTAL 0,29% 0,29% 0,29% 0,29% 0,29% 15,63% 16,52
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CUADRO 4
MUESTRA HOMOCIGOTOS HETEROCIGOTOS TOTAL
Obsg. 48 1 P
A3R i ' 59
Esp. 49,25 9,75
Obs 70 15
A78 85
Esp 70,56 14,04
Obs. 165 30
F 195
Esp. 162,79 32,21
. 83
TOTAL Obs 2 56 339
Esp, 283 56
2 .
X heterogeneldad28 1 = 0,443703 P 0,80
CUADRQ 5
MUESTRA HOMOCIGOTOS HETEROCIGOTOS TOTAL
Obs. 48 11
A3R 9
3 Esp. 47,20 11,80 5
Obs. 70 15
78 85
A Esp. 68 17
Obs 165 30
F 195
Esp. 156 39
Obs. 283 56
TCTAL 339
Esp. 271,20 67,80
X2 heter‘ogeneidad2 1.° 0, 390959 0,80 £ p <« 0,90
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CULTIVARES DE 19%8.

CUADRO 6

PLANTAS | CELULAS CUADRIVA[ ANILLOS | CUADRIVA{ CADENAS TOTAL .- {ASOCIA- TOTAL
CONFIGURA| LENTES | ALTERNA|LENTES ALTERNA-| CUADRIVA|CION AL X o/cel CELULAS
CION CRI-| EN DOS EN DAS LENTES~ |NUCLEOLO reely
TICA ANILLO CADENA ALTERNA.
LCI-25 94 a2 64 12 11 75 - 13,36 100
94% 87,23% 78,05%) 12,77% 91,67% 79,79%
LCI-28 70 55 27 is 13 40 - 13,00 73
o 95,89% 78,57% 49,09%| 21,43% 86,67% 57,14%
LMI-39 99 97 52 2 1 53 sI 13,84 100
99% 97,98% 53,61% 2,02% 50% 53,54%
LMI-43 - - - - - - NO - -
LQI-13 61 54 36 ? 7 43 NO 13,38 63
96,83% 88,52% | 66,67%] 11,48% 100% 70,46%
LQI-15 100 91 85 9 9 94 NO 13,40 100
100% 91% 93,41% 9% 100% 94%
GET-2 85 55 47 3o 29 76 NO 13,46 100
85% 64,71% 85,45%| 35,29% 96,67% 89,41%
GEI-10 195 110 59 85 67 126 - 13,50 200
97,50% 56,41% £3,64%] 43,59% 78,82% 64,62%
GEI-27 100 73 4] 27 20 61 - 13,66 100
) 100% 73% 56,16% 27% 74,07% 61%
GEI-93 - - - - - - NO - -
804 617 411 i87 157 568
13,45 836
TOTAL 96,17% 76,74 ,66,61 23,26 83,96 70.65 3.

nt



ANALISIS CITOGENETICO EN MEIOSIS DE LOS HETEROCIGOTOS ESTRUCTURALES PERTENECIENTES A LOS CULTIVARES DE 1980

PLANTA| CELULAS CONFH CUADRIVALENTES| ANILLOS CUADRIVALENTES [CADENAS ALTER| TOTAL CUADRI ASOCTIACION _

GURACION EN ANILLO ALTERNA EN CADENA NADAS VALENTES AL NUCLEO-1{ XQ/cel.

CRITICA BOS LO

Abs % Abs % Abs| % Abs % Abs % Abs %
LCII-l4{ - - - - - - - - - - - - NO -
LCII-37] 27 61,36 6 40 3 |50 9 60 8 88,89 11 73,33 NO 12,52
LMII-6 41 82 19 46,34 13168,42; 22 53,66 22 100 35 85,37 NO 12,90
LMII-18] 49 98 21 48,84 17|80,95| 22 51,i6 11 S0 '28 65,12 - 13,22
LM-19 49 98 20 4C, B2 13165 29 59,18 25 86,21 38 77,55 SI 13,02
LMII-37] 49 a8 35 72.47 24(68,57} 12 25,53 9 75 33 70,21 NO 13,46
LMII-46f 43 86 35 41,40 22162,86 8 18,60 B8 100 30 69,77 NO 13,50
LUMI-8 50 100 49 98 44( 89,80 1 2 1 100 45 80 NO 13,34
LUMI-18] 47 94 47 100 39} 82,98 - - - - 39 82,48 NO 13,78
LUMI-19] 47 94 39 82,98 261 66,67 8 17,02 8 100 34 _72,34 NO 12,60
LUMI-35| a9 98 45 91,84 | 33/73,33] a4 8,16 | & 100 37 | 75,51 NO 13,10
LUMI-36| 49 98 47 95,92 421 89,36 2 4,08 1 50 43 87,76 NO 15,88
LUMI-41] 48 96 39 '81,2§ 24( 61,54 9 18,75 8 88,89 32 66,67 NO 13,78
0I-34 49 98 45 91,84 431 95,56 4 8,16 4 100 47 ©5,92 NO 13,80
OIl-64 50 1C0 49 98 291 59,18 1 2 - - 29 58 NO 13,84
GEITI-23| 23 46 - - - - 23 100 20 86,96 20 86,9¢€ - 13,10
TI-22 44 88 12 40 8 | 66,67 18 60 14 77,78 22 73,33 NO 12,58
TOI-25 48 96 17 36,17 111 64,71 30 63,83 30 100 41 87,23 NO 12,90
21-37 49 98 48 97,96 41| 85,42 1 2,04 1 1C0O 42 85,71 NO 13,96
TOTAL |811 €072 |s73 73,84 | 432] 75,39] 203 26,16 |174 85,71 | 606 | 78,09 13,29

" CUADRO 7
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FIGURA 11
VI . Iv II
a: Diplotena, 1 asociado al nucleolo + 1 + 2 . b: Metafase I,
v It I1T I 11
1 + 5 . c: Metafase 1, 1 I + SI + 2 . d: Metafase I: 1 cerra

II , I
do + 3 abiertos + 6
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CUADRO_8&

ANALISIS CITOGERETICO EN MEIOSIS DE LOS HETEROCIGCTOS ESTRUCTURALES
DE LA MUESTRA F. (50 cel/planta}) Ccv. AILES.

PLANTAS] © #%..cel|' % . Fr % ) F % e @ © % . |Asoc. | XQ/cel.
configu.|multiv. anillos |multiv.| cadenas]muiticlaa nu_j
critica |en ani Jalterna |en ca- | alternafaiter |cleolq

llo dos dena das nados..
8 52 80,77 71,43 19,23 BO,00 73,08 ND 13,42
1C 43 62,96 32,35 37,04 40,00 [33,186 el vil13,12 =

23 96 83,33 75,00 16,67 62,50 |72,92 - 13,48

38 98 89,80 56,82 10,20 60,00 |57,14 NO 13,82

47 88 86, 36 31,58 13,64 83,33 |38,64 NO 13,38

59 92 91,30 38,10 8,70 75,00 141,30 NO 13,80

62 100 98,00 63,26 2,00 0,00 62,00 NQ 13,56

68 98 93,88 84,78 6,12 66,67 (83,67 - 13,60

92 82 90,24 g1,08 9,76 |100,00 [82,93 S1 13,68

101 94 91,49 48,84 8,51 75,00 |51,086 NG 13,34

112 g6 93,75 75,56 6,25 66,67 75,00 NO 13,18

l 116 100 98, 00 65,31 2,00 |100,00 |67,34 NO 13,88
: 130 96 100, 00 62,50 0,00 0,00 162,50 ST 13,80
: 135 98 87,76 76,74 12,24 66,67 |75, 51 NO 13,30

146 96 93,75 60,00 6,25 [100,00 162,50 NO 13,74

231 - - - - - - NO -

237 98 97,96 47,92 2,04 |100,0C {48,908 NO 13,88

243 100 90,00 78,56 10,00 60,00 74,00 NO 13,66

245 100 80, 00 27,50 20,00 30,00 128,00 SI 13,72

314 - - - - - - NO -

331 100 68,00 88,23 32,00 93,75 {90,00 NO 13,12

344 - - - - - - ST -

385 - 94 91,49 34,88 8,51 100,00 }40,42 NC 13,66

399 40 90,00 0,00 1C, 00 50,00 5,00 NO 12,04

415 a0 84,44 73,68 15,56 85,71 75,55 NO 13,42

417 98 97,96 39,58 2,04 0,00 [38,77 NO 13,82

435 72 74,65 5,66 23,35 16,67 8,45 NO 13,48 2

456 g4 92,62 72,73 6,38 66,67 72,34 NQO 13,86

X 88,56 88,38 55,56 11,54 63,15 57,37 13,51

La corfiguracién critica es lIV+ SII menos en:

. .. P VI v 11
*¥: Configuracion critica 1 + 1 + 2 . 5e cuentan 100 cels./planta.

. L. P VI II
*%: Configuracidn critica 1 "+ 47, Se cuentan 100 cels./planta.

* y *x: Los datos que figuran corresponden al exavalente




ALISIS CITOGENETICO EN MI DE LOS HETEROCIGOTOS DEL CV. AILES USADOS PARA EL CRECIMIENTO DEL TUBO POLINICO{SOcel.,pl)

ANTA| CELULAS CONFIGURACION|CUADRIVALENTES|ANTLLOS ALTERNADOS|CUADRIVALENTES|CADENAS ALTER| TOTAL CUADRIVA|XQ/cel.
CRITICA EN ANILLO EN CADENA NADAS LENTES ALTERNA
DOS
Abs % Abs % Abs % Abs % Abs % Abs %
-1 25 50 15 60 10 66,67 10 40 10 100 20 80 13,28
-2 47 94 38 80,85 29 76,32 g | 19,15 6 |66,67 as 74,47 | 13,56
-1 49 98 47 95,92 20 42,55 2 4,08 2 100 22 44,90 | 13,86
-2 50 100 46 92 28 60,87 4 8 4 100 32 64 12,46
3 49 08 47 95,92 35 74,47 2 4,08 2 100 37 75,51 | 13,62
v -
2-1} a4 88 28 63,64 21 75 16 | 36,36 13 | 81,25 34 77,27 ] 13,02 <A
6-1{ 47 94 as 74,47 29 82,86 12 | 25,53 11 | 91,67 40 85,11 | 13,34
6-21 49 98 3¢ 79,59 17 43,59 10 {20,410 {. 9 90 z6 53,06 | 13,48
7-1] 50 100 ‘a7 94 19 40,43 3 6 1 33,33 20 40 13,76
7-2] a9 98 a7 95,92 24 51,06 2 4,08 2 100 26 53,06 | 13,78
7-3] 50 160 48 96 2s 52,08 2 4 2 100 27 54 13,86
7-5| 49 98 a4 89,80 3s 79,55 5 | 10,20 5 100 40 81,63 | 13,66
5-1] 46 92 83 86,46 72 86,75 13 | 13,54 10 | 76,92 82 85,42 | 13,52
5-1] 48 86 47 97,92 31 65,96 1 2,08 1 100 32 66,67 | 13,44
-1 4 94 90 92,78 77 85,56 7 7,22 7 100 g4 86,60 | 13,68
AL | 699 93 : ‘
2 701 87,73 47
: 2 67,33 98 | 12,27 85 | 86,73 | 557 | 69,71 | 13,55
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CUADRO 10

v IT IT
CRUZAMIENTOS 9 HETEROCIGOTOS AILES (1 + 5 )xﬂ;HOMOCIGOTOS ELBON (7 )

PLANTAS| PLANTAS v I TOTAL B CON N2 GRANOS} _
CONTROLADAS|{CON 1 + 5 PLANTAS| DESCENDEN {OBTENIDOS} X Gr/plantas
HETERO-] CIA
Ats % CIGOTAS|Abs % 5
2]
A3-13 7 5 71,43 S 1 20 2 0,4
A3-18 8 5 62,50 S5 2 .40 8 1,6

1 A3-20 12 7 58,33 6 3 50 11 1,83

3 A3-26 7 6 85.%1 6 1]16,67 1 0}17

% A3-27 3 1 33,33 - - - - -

é A3-28 8 3 37,5 3 3 100 36 12
A3-30 3 3 100 2 2 100 10 5
A3-40 1 2] 4] - - - - -
A3-51" 10 4 40 3 3 100 3 L
A3-~-52 5 Q o] - - - - -
A3-54 17 7% ]| 41,48 7 4 |57,1a 7 1
A3-58 3 2 66,67 2 2 100 10 5
TOTAL 84 43 51,19 39 21 |53,85 88 2,26

Abs: Valores absolutos

; @: Autofecundados

VII IT
x: Una planta con 1 f + 3



CUADRO 11

DESCENDENCIAS OBTENIDAS POR AUTOFECUNDACION A PARTIR DE HETEROCIGOTOS ESTRUCTURALES

PLANTA PLANTAS
CONTRO-
LADAS

PAREN-
TAL

E-13
E-18
E-20
E-26
E-28
E-30
E-51
E-54
E-58
GEI-27
A3R-8
A3R-16
' A3M-38
A3M-61
A78-4

AT8-79

TOTAL

Lol Yo B ¢ | B AV]

26

o T € B « O ¢ (N 1

81

Con 1 V+SII
Abs %

2 40

4 44,44
1 100
17 65,38
2 66,67
2 40

2 33,33
4 80

5 71,43
3 60

1 100

1 100

2 66,67
45

55,56

PLANTAS AUTOFECUNDADAS
HETERCCIGOTOS HOMOCIGOTOS HETEROCIGOTOS HOMOCIGOTOS

HOMOCIGOTOS
Abs %
2 100
3 60
5 55,56
9 50
1 33,33
3 60
4 66,67
1 25
2 28,57
2 40
1 160
1 33,33
34 47,89

Abs %

2 40

4 44,34
1 100

9 50

2 66,67
2 40

2 33,33
3 75

) 71,43
3 &0

1 100
1 100

2 66,67
37 52,11

PLANTAS CON DESCENDENCIA

Abs

28

%

50
66,67
60

100
100
100
100
100

s0

SO
100

100

82,35

Abs : Valores absolutos

”® : Una planta con'lv + -

Abs % Abs %
- - 1 100
1 50 6 60
1 25 136 90,74
8 88,89 310 58,05
2 100 1 20
- - 21 100
1 50 63 59,43
1 33,33 3 42,86
4 80 2 7,14
2 66,67 4 14,81
- - 3 100
1 S0 1 50
21 56,76 611 63,65
sII o

20

224

43

26

23

49

TOTAL GRANOS OBTENIDJS
*HETEROCTGOTO
Abs

%

40

9,26

41,95
80

40,57
57,14

92,86

85,19

50

36,35
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CUADRO 12

" DESCENDENCTAS OBTENIDAS EN POLINIZACION LIBRE DE PLANTAS HETEROCIGO-

TICAS DEL CULTIVAR AILES

PLANTA HOMOCIGCTOS HETEROCIGOTOS % HETEROCIGOTOS TOTAL

MADRE PLANTAS
F-8 4 5 55,56 o
F-10 1 5 83,33 6
F-23 3 3 50 6
F-38 6 1 14,29 7
F-47 1 c o 1
F-62 4 3 42,86 7
F-68 2 2 50 4
F-92 4 4 50 8
F-101 4 3 42,86 7
F-111 0 1 100 1
F-112 a 5 55,56 9’
F-116 4 1 20 5
F-130 2 ¢ 0 2
F-135 0 2 100 2
F-146 2 a 66,67 6
F-237 6 11 64,71 17
F-244 2 3 60 5
F-245 4 5 55,56 )
"F-314 1 0 0 1
F-344 1 2 66,67 3
F-285 2 2 50 4
F-399 1 2 66,67 3
F—415. 4 4 50 8
F-417 2 1 33,33 3
F-435 3 1 25 4
F-456 4 3 42,86 G

TOTAL 71 73 50,69 144
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FORMACION DE UN HET. PARA 3 TRANS. RECIPROCAS A
PARTIR DE UN HET. PARA 1 TRANS. RECIPROCA

1 .

@ =

?? Zz-m==

2 ot - i heterocigoto para una
3 = ia - .

3 —_— = translocacion reciproca
L3 IASSAAE - AR

4 il M A

1 =

¥ —-=-p-Szz—zizi=:i= heterocigoto para tres

translocaciones reciprocas

I'd /,
24 \
i
[ {

v ()3 1
] A2 .
i " gonfiguracion en
e '.
;) 3
# e Ib 2 metafasae |
<% S
LA . .I;
-' /'
e, - 7
Tetel L
'.Q'--: .’b:.-”
[ 3 ‘3
L s ;
vin
S 1
— - - ———— —-a -



CUADRO 13

ANALISIS CITOGENETICO EN METAFASE I

GENERACION PARENTAL DE LAS PLANTAS ME.

PLANTAS XBC/cel. XBA/cel. XPUniv/cel.

;Q/cel.
A3M-18 5,02 1,08 o 12,92
A3M-31 6,58 0,42 K] 13,58
A3M~63 6,2 0,8 o 13,2
A3R-10 6,52 0,48 0o 13,88
A3R-14 6,88 ' 0,12 o} 13,88
A3R-17 6,62 0,36 0,02 13,6
A3R-18 6,46 0,52 0,02 13,44
A3R-19 6,34 0,64 0,082 13,32
A3R-21 6,46 0,52 0,02 13,44
A78-25 6,64 0,36 o] 13,36
A78-30 6,72 0,26 0,02 13,7
A78-32 6,2 0,8 0 13,2
A78-34 6,88 0,12 0 13,88
A78-47 6,78 0,22 0 13,78
A78-71 6,74 0,26 o) 13,74
A78-75 6,48 0,52 0 13,48
A78-84 6,82 0,18 0 13,82
A78-87 6,82 0,18 0 13,82
A78-94 6,64 0,36 0 13,64
TOTAL 124,7 8,2 0,1 257,68
X 6,563 0,432 0,005 13,56

# Se cuentan 50 células por planta

BC: Bivalentes cerrados
BA: Bivalentes abiertos

PUniv.: pares de univalentes
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CUADRO 14
ANALISIS CITOGENETICO EN METAFASE I

12 GENERACION DE AUTOFECUNDACION. PLANTAS ME

Planta XBC/cel. XBA/cel. XPUniv./cel. XQ/cel,
13 2.40 2,94 1,66 7,84
i4 6,58 0,42 e} 13,58
15 4,78 2,14 0,08 11,70
28. 6,74 : 0,26 (0] 13,74
31 5,54 1,46 (0] 12,54
a3 5,48 1,52 0 i2,48
34 6,22 0,78 0 13,22
40 6,28 0,72 6] 13,28
43 6,02 0,98 (8] 13,02
44 2,44 3,60 0,96 8,48
46 6,22 0,78 (0] 13,22
48 6,48 0,50 0,02 13,46
49 6,60 0,40 o] 13,60
50 5,18 1,72 0,10 12,08
51 5,26 1,62 0,12 12,14
53 5,38 1,24 0,38 12,00
56 5,94 G,96 0,10 12,48
57 5,68 1,40 0,02 12,56
62 5,14 1,38 0,48 11,66
69 5,24 1,26 0,50 11,74
70 4,92 1,48 0,60 11,32
78 4,40 2,42 0,18 11,22
84 2,76 3,10 1,14 8,62
88 5,94 1,04 0,02 12,88
91 0,80 3,12 3,08 4,72
93 4,92 2,00 0,08 11,84

111 5,30 1,50 0,20 12,10
116 4,52 2,00 0,48 11,04
119 4,12 2,48 0,40 10,72
131 6,18 0,76 0,06 13,21
TOTAL 153,46 45,93 10,66 352,49
X 5,12 1,53 0,35 11,75

Se cuentan 350 células por planta
BC: Bivalentes cerrados
BA: Bivalentes abiertos

PUniv.: Pares de univalentes
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CUADRO 15

ANALISIS CITOGENETICO EN METAFASE I

22 GENERACION DE AUTOFECUNDACION.PILANTAS MTT.

X BA/cel.

PLANTA X BC/cel. X PUniv./cel. X Q/cel.

2 5,46 1,52 0,02 12,44

5 6,04 0,94 0,02 13,02

9 1,60 3,46 1,94 6,66
12 =,78 1,14 0,08 12,70
16 0,56 2,94 3,50 4,06
19 5,60 1,40 0 12,60
22 6,62 0,38 0 13,62
26 6,22 0,76 0,02 13,20
81 6,10 0,90 0 13,10
93 5,02 1,76 0,22 11,82
97 5,98 0,94 0,08 12,90
99 5,78 1,08 0,14 12,64
102 5,26 1,62 0,12 12,14
106 5,42 1,46 0,12 12,30
111 5,16 1,50 0,34 11,84
130 0,20 2,20 4,60 2,60
135 5,90 0,78 0,32 12,58
136 5,86 1,06 0,08 12,78
137 5,88 1,12 0 12,88
139 4,46 2,08 0,46 11,00
143 5,60 1,30 0,10 12,50
144 3,76 3,08 0,1€ 10,74
TOTAL 108,26 33,42 12,32 250,12
X 4,92 1,52 0,56 11,37

BC= Bivalentes
BA= Bivalentes
P Univ.= Pares

cerrados
abiertos

de univalentes

Se cuentan 50 cels./planta
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CUACRO i6
ANALISIS CITOGENETICO EN METAFASE I

PLANTAS HOMOCIGOTICAS DE LA MUESTRA F

Planta XBC/cel XBA/cel XRuniv/cel XQ/cel
2 6,34 0,64 0,02 13,32
5 6,66 0,34 - 13,66
15 6,18 0,82 - 13,18
26 6,56 0,44 - 13,56
a3 6,26 0,74 ' - 13,26
40 6,26 0,74 - 13,26
80 6,6 0,38 10,02 13,58
104 6,6 0,4 - 13,6
118 6,62 0,38 - 13,62
154 6,26 0,7 0,04 13,22
165 6,48 0,52 - 13,48
190 6,22 0,78 - 13,22
200 6,58 0,42 - 13,58
207 6,6 0,4 - 13,6
215 6,5 0,5 - 13,5
313 6,74 0,26 - 13,74
330 6,52 0,48 - 13,52
350 6,34 0,66 - 13,34
356 6,46 0,54 - 13,46
368 6,54 0,46 - 13,54
369 6,4 0,6 - 13,4
373 5,34 1,58 0,08 12,26
433 6 0,98 0,05 12,98
441 6,84 0,16 - 13,84
465 6,7 0,3 - 13,7
480 6,84 0,16 - - 13,84
TOTAL 167,44 14,38 0,18 349,26
% 6,440 0,852 n,o0n7 13,43

* Se cuentan 50 células por planta

BC: Bivalentes cerrados
BA: Bivalentes abiertos

PUniv. :Pares de univalentes



AUTOFECUNDACION DE HOMOCIGOTOS Y HETEROCIGOTOS ESTRUCTURALES DEL CULTIVAR AILES

‘MUESTRA ELANTAS AUTOFECUNDADAS PLANTAS CONDESCENDENCIA TOTAL GRANOS OBTENIDOS
HOMOCIGOTOS HETEROCIGOTOS HOMOCIGOTOS HETEROCIGOTOS HOMOCIGOTOS HETEROCIGQTOS
Abs % Abs % Abs % Abs % Abs % Abs %
A3M l8j 78,26 S 21,74 7 38,89 2 40 214 91,30 2 8,7
A3R 271 87,10 4 12,90 23| 85,19 4 100 200 ] 93,90 13 6,1
A78 60 ] 81,08 14 18,92 24 40 5 35,71 B1] 92,05 7 7,95
MT 291 87,88 4 12,12 6 20,69 1 16,67 16 94,12 1 5,88
ME 2214} 91,67 2 8,33 9 40,91 2 100 129 60 86 40
F 21| 100 - - 11| 52,381 - - 21| 100 - -
MIT 26 | 96,30 1 3,7 16 61,54 - - 233 100 - -
Fi 10 100 - - 4 40 - - 11 100 - -
TOTAL 213} 87,67 30 12,33 10C| 46,95 14 46,67 7121 86,72( 109 13,28

CUADPRO 17

th
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CUADRQ 18

DESCENDENCIAS OBTENIDAS POR AUTOFECUNDACION DE HOMOCIGOTQOS DEL CV. AILES

Plantas de la
generacidn
parental,

HOMOCIGOTAS

A3M-18
A3M-31
A3M-46
A3M-62
A3M-63
A3M-66
A3R-10
A3R-14
A3R-15
A3R-17
A3R-18
A3R-10 "
A3R-20
A3R-21
A78-3

A78-20
A78-25
A78-30
A78-32
A78-33
A78-34
A78-42
A78-43
A78-47
A7B-52
A78-62
A78-69
A78-71
A7B-75
AT8-84
A78-85
A78-87
A78-04

HOMOCIGOTAS
2

N WNROAN RN BN WD LN

= ON BN~ WOW= =N

Plantas de la 1%

generacidén de autofecundacidn.

HETEROCIGOTAS

AL

33

80

(8, 16%)
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CUADROC 19

COMPONENTES DE LA EFICACIA BIOLOGICA: AHIJAMIENTO EFICAZ; TOTAL FLORES/PL.

X FLORES/ESPIGA.

HOMOCIGOTOS
PLANTA TOTAL AHIJAMIENTO EFICAZ NUMERO DE FLORES
HIJUELOS Abs. % TOTAL X FLORES/ESPIGA
F-2 22 22 100 1400 63,64
F-5 24 19 79,17 1028 54,10
F-15 43 42 97,68 2532 60,28
F-26 51 39 76,47 2780 71,28
F-33 10 10 100 572 57,20
F-40 15 14 93,33 740 58,86
F-63 15 15 100 892 59,47
F-80 40 , 40 100 2952 73,80
F-104 12 12 100 844 70,33
F-~118 44 42 95.45 2806 66,81
F-119 11 11 100 796 72,36
F-154 10 10 100 676 67,60
F~165 9 9 100 576 64,00
F-188 10 10 100 564 56,40
F-100 24 24 100 1664 69,33
F-200 17 16 94,12 1024 64,00
F~207 9 9 100 572 63,55
F-215 32 32 100 1860 58,12
F-232 8 8 100 492 61,50
F-313 18 18 100 1148 63,78
F-330 29 28 96,55 1716 61,28
£-350 30 30 100 2024 67,47
-356 31 31 100 2048 66,06
-368 6 6 100 476 79,23
-369 8 7 87,50 440 62,86
-373 a8 48 100 3248 . 67,67 .
-433 22 22 100 1368 62,18
-441] 51 51 100 3412 66, 20
~465 27 23 85,18 1404 61.04
-a80 25 24 96,00 1328 55,33
OTAL 701 672 43382

X 23,37 22,40 95, 86 1446,07 64,56



COMPONENTES DE LA EFICACIA BIOLOGICA: AHIJAMIENTO EFICAZ;

qa

CUADRO_ 20

TOTAL FL./PL.

X FLORES/ESPIGA.

HETEROCIGOTOS "
PLANTA TOTAL AHIJAMIENTO EFICAZ NUMERQ DE FLORES
HIJUELOS Abs, % TOTAL X FLORES/ESPIGA

F-8 15 14 93,33 800 57,14
F-10 19 16 84,21 891 55,690
F-23 16 16 100 980 61,25
F-38 53 49 92,45 2708 55,26
F-47 24 24 100 1300 54,17
F-50 18 17 04,44 842 49,53
F-62 30 30 100 1696 56,53
F-68 19 19 100 1080 56,84
F-92 43 41 100 2444 Sg,61
F-101" 30 30 100 1664 55,47 .
F-111 8 8 100 512 64,00
F-112 14 13 92,86 684 52,61
F-116 20 20 100 1688 84,40
F-130 8 7 87,50 460 65.71
F-135 19 19 100 1040 54,74
F-146 24 23 95,83 1540 66,96
F-231 13 12 92,31 704 58,67
F-237 22 21 95,45 1116 53,14
F-243 36 35 97,22 2384 68,11
F~244 37 37 100 2816 7@,11.
F-245 10 10 100 456 45,60
F-314 24 22 91,67 1320 60,00
F-331 29 28 96,55 2372 84,71
F-344 36 34 94,44 - 1924 56,59
F-385 42 40 95,24 2196 54,00
F-399 16 16 100 1044 65,25
F-415% 11 11 100 808 73,45
F-417 37 36 97,30 2106 61,00
F-435 26 26 100 1436 55,23
F-456 30 30 100 2096 69,87
TOTAL | 727 704 43197

X 24,23 23,47 96,84 1439,90 61,36



a = mengs de 11
. N° de b= n-20
plantas HM c= 11-30
d= n-4
10 + € = mas de 40
XHM= 224
51
RIRIR el
Sialalala
g|q|Rlale
a b ¢ d e
e Xpob,_- 2293
plantas HT
10 +
XHT= 2347
5 -+
R R
Rla|R|z f
2jlgl8|=]|a
a b ¢ d e
AHIJAMIENTO

EFICAZ

Fia 1R

msnos de 1000

8=
b = woo-1500
HM C = 1501 ~ 2000
d = 2001 - 2500
10 4 @ = mas de 2500
XHM=1446,07
5 4
A 2 .
2| n e lad =
sif|=|a}|2
a b ¢ d e
Xpob,_= 14429
HT
10 ¥
X =
HT = 14399
5-4
R AR
alalsl| =2
I BN I
a b ¢ d e

TOTAL FLORES/PLANTA

|



N® PLANTAS

N°® PLANTAS

20 §
HM
10 +
S R
g%l s
- - <«
s ~ w - N
a b ¢ d e
20
HT
10+
S
R
Xlalsl® X
I-‘ b ~ a‘l.l
a

-2

c d e

X FLORES/ESPIGA

manes de 50
§0-60
g§o-70
T0-20

oQOU®
tunaan

X, m=64,56

xpobl.= 62,92

x|

Hr= 6136

mas de 30 °

a =
b =
HM Cc =
d=
101 e=
5¢
X
I Y
- | = o] ®] =
-~ - [ d 7 ) L
a b ¢ d e
HT
10..
5t
R R R R
- - - =2
™ - ~ -—
L
a b ¢ d e

maass de 500
500~-1000
1001~1500
1501~2000
mas de 2000

X m=94523

X o =875.35

pobil

X, = 80547

DESCENDENCIA PRODUCIDA

b



CUADRC 21

AHIJAMIENTO EFICAZ

X lacién = ; X = 22,4, - a7
poblacion 22,93; HM 2 H XHT 23,
CLASES HOMOCIGOTOS HETEROCIGOTOS TOTAL
Obs 18 17 35
Hasta 23
Esp 17,4990 17,499
Obs 12 13 25
Mas de 23
Esp. 12,501 12,501
TOTAL 30 30 60

X2 (n-1) (r-1) g. de 1l.= 0.0685

0,70 < p < 0,80
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UADRO 222

TOTAL DE FLORES POR _PLANTA

X poblacidn = 1442,98; xHM— 1446,07; XHT= 1439,9
CLASES HOMOCIGOTOS HETEROCIGOTOS TOTAL

Obs, 19 17 36
Hasta 1443

Esp. 18 18

Obs. 11 13 24
Mas de 1443

Esp. 12 12

TOTAL 30 30 60
2
x“ 1 g.1. = 0,2777 0.50¢ p ¢ 0.70




CUADRO 23

X .DE FLORES POR ESPIGA

X id = v H ; = 64, M X = ¥
X poblacion 62,92 HM 56 AT 61, 36
CLASES HOMOCIGOTOS HETEROCIGQOTOS |. TOTAL
Obs. 13 . 20 33
Hasta 63 .
Esp. 16,5 16,5
Obs. 17 10 27
Mas de 63
Esp. 13,5 13,5
TOTAL 30 30 60
2
X 1 g.l. = 3,2996 0.05¢ p < 0.10
PRUEBA t

t58 g'1'=1,558 0,10 ¢ p < 0,30
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CUADRO_24

COMPONENTES DE LA EFICACIA BIOLOGICA: DESCENDENCIA PRODUCIDA; ; GR./ESP.

VIABILIDAD DE LA DESCENDENCIA R

HOMOCIGOTOS
PLANTA DESCENDENCIA X GRANOS POR VIABILIDAD DESCENDENCIA
PRODUCIDA ESPIGA DESCENCENCIA

(Sobre 100) VIABLE
F-2 930 42,27 100 930
F-5 542 28,53 98 531,16
F-15 1528 36, 38 99 1512,72
F~26 1419 36, 38 100 1419
F-33 385 38,5 99 381,18
F-40 433 30,93 100 433
F-63 726 48,4 100 726
F-80 2147 53,67 08 2104,06
F-104 577 48,08 100 577
F-118 2203 52,45 a8 2158,94
F~119 607 55,18 100 607
F-154 446 44,6 99 441,54
F-165 392 43,55 Q9 388,08
F-188 360 36,0 99 356,4
F-190 020 38,33 97 892,4
F-200 650 40,62 98 637
F-207 426 47,33 100 426
F-215 1232 38,5 99 1219,68
F-232 328 41,0 100 3zse
F-313 910 50,55 100 910
F-330 510 17,89 100 501 Ve
F-350 1908 63,6 100 1908 '
F-356 1163 37,52 100 1163
F-368 430 71,67 99 425,7
F-369 303 43,28 100 303
F«373 2413 50,27 100 2413
F-433 661 ' 30,04 100 661
F-441 2388 46,82 98 2340, 24
F-465 753 32,74 100 753
F-480 676 28,17 97 655,72
TOTAL 28357 2977 28102 ,79

X 945,23 42,20 99,23 936 ,76
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CUADRO 25

COMPONENTES DE LA EFICACIA BIOLOGICA: DESCENDENCIA PRODUCIDA; ; GR./ESP

VIABILIDAD DE LA DESCENDENCIA

HETERQCIGOTOS
PLANTA DESCENDENCIA X GRANOS POR VIABILIDAD DESCENDENCIA
PRODUCIDA ESPIGA DESCENDENGIA
(sobre 100)  VIABLE

F-8 425 30,37 98 416,5
F-10 452 28,25 96 433,92
F-23 738 46,12 100 738
F-38 979 19,98 98 959,42
F-a7 883 36,79 99 874,17
F-59 450 26,47 99 445,5
F-62 673 22,43 97 652,81
F-68 643 33,84 99 636,57
F-92 832 . 20,29 100 832
F-101 1131 37,7 100 1131
F~111 208 26,0 97 201,76
F-112 386 29,69 98 378,28
F-116 1140 57,0 100 1140
F-130 191 27,28 99 189,09
J'F-135 602 31,68 100 602
F-146 1015 44,13 100 1015
F-231 386 32,17 100 386
F-237 512 24,38 100 512
F-243 1126 32,17, 96 1080,96
F-244 1556 42,05 99 1540, 44
F-245 242 24,2 100 242
F-314a 937 42,59 99 927,63
F-331 1640 58,57 99 1623,6
F-344 1478 43,47 . 99 1463, 22
F-385 1559 38,97 99 1543,41
F-399 573 35,81 99 567,27
F-415 491 44,64 190 491
F-417 771 21,42 99 763,29
F-435 669 25,73 100 669
F-456 1476 49,2 190 1476
TOTAL 24164 2069 23031,84

X 805,47 34,232 98,97 797,73



[ ]
menos de 30

a= 8 = menos de 500
N® de b= 30-135 b= 500 - 1000
plantas HM C= 35-40 ¢ = 1001 - 1500
d= 40-45 d = 1561 - 2000
10 4 8= 45~ 50 10 4 O = mas do 2000
f = mas de 50
HM
sl Xum= 2.2 sl X,m= 93676
RiIR|QIR ||, RIR I R =
sjeldls]ela =lel=la|
a b ¢ d e a b ¢ d e
N' de HT X popi= 3817 Xpobl= 867,24
plantas
101 101
HT
54 Xyr= 3432 | | Xyp= 19173
R g% ’
Rlolal g &8 R R IR R
sl=|=| =38 =% a]=
1
a b ¢ d e f a b ¢ d e

X GRANOS/ESPIGA 4 DESCENDENCIA VIABLE

bb
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CUADRO 26

DESCENDENCIA PRODUCIDA

X ién = X = . X _= 805,47
X poblacion 875, 35; XHM 945,23; XHT 805,
CLASES HOMOCIGOTOS HETEROCIGOTOS TOTAL
Obs. 18 18 36
Hasta 875
Esp. 18 18
Obs. 12 12 24
Mas ‘de 875
Esp. 12 12
TOTAL 30 30 60
2
X 1 g.1. = O3 p=1
Prueba t
t 58 g.1. = 0,873; 0,30 < p ¢ 0,50
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CUADRO 27

X GRANOS POR ESPIGA

X poblacibén=38,17; X =

HM 42,2; XHT= 34,32
CLASES HOMOCIGOTOS HETEROCIGOTOS TOTAL
Obs. 10 20 30
Hasta 38
Esp. 15 15
Obs. 20 10 30
Mas de 38
Esp. 15 15
TOTAL 30 30 60
2 .
X g.l. = 6,6666; 0,0C} ¢ p < 0,01




CUADRO 28

VIABILIDAD DE LA DESCENDENCIA

X poblacidn = 99,1; xHM = 99,23; xHT= 98,97
DESCENDENCIA HOMOCIGOTOS HETEROCIGOTOS TOTAL
Obs. 2977 . 2969 5946
VIABLES
Esp. 2973 2973
Obs. 23 31 54
NO VIABLES
Esp. 27 27
TOTAL 3000 3000 6000
2
X" 1 g.1. = 1,1959; 0,20¢ p ¢ 0,30
Prueba t

t
58 g.1. = 0,951; 0,30 { p ¢ 0,50
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CUADRD 29

DESCENDENCIA VIABLE

x i6n=867,24; X = ,76; H__ = 797,
X poblacion=8 2 HM 936,76 HHT 797,73
CLASES HOMOCIGOTOS HETEROCIGOTOS TOTAL
Obs 18 18 36
Hasta B67
Esp 18 18
Obs 12 12 23
Mas de 867
Esp 12 1z
TOTAL 30 30 60
x2 1. g.1. =0 p=1
Prueba t .
. 79; ’ ’
t58 g.1 0,979; 0,30 ¢ p < 0,50
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CUADRO 30

COMPONENTES DE LA EFICACIA BIOLOGICA: FERTILIDAD DE LOS GAMETOS OﬂYg

HOMOCIGOTOS
PLANTA FERTILIDAD GAMETO C FERTILIDAD GAMETO Q
Abs. % %
F-2 462 02,4 66,43
F-5 464 92,8 52,72
F-15 466 93,2 60, 35
F-26 494 98,8 " 51,04
F-33 435 87,0 67,31
F-40 462 92,4 58,51
F-63 492 08,4 81,39
F~80 491 98,2 72,73
F-104 457 91,4 68,36
F-118 460 92,0 78,51
F-119 499 99,8 76,26
F-154 472 04,4 65,908
F-165 498 99,6 ‘ 68,05
F-188 493 98,6 63,83
F-190 489 97,8 55,29
F-200 473 94,6 63,48
F~207 493 98,6 74,47
F-215 492 98,4 66,24
F-232 482 96,4 66,67
F-313 460 :92,0 ‘ 79,27
F=-330 452 90,4 29,19
F-350 466 @3,2 94,27
F-356 473 94,6 56,79
F-368 478 95,6 90, 34
F-369 496 99,2 68,86
F-373 466 93,2 74,29
F-433 485 97,0 48,32 -
F-a41 395 78,0 - 69,99
F-465 474 94,8 : 53,63
F-480 480 96,0 50, 90

TOTAL 14199

x|

473,3 94,66 65,36
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CUADRO 31

COMPONENTES DE LA EFICACIA BIOLOGICA: FERTILIDAD DE LOS GAMETO0S (Y 9
»

HETERQCIGOTOS

PLANTA FERTILIDAD GAMETO O FERTILIDAD GAMETO Q

Abs % V.A. % V.A.
F-8 469 93,8 75,58 : 53,12 46,79
F-10 250 -50,0 45 ' 50,73 45,42
F-23 477 85,4 77,61 75,31 60,20
F-38 488 97,6 81,09 36,15 36,96
F-47 487 97,4 80,72 67,92 55,50
F-59 458 91,6 73,15 ' 53,44 46,97
F-62 348 . 69,6 56,54 39,68 30,04
F-68 473 94,6 76,56 50,54 50,50
F-92 456 91,2 72,74 34,04 35,60
F-101 494 98,8 83,71 67,97 55,53
F-111 311 - 62,2 52,06 40,62 39,59
F-112 456 91,2 72,74 56,43 48,69
F-116 a77 95,4 77,61 67,53 55,26
F-130 424 84,8 67,05 41,52 40,12
F-135 a72 94,4 76,31 57,88 49,53
F-146 465 93,0 74,66 65,91 54,28
F-231 475 95,0 77,08 54,83 47,78
F-237 a62 92,4 74 45,88 42,64
F-243 446 89,2 70,81 47,23 43,41
F-244 a57 93,4 75,11 55,25 48,01
F-245 450 90.0 71,56 53,07 46,76
F-314 465 93,0 74,66 70,98 57,40
F-331 464 92,8 74,43 62,14 56,25
F-344 491 98,2 82,29 76,82 61,22
F-385 a07 99,4 85,56 70,10 56, 85
F-399 443 88,6 70,27 54,88 47,80
F-415 488 97,6 81,09 60,77 51,22
F-417 a21 84,2 66,58 . 35,11 36,34
F-435 356 71,2 57,54 46,59 43,04
F-456 444 88,8 70,45 70,42 57,05

TOTAL 13374

x|

445,8 89,16 55,04



@ = monos del 45 %

b=45-50%
154 C=50-56 %
B8 = meaas del 80 % d=55-60 %
HM b = 30-95 % HM e=50-65 %
C = 96~98 % f=65-70%
d = mas dei 95 % g=10-15 %
10+ 104 h=15-80 %
i =masdel 80 %
wn
_ g
— L- 4 e
xHM" 9466 % 3 xHM_ 6536 %
SCP e 5-
4
R R R
R E S 3
- - ” Ll - - — r=1 - = -
a b ¢ d a b ¢ d e f g h i
151 X . =9191% X_ . =6066%
pobl—~ ¥ pobl. 00 /0
. HT
HT
10+ 10+
[’;]
<
z X . .=5594
X,y=8916% 3 HT
54 - 5%
z
R R R R
R
RlMmlo o SEIRIEIMN IR
o o « | T eolala| o] ol al =
" - ~ n ~ - ~ - - - - - |
a b ¢ d° a b ¢ d e f g h i

FERTILIDAD GAMETO
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CUADRO 32

FERTILIDAD DEL GAMETO MASCULINO

X poblacidn= . = X o=
poblacion= 91,91; XHM 94 ,66; XHT 89,16
POLEN HOMOCIGOTOS HETEROCIGOTOS TOTAL
Obs 14199 13374 275731
FERTIL
Esp 13786,5 13786,5
Obs 801 1626 2427
ESTERIL .
Esp 12i3,5 1213,5
TOTAL 15000 15000 30000
2
X 1 g.l. = 305,1332 p £ ¢ 0,001
Prueba t
t =2,4669. 0,01 £ p ¢ 0,05

58 g.1.



CUADRO 33

FERTILIDAD DEL GAMETO FEMENINO

X poblacion=60,66; XHM= 65,36; xHT = 55,04
OVOCELULAS HOMQCIGOTOS HETEROCIGOTOS TOTAL

Obs 28357 24164 52521
FERTILES

Esp 26317,18 26201,64

Obs 15025 19033 34058
ESTERIL

Esp 17067,56 169982,62

TOTAL 43382 43197 86579
2

X 1 g.1l. = 806,0079 p <L 0,001
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DESCENDENCIA PRODUCIDA

e

HETEROCIGOTOS

2000 ¢+
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CUACRO 34

CRECIMIENTO DEL TUBQ POLINICO IN VITRO:

FRECUENCIA DE GERMINACION;

LONGITUD Y VELOCIDAD MEDIAS DE CRECIMIENTO

HOMOCIGQTOS

GERMINACION CRECIMIENTO TUBO POLINICO
PLANTA [TOTAL GRANOS| GERMINADOS [Ne TUBOS T () . x G4 u/min)
Abs % CONTADOS

F8-3 230 136 |s9,13| 100 56,23+2,91 (28,98 | 3,75
FB-4 100 35 | as 44 50,30+5,03 [33,00 | 3,55
F23-3 102 89 |87,25 5o |107,46+5,97 |41,82 | 7,16
Fliz-2 100 48 | 48 .51 56,35+6,09 |42,08 | 3,76
F130 100 56 | s6 50 48,02+2,46 |17,19 | 3,20
F146-3 231 175 |75,76| 100 64,17+2,31 [23,01 | 4,28
Fld46-4 224 184 [82,14] 100 94,25+3,65 [36,36 | 6,28
F237-6 228 207 [90,7:| 100 97,73+6,59 [65,55 | 6,52
F244 108 84 [77,78 52 91,48+3,24 |23,17 | 6,10
F3l4 109 92 84,40 50 46,41+3,04 |21,26 | 3,09
F385-2 100 84 84 50 48,02+2,66 [18,64 | 3,20
F399 124 116 [93,55 50 82,65+4,46 131,22 | 5,51
F415-2 218 153 |70,1e| 100 48,38+2,10 |20,93 | 3,23
F417-2 147 1ol 68,71 50 87,64+2,89 | 20,22 | 5,84
F456-3 217 182 {83,87] 100 70,06+2,51 |25,00 | 4,67
TOTAL 2338 1742 1047

X 74,51 69,94+5,75 [21,52 | 4,66




CUADRO 35

CRECIMIENTO DEL TUBO POLINICO IN VITRO: FRECUENCIA DE dERMINACION;

LONGITUD Y VELOCIDAD MEDIAS DE CRECIMIENTO

HETEROCIGOTOS
GERMINACION CRECIMIENTO TUBO POLINICO

PLANTA| TOTAL GRANOS[ GERMINADOS[Ne TUBOS < (0 o x | veu/min

Abs % CONTADUGS ’
F8 -1 100 78 | 78 50 61,05+3,98 | 27,84 4,07
F8-2 100 66 | 66 50 47,48+2,52 | 17,62 3,17
F23-1 114 84 [73,68 50 46,95+1,84 | 12,85| 3,13
F23-2 144 44 30,56 50 69,79+4,95 | 34,62 4,65
F68 100 44 | a4 50  |42,30+1,98 | 13,83] 2,82
Fllz2-1 100 78 | 78 55 86,33+6,03 | 44,30{ 5,76
F146-1 100 84 | 84 50 51,77+2,01 | 14,08 3,45
F146-2 126 71 [s6,35 52 37,24+3,21 | 22,89] 2,48
F237-1 100 8o | a9 50  147,53+7,77 54,42{ 9,84
F237-2 100 8l | 81 51 67,90+5,48 | 38,74| 4,53
F237-3 100 81 | 81 50 40,52+2,20 | 15,43 2,70
F237-4 233 170 |72,96 | 100 80,51+4,01 | 39,89| 5,37
F237-5 100 46 | a6 50 51,77+3,03 | 21,18| 3,45
F385-1 100 70 | 70 50 42,66+3,03 | 21,20 2,84
F4l5-1 126 86 |68,25 50 40,34+3,67 | 25,71 2,69
F417-1 100 66 | 66 50 83,90+5,99 | 41,94| 5,59
F456-1 120 89 (74,17 50 70,33+2,58 | 25,00| 4,60
F456-2 100 66 | 66 50 53,914+4,39 | 30,70| 3,59

TOTAL 2063 1393 958

x ' 67,52 62,35+6,42 | 26,47| 4,16
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CUADRO 36

FERTILIDAD DEL GAMETO MASCULINO

X poblacidén=71,23; X, =74,51; X _=67,52

HM HT
POLEN HOMOCIGOTOS HETEROCIGOTOS TOTAL
Obs. 1742 1393
FERTIL 3135
) Esp. 1665,22 1469,61
Obs. 596 670
ESTERIL ) 1266
Esp. 672,59 593,58
TOTAL 2338 2063. 4401
X2 =26,09 << 0,001
1g.1. "7 pe< ®
Prueba t
=0,8938. 0,3 <& p <« 0,4

t31 eg.1.
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LONGITUD DE _CRECIMIENTO DEL TUBY POLINICO IN YITRO

JIOMOC 1 GDTOS
PLANTA % - 1cC 1 % - 2C 2 % ~ 3C a ‘:‘ - 4C 4 % - 5¢ 3 % - /C 3 é - TC TOTAL
Fe-3 35w ::ﬂ 129 5 id 19n
Fa-4 47,531 as,;zz 11.32( 4,55i +
F23-3 po 282 263 22% 2o 3
Fliz-2 45,i3t 35.;:1 13.:2; 1,951 Lsex 1,251 st
F130 20 50 ;s 0
Fl46-3 131 set 1;; ;x 2 1o
Fli6-4 o e g:& ::x :ﬂ Loo
Fa37-8 235 33‘ i:; :x i i;1 §¢ Loo
Fad4 34,69 53,002 oot 1924 s2
fi14 25 23 2 30
50% a6% 1]
F385-2 o §:1 ot ‘ ‘ 50
Faee b - ;:s rox i« 39
Fars-2 ol - 1ot 12
Fatr-z 3:1 §:¢ i =
F455-3 1% s 20 a ) - Lron
TOTAL 245 468 2186 656 s I1 L3 1047
23,30% as,70% 20,63% 5,30% 3,319 1,05% 0, 358%

. 1
I Cuadricula= 35,7u. Minimo valor apre=ciado Iy de cuadricula.

CUADRO 37



PLANTA ]
14
F8-1
26%
24
Fa-2 a8%
16
F23-1 122
12
a-
F2a-2 245
24
Al 485
10
F-112-1 45,188
14
F-la6-
146-1 a5
32
F-146-2 61,542
1
7~
F237-1 25
F237-2 18
35,20¢
34
¥237-3 b
13
74
F237 a5
. 17
F237-5 ey
a2
F385-1 iy
Fa15-1 s
70%
Fal7-1 i
14%
4
Fa56-1 b
20
F456-2 o
TOTAL 327
34,131

23
46%

24
48%

34
68%

22
44%

26
522

20
36,36%

a3
66%

17
32,69%
10%

20
Je,22%

16
32%

44
44%

30
60%

16
32%

12
24%

21
42%

)|
82%

23
461

417
43,53%

T

LONGITYUD DE CRECIMIENTO DEL TUBO POLINICO IN VITRO

11
22%

2%

10
20%

11

20%

€%

5,77%

la%

11,76%

23
23¢

6%

13
26%

12
24%

112
11.69%

HETEROCIGOTQS
1 1 1
i 1. 1 R
35;-4¢ 47-5C 57T -6cC & c
2
4%
1
2%
4 2
a% 4%
10 3 1
18,18% 5,46% 1,82%
13 11 (] 3
26% 22% 16% 6%
5 2
°,.8% 3,92%
14 6
142 1
1
2%
4 4 1
a% 8% 2%
3
6%
1 1
2% 2%
se 29 10 3
6,05% 3,03% 1,04% o, 31%

.
1 Cuadricula= 3%,7p. Minimo valor apreciado : de cuadricula.

CUADRO 38

TOTAL

50

S0

50

50

55

S0

82

50

4%

51

50

100

50

50

50

5G

n.22%
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MUESTRA A3 (1978)
NN + TT EI
79,03% 20,97%
2 2
P *q 2pq
p=0,88
g=0,12
1775,6_ 1070'36-0,6 Valor selectivo
1775,6 1775,60
S=0 5=0,4 Coef. de seleccidn
2
u=0,0298 gqs (29 -3q +1)

u (l-a) = 77505 (o)

Cuadro 39.

MUESTRA F (1979)

NN + TT NT
84,62% 15,38%
2 2
P +q 2pq
p=0,92
gq=0,08
&
936,76 797,73
—t— -—=—1—-0,85
936,76 936,76 '
S=0 $=0,15

u=0,0103
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DISCUSION

- 1. - POLIMORFISMO CROMOSOMICO POR TRANSLOCACIONES RECIPROCAS EN VA-

RIOS CULTIVARES DE CENTENO.

A la vista de los resultados obtenidos en el andlisis
de los distintos cultivares, podemos concluir que la existencia
de heterocigotos para translocaciones reciprocas en poblaciones
naturales de centeno cultivado no es un fendmeno tan rafo como
se creia a priori ya que casi en la mitad de los cultivares ana
lizados se detectd su presencia, si bien es verdad que salvo en
algunos casos su frecuencia es muy baja. El cultivar Ailés sigue
siendo el caso que presenta el polimorfismo mads elevado aunque

con alguna fluctuaciédn.

Las traslocaciones reciprocas son una variacidn cromo~
sdmica observada en gran nimero de especies vegetales. Asi,
Burnham (1956) cita 49 géneros en las dicofiledoneas, 47 en mono
cotiledoneas, 2 en gimnospermas y 3 en hongos en que hay inter-
cambios, si bien en la mayoria de los casos se trata de un fend-

meno esporadico, o al menos no analizado en detalle.

Ademas de los ejemplos citados anteriormente en

Chrysanthemum, Canna etc. se ha descrito la presencia de hetero-

cigotos estructurales a nivel intraespecifico en los trabajos de

Darlington y La Cour (1950) en Campanula persicifolia; Miller

(1976) en Pisum; Zen (1961) en Allium fistulosum; Endrizzi (1974)

en Gossypium; Pantulu (1967) y Burtcn y Powell (1966) en Penni-

setum typhoides; Chinnappa (1276) en Tradescantia; Venkateswarlu

y Rao (1963), Sharma (1955) y Simonds (1954) en Zebrina pendula;

Sarbhoy (1977) en Pongamiz pinnata; Koul (1964) y Venkateswarlu

{1958) en Coix aquatica y Whittingham y Stebbins (1¢69) en Plan-
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tago .

Hay otros trabajos en que se ha realizado un estudio
més profundo sobre el polimorfismo cromosdmico por translocacio-
nes. Asi por ejemplo podemos citar A Noda =an Lilinm (1660) donde
encuertra el 1% de heterocigosis. Jones (1962) en 96 plantas te

traploides de Dactylis encuentra 9 intercambios (9,37%).

En la tribu Aloineae de la familia Liliaceae se han
realizado varios trabajos. Brandham (1969b) en 22C plantas encon-
tré 3 intercambios (1,3%). Posteriormente (1973) en 4Cg plantas
pertenecientes a 330 taxa encontrd 8 intercambios (2%). En un
trabajo sobre el género Haworthia Brandham (1974) encontrd en un
taxén una frecuencia de translocaciones entre los individuos tetra
ploides del 99% y entre los triploides del 34%, teniendo los indi-
viduos tetraploides normalmente uno, dos e incluso tres irtercam-
bios. Para este autor la explicacién mas probable es que dicho ta
xén haya perdido la capacidad de reproducirse sexuvalmente, ya que
en taxones intimamente realacionados el valor encontrado es mucho

menor.

Mas tarde (1977) en 2234 plantas controladas enccntré
54 intercambios diferentes (2,42%), correspondiendo la menor fre

cuencia a Aloe y Gasteria y la mayor a Haworthia y dentro de es-

te Gltimo género a los individuos poliploides de la seccidn Coarc
tatae. En esta seccidn se analizaron 1lC46 plantas, apareciencdo
198 intercambios (18,93%), siendo diferentes 46 de ellos (4,40%).
Eara Brandham el alto porcentaje de intercambios encontrados en
algunos grupos es engafioso ya que las poblacionés de Haworthia
habian sido muestreadas anteriormente por lo que la muestra total
del género no es al azar. Por esta razdén se comparan las frecuen-

cias de heterocigosis considerardo Unicamente 1lcs valores de tran

1

locaciones distintas de cada género.
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En general los valores de polimorfismo cromosdmico de-
tectado en todas estas poblaciones naturales son bastante bajos,
estando alrededor del 2% salvo en leos casos con reproduccién ase

xual.

Refiriendonos concretamente al género Secale como ya se
resefid anteriormente, Mintzing y Prakken (1%41) encuentran una
frecuencia de heterocigosis menor del 4% en los cultivares suecos
Stdlridg y Ostgdta Grarag. Posteriormente Akdik y Mintzing (1949)
encuentran que dos de las 4 plantas analizadas pertenecientes a

la linea Ecuador eran heterocigotas para una translocacidn.

En el centeno silvestre S. kuprijanovii, Hrishi y

Miintzing (1960) encuentran entre 13 plantas analizadas 11 con un
cuadrivalente y 5 bivalentes y posteriormente (1969) en la descen
dencia por polinizacidn libre de estas plantas aparecen Il homocji

gotos y 29 heterocigotos.

Comparando todos estos datces con los resultados presen-
tados por nosotros se observa que el polimorfismo cromosémico por
translocaciones reciprocas es un fendmeno bastante extendido den-
tro de las poblaciones del centeno cultivado y que en general. los
valores de este polimorfismo estdn por encima de lo encontrado en

otras especies vegetales. Unicamente en el caso de S. kuprijanovii

se dd una mayor frecuencia de polimorfismo, pero esta frecuencia
¢’

disminuye grandemente en la siguiente generacidn. N

Lecs heterocigotos encontrados con frecuencias bajas puge
cen ser el resultado de mutaciones cromosémicas espcntdneas que
quizd sean eliminadas ce la poblacidn pero que pueden suponer ce

algun modo ura fuente de variacidén para la misma.

Los resultados obtenidos, que confirman y amplian los
obtenidos por Candela et al. (1979) pueden considerarse como una

evidencia del corolaric de lz ortoseleccidn cariotipica en el gé
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nero Secale puesto que ponen de manifiesto la existencia de poli-
morfismo cromosdmico intraespecifico en este género, confiriendc
a las poblaciones una variabilidad genética cuyo valor inmediato

o potencial puede-servir de materia prima al subsiguiente proceso

evoulutivo,
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2. 1 €ARACTERISTICAS CITOGENETICAS DE LOS HETEROCIGOTOS ESTRUCTURALES

Todos los heterocigotos estructurales encontrados son
heterocigotos simples con una sola translocacidn reciproca pues-
to que en Metafase I presentan unicamente una asociacién de 4 cro
mosomas, lo cual no quiere decir que en la poblacidn no puedan e-
xistir translocacibnes reciprocas diferentes. De hecho en €1 cv.
Ailés se han encontrado irdividuos con mas de una translocacién
{Candela et al,1979).

Los segmentos translocados en todos los casos deben ser
de tamafio relativamente grande ya que la frecuencia con que apa-
recen las configuraciones criticas es, como media, bastante ele-
vada, no siendo en ningdn caso mer.or del 46%.

En todos los casos los cuadrivalentes presentan segre-
gacidn preferencial ya que la frecuencia de los mismos con coo-
rientacién alternada, que permite la formacidn de gametcs gene-
ticamente equilibrados,es alta, estando en todos los casos por
encima del 50% tedrico esperado por azar. LCebido a ello la hete
rocigosis estructural en estos casos no lleva consigo una pér-
dida de fertilidad muy dridstica para los individuos.

En las poblaciones de centeno se han encontrado siem-
pre heterocigotos para translocaciones reciprocas con frecuencias
de coorientaciones dlternadas altas, Asi, Mintzing y Prakken(1941).
en los 2 cultivares suecos encuentran-configuraciones alternadas
entre el 59 y el 82,57%. En el cultivar de Ecuador, Akdik y Miint

zing (1949) entre el 43,2 y el 87,1%. En S. kuprijanovii Hrishi

y Mintzing (1960) entre el 56,5 y el 92,8%, y posteriormente,
(1962) encuentran una media de 70,2%. Thompson (1956) en S. ce-
reale entre el 50 y el 90%, Lawrence (1963) entre el 53 y 82% y
Sybenga (1968) entre el 53 y 95%.

Este predominio de la coorientacidn alternada puede
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verse favorecido por el hecho de que el centeno cumple los requi
sitos propuestos por diversos autores y ya citados anteriormente
como necesarios para alcanzar una alta frecuencia de disyuncidn:
cromosomas de tamarfio similar, meta o submetacéntricos con quias-~

mas localizados distalmente.

Lawrence (1963) para explicar la alta frecuencia ce dis
yuncidn en heterocigotos estructurales obtenidos por radiaciones
y partiendo del control ejercido por el genotipo sobre el carac-
ter, propone dos explicaciones:

1.~ La influencia en la orientacidn puede ser un efecto
secundario de factcres geneticamente controlados cuyo efecto pri
maric sea de importancia selectiva en los individuos normales.
Entonces las frecuencias elevadas se deberian a una ocurrencia
fortuita.

2.- Las péblaciones de centeno pueden haber adquirido
un sistema genético para alta frecuencia de disyuncidn si durante

largos periodos de tiempo las translocaciones hubieser ccurrido
cpmunmente, de tal manera que aunque cada una de ellas hubiese
sido eliminada rapidamente de la poblacidn, su continua ocurren-
cia podria haber producido una pequefia pero persistente pre-
5i6n de seleccidn tendente a incrementar la frecuencia ce dis-

yuncidn.

En nuestro caso podemos pensar que como un predominio
de la coorientacién alternada se traduce en un mayor ﬁdmero de
gametos viables, es decir en una mayor fertilidad; al ser estos
centenos cultivados se ha hecho una seleccidn para el caracrter
produccién que tendria una resﬁuesta correlacicnada para 21 ca-

racter coorientacidn alternada.

También encontramos cue losg cuadrivalentes =n cadena

son mas frecuentemente alternados que los anillos en todos los
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individuos salvo en 3 casos.

Sobre la influencia del ndimero y posicidén de los quias
mas en la frecuencia de coorientacidn alternada hay distintas o-

piniones.

Para Lawrence (1958,1963) la frecuencia de qguiasmas no
afecta a la frecuencia de disyuncién y los anillos tienen la mis

ma prcbabilidad de ser alternados que las cadenas.

Segln Lewis y John (1963) 1lcs multivalentes en cadena
deberian coorientar de manera alternada con mayor frecuencia que

los anillos debido a su mayor flexibilidad.

Rees y Sun (1$65) encuentran ura clara tendencia a al-
tanzar mayor frecuencia de disyuncidén en los cuadrivalentes con

menor ndmero de quiasmas.en centeno.

Khoshoo y Mukherjee (1966) en Canra encuentran mayor

frecuencia de cadenas alternadas.

Sin embargo Gairdner y Darlington (1931) observan en

Campanula persicifolia mayor frecuencia c<e anillos alternados,

asi como Miintzing y Prakken en centeno.(1941). BN

Sybenga (1968) encuentra mayor frecuencia de alternacos
en anillos que en cadenas, aunque en Metafase I avanzada aumenta
la frecuencia de estas tdltimas, achacdndolo a un fendmeno de reo
rientacidn de centrdémeros que se produciria mas facilmente en las

cadenas que en los anillos adyacentes.

)

Simonsen (1975) en diferentes clanes de Festuca praten

sis observa mayor frecuencia de anillos alternados en unos clanes

y en otros mayor frecuencia de cadenas alternadas.

En nuestro caso parece que los datos okbtenidos estan de

acuerdo ccn que a menor numero de quiasmas en el nultivalente ma
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yor frecuercia de configuraciones alternadas.

Lo mas probable es que la frecuencia de quiasmas influ-
va en la frecuencia de disyuncidn, pero su efecto variard en fun-

cidn de otrns facteres genotipizos que ejerzarn un contro

Py

dircctce
0 indirecto sobre el fendmeno de la coorientacidn, enmascarando,
en algunos casos el efecto producido por la frecuencia de quizs-

mas.
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2, 2-CULTIVAR AILES

En las muestras de las 2 generaciones sucesivas analiza
das encontramos que las medias de quiasmas son muy similares(13,5!
y 13,55), bastante elevadas y por encima de las obtenidas en es-

tudios anteriores dende fueron de 13,07 (Candela 1977).

En todos los casos las translocaciones afectan a segmen
tos cromosémicos relativamente largos, como lo demuestra el alto

porcentaje de células que presentaban la configuracidn critica.

La frecuencia media de multivalentes alternados fue del
57,37 y 69,71%, que aunque superior al 50% esperado tedricamente
no fue muy elevada, estando por debajo del 75% encontrado ante-
riarmente por Lacadena y Candela,{1977) y por Naranjo y Lacadena

(1979) en derivados trigo-centeno del cultivar Ailés.

En trabajos anteriores (Figueiras, 1977; Candela, 1977)
realizados también en heterocigofos del cv. Ailés, se encontrd
relacidn entre el incremento de la media de quiasmas y el incre-
mentc de la frecuencié de multivalentes en anillo. Igualmente se
observd que las cadenas eran mas disyuncionales que los anillos

aunque no de una forma concluyente.

De acuerdo con estos datcs, una posible explicacidn al
hechc de haber obtenido una menor frecuencia de disyuncién podria
ser que al haber aumentado la media de quiasmas en ambas muestras
con respecto a la anterior, se haya incrementado el namero de mul
tivalentes en anillo, con el'consiguiente descenso en él de las
cadenas. Estc llevaria aparejada una disminucidn en la frecuencia
de configuraciones alternadas, lo cual estaria de acuerdo con los
resultados obtenides por Lamm (1936), Rees y Sun (1965) y Sun y
Rees (1966).

De todas formas, aunque en ambas muestras las cadenas
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son mas disyuncionales que los anillos los datos no son concluyen
tes ya que en muchos casos los anillos son mas frecuentemente al-

ternados.
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3:- TRANSMISION DE LAS TRANSLCCACIGONES

Se puede poner de manifiesto que en todos los casos a-
nalizados los resultados encontrados no difieren de lo esperado
pcr azar ya que siempre se observan frecuencias muy prdximas al
50% de homocigotos y heterocigotos (Cuadros 10,11 y 12),por lo que
no parecen exister diferencias en cuanto a la transmisidén del ga-
meto translocado tanto por el lado masculino como por el femenino;
aunque existen algunos casos particulares en que las frecuencias

se desvian de las esperadas.

; En los cruzamientos por Elbon (Cuadro 10) hay 2 casos
con 7 plantas estucdiadas en cada uno de ellos en que las frecuen-
cias de heterocigotos son del 71,43 y 85,71% respectivamente sien
do la diferencia significativa solé en el segundo caso. Aun cuan-
do el numero de plantas analizado no es muy elevado, parece indi-
car que hay una preferencia en la transmisidén del gameto portador

de la ordenacidén translocada por el lado femenino.

Entre estos mismos cruzamientos hay otro caso de signo
contrario en que analizindose B8 plantas sdlo 3 son heterocigédti-

cas (37,5%) no siendo esta diferencia significativa.

La descendencia obtenida por autofecundacidén de dichos
heterocigotos no aporta ninguna aclaracidn ya que en los 2 prime
rcs casos solamente se obtuvieron 2 y 1 plantas resocectivamente.
En el otro caso se ottuvieron 26, encontrandose una frecuencia de
heterocigosis del 65,38% que no difiere significativamerte de la

esperada por azar.

En cualquier caso aunque estc pudiera ser un indicio de

que ocurra una transmisién diferencial de los gametos N y T €sta
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tendria que ser de signo contrario para cada lado (masculino y
femenino) ya que si no, no aparecerian los individuos NT en ma-

yor proporcidn que los homocigotos (NN y TT).

Por los datos obtenidos en el cruzamiento anterior por
el lado femenino se tendria que transmitir preferencialmente el
gameto normal y por el lado masculino el gameto translocadc pero

esto no coincide con lo encontrado en otros materiales.

Asi por ejemplo en Pennisetum typhoides Sidhu et al

{1977) cuando autofecundan los heterocigotos obtienen segregacio
nes de 1 homocigoto: 1 heterocigoto. También cruzaron los hetero
cigotos por la linea normal (7 bivalentes) en las dos direcciones
para ver la transmisidn de los gametos translocados por el lado

masculino y femenino, observandose una mayor frecuencia de trans
misidén de los cromosomas translocados cuando el heterocigoto se

usé como hembra. Estos autores lo atribuyen mas bien a una certa
cibdn a favor del polen normal frente al translocado. Lcs cromoso
mas intercambiados podrian llevar deleciones en los puntos de ro
tura que pueden ser detrimentales para el crecimiento y desarro-
llo del grano de polen, por lo que habria una ventaja selectiva

del polen normal.

En el gameto femenino, la nutricidén la proporcionan
los tejidos maternos por los que la probabilidad de fertilizacidn

es igual para dvulos con N o con T.

En nuestro caso por datcs obtenidcs en el crecimiento
dél tubo polinico in vitro {Cuadros 34 y 35) no se han encontra
do diferencias en cuanto a este caracter en individuos homocigd-
ticos y heterocigdticos, aunque no sabemos si en confacto con el
tejido estilar se comportarian de forma distinta y se estableceria
una certacidén a favor de uno de los gametos N o T; hecho que no

se ha observado en las plantas heterocigoticas en gue ya =2xiste



134

una mezcla de dichos gametos no pareciendo que haya diferencias

entre ellos.

Los resultados disponibles hasta ahora en la obtencidn
de lineas de translocacidn sélo permiten tener una primera idea
de que la formacién de individuos homocigdticos TT presenta una
cierta dificultad ya que de 6 homocigotos probados, sélo 1' (16,67%

es homocigoto translocado.

Las alteraciones que quizd lleve consigo una transloca
cidén puede resucir grarndemente la viabilidad de los homocigotos
para dicha translocacidén e incluso hacerlos totalmente inviables.
Esto podria ser la causa de la baja frecuencia de dichos indivi- '

duos.

Se conocen varios ejemplos que confirman esta hipdtesis:
Bailey et al (1978) en centeno, en cruzamientos y autcfecundacio-
nes de heterocigotos estructurales encuentran jndividuos TT con

frecuencias muy bajas.

En Campanula persicifolia Darlington y La Cour (1950)

encuentran que los homocigotos para el intercambic nunca eran

viables, fuera por autofecundacidn o cruzamiento,

También Gottschalk en Pisum (1978) encuentra que los

homocigctos TT tenian en general menos viabilidad.

Sin embargo, Gale y Rees (1971) y Gustaffsson et al
(1971) en cebada y Sjodin (1971) en Vicia faba sdélo encuentran
una ligera depresién en los individuos heterocigdticos pero no ~
en los homocigdticos. Resultados similares fueron encontrados

.por Roberts (1942) en Zea mays.

Hay que resaltar que se encontraron bastantes diferen
cias entre los distintos intercambios, lo que puede deberse a

efectos de posicidén y a deleciones er. el punto de rotura o a ge
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nes que estén fuertemente ' igados a dichos puntos (Catcheside,

1939; Gustafsson et al, 1971),
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4, T€ONSECUENCIAS MEIQTICAS DE LA CONSANGUINIDAD

Se ha observadc un descenso sigrnificativo en la X Q/cel.
en las plantas de la primera generacién de autcfecundacién respec
to a las parentaies (Cuadros 13 y 14) que se traducen en un ircre
mento en la media de pares de univalentes y en la media de biva-
lentes abiertos. Este descenso en el apareamiento no se puede acha
car a condiciones ambientales ya que comparando los datos de las
plantas parentales de ME con otras plantas situadas en las mismas
condiciones ambientales que dichas ME (F, Cuadro 16) y de caracte
risticas similares a las plantas parentales, observamos que no
hay diferencias significativas entre ellas. El descenso en el

apareamientc tiene que ser debido a efectos de consanguinidad.

La influencia de la consanguinidad sobre la frecuencia
de apareamiento en plantas aldgamas ya fue estudiada por Lamm
(1936) detectando un descenso en la frecuencia de quiasmas en
centeno. Este efecto se comprobd posteriormente en otras espe-

cies como maiz (Blanco, 1948) y Schistocerca (Shaw, 19872).

En centeno el efecto de la consanguinidad ha sido am-*
pliamente estudiado y el trabajo de Lamm fue confirmado y\amplig
do por Miintzing y Akdik (1948); Rees (1955, 1957); Rees y Thompson
(1955, 1956, 1958); Sybenga (1958); Lawrence (1958); Jones y Rees
(1964); Jones (1967,1968) y Giraldez y Lacadena (1976, 1978),
encontrando todos ellos una marcada reduccidén en el nimero de

quiasmas que presentaban las células.

La formacidn de quiasmas es un fénomeno en el que al
parecer intervienen un grar numero de factores (Stern y Hotta,
1973) y para el que hacen falta una serie de prerrequisitos co-
mo apareamiento, formacidn de complejos sinaptinémicos etc, sien

do 14gico suponer que todos estos fendmenos estdn regulados por
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un gran nimero de genes que deben actuar de manera coordinada.

gi ecto es cierté,'la ruptura de este contrcl podria praducirse
por mutacidén de uno de estos genes o bien pcr desequilibrio produ
cido por el exceso de hetercocigosis (hibridacidn) ¢ por eaceso de

homocigosis (consanguinidad).

En el caso del centeno se sabe cue las frecuencias de
quiasmas estan sujetas a control genotipico poligénico y que los
genotipos, al menos en parte, son heterocigotos (Rees, 1953) .

Por tanto en este caso el descernso de la frecuencia de quiasmas
lo podemos atribuir al aumento de la homocigosis debido a la auto

fecundaciédn.

Er. una segunda generacidén de autofecundacidn (Cuadro 15)
se encontrd también disminucidn en la frecuencia de quiasmas aun-
que la diferencia no era significativa respecto a las plantas de
la primera auvtofecundacidn, pero aparecen algunos individuos cu-
yas medias de quiasmas son menores que ninguna de las estimadas

en la primera muestra.

El que el nivel de apareamiento se haya mantenido simi
lar en ambas generaciones puede deberse a que las plantas con fre
cuencia de quiasmas bajas al dar origen a gran nimero de gametos
inviables, no producen descendientes por autcfecundacidn, repro-
dﬁciendose Unicamente aquellas cuyas medias de quiasmas eran mds
elevadas y eliminandcse por consiguiente las otras en cada genera
cidn.

En cualquier caso parece ser que existen dos situacio-
nes distintas: por una parte se observa un descenso de la media
de quiasmas en casi todas las plantas pertenecientes a la prime
ra y segunda generacidén de autofecundacidn, pero este descenso
no es muy driastico salvo en cuatro plantas pertenecientes a la

primera autofecundacidén (media de quiasmas/célula: 7,84; 8,48;

Y
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8,62 yv 4,72) y en 3 de la segunda (medias de 6,66; 4,06 y 2,6).

Estas dos situaciones pueden deberse por una parte al
efecto de factores polimeros que causarian la disminucién menos
drdstica de la frecuencia de quiasmas y por otra al efecto de ge
nes mayores que se encontraran presentes en la poblacidn y que
en las plantas con frecuencias de quiasmas muy bajas estarian en
hcmocigosis causando la desinapsis, pero por el momento esto no

se puede comprobar.
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4, 2- AUTOINCOMPATIBILIDAD

La capacidad de autofecundacién de las diferentes plan
tas embolsadas varia enormemente: desde plantas que no dan ningun
degcendiente, plantas que forman uro 8 unos pocos granos hasta
plantas que dan un ndmero de semillas semejante al que se obtie

ne por polinizacidn libre.

Sin embargc se observan ciertas regularidades:

- Los resultados de la autofecundacién son similares en lzs
plantas del cultivar Ailés y en la primera autofecundacién de los
hibridos Ailés x Elbon (Cuadros 12 'y 10 respectivamente).

- La mayor cantidad de semillas recogidas corresponde a la se-
gunda generacién de autofecundacidn de los hibridos Ailéds x Elbon
{(Cuadro 11).

- Dentro de esta 22 generacidn de autofecundacidén, con un ndme
ro aproximadamente igual de plantas homocigdticas y heterocigdti-
cas autofecundadas, las primeras dieron doble nlmero de descendier,
tes que las segundas (Cuadro 11), no habiendo sucedidc ésto en las
autofecundaciones de heterocigotos del cv. Ailés (Cuadro 12) donde

los resultados fueron iguales a los obtenidos para homocigotos.

Por datos obtenidos en anteriores estudios realizados
en el Cultivar Ailés ya se conocian los fuertes sistemas de auto
incompatibilidad existentes en la poblacidén. Por ello, no es de
extrafiar que en general las plantas de Ailés den menos descenden
cia que los hibridos,donde se han introducido nuevos genes proce
dentes de Elbon que pueden alterar el sistema de autoincompatibi

lidad ya existente.

En cuanto al hecho de que se haya obtenido el dokle na-
mero de semillas de los homocigotos que de los heterocigctos, es-

to podria poner de manifiesto algun tipo de relacidn entre la he-
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terocigosis estructural y el determinismo genético de la autoin-

compatibilidad.

En cualquier caso las descendencias obtenidas son bas-
tante _grandes para proceder de plantas aldgamas con fuertes siste
mas de autoincompatibilidad., Este sistema es de tipo gametofitico
(Lundqvist, 1954) y ce de debe a dos series multialélicas. Aunque
no se sabe el nimero de términos de la serie se cree que debe de

ser muy elevado.

En condiciones de consanguinidad forzada, en las prime
ras generaciones aparece una ligera autocompatibilidad que puede
hacerse mayor cuando se continua con la consanguinidad hasta un

nivel que caracteriza a cada linea.

Lundqvist explica el fenémenc de autocompatibilidad

a) Por una mutacién en uno de los genes de autoincompatibili-
dad (S 6 Z) que cambia la reaccidn especifica de los granos de
polen, no afectando al pistilo (Lundgvist, 1958).

b) Por recombinacidn dentro del locus de autoincompatibilidad
(Lundqvist, 1960).

c)} Por accidn de algin gen diferente que muestra herencia inde
pendiente de los genes mayores de autoincompatibilidad (Lundgvist,

1968) .

En nuestro caso carecemos de datos suficientes para in-~

clinarnos por alguna de las tres hipdbtesis.
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5, ~ESTIMACION DE LA FRECUENCIA ESPONTANEA DE MUTACION EN EL CULTIVAR

AILES.

En el andlisis realizado sobre CMP procedentes de plan
tas clasificadas como homocigéticas estructurales se encontrd
que de un total de 20.500 células contadas 4 presentaban una aso-
ciacién de 4 crcomosomas. La tasa espontédnea de mutacién por célu
la y por generacidén es por tanto 1,95 x lO_4 b6 de 9,75 x 10_5

por gameto por generacién.

Este valor estd dentro de los limites normales encon-
trados en otros organismos, como ya se resefid anteriormente, y
, -4 -3
que estaban comprerdidos entre 10 y 10 por gameto y por ge-

neracidén (Lande, 1979).

Brandham (1977) en gametos producidos por plantas nor-
males encuentra que entre 1398 gametos haploides observadces no
aparece ningdn gameto portador de un intercambio. En cambio en
gametos diploides, de 666 aparecen 3 (4,5 x 10_3), siendo esto
l46gico ya que se trata de gametos diploides y las aberraciones
pueden sobrevivir en muckha mayor medida debido al efecto de los
cromosomas normales presentes., Este autor detecta dnicamente cam-
bios que afecten lo suficiente a la morfologia cromoscmica como
para ser apreciables fAcilmente. Para Brandham, lcs datos obteni-
dos son muy conservativos ya que la incidencia de los cambios es-
tructurales es mucho mayor en las pobl;ciones salvajes que las ci

fras obtenjidas en la descendencia de plantas normales.

Cuando en npyestro material se analizé la descendencia obte
nida mediante autofecundacidén de plantas clasificadas previamente
como homocigotas estructurales con TII, se encontrdé que de 147
plantas obtenidas por autofecundacidén 9 eran heterocigéticas con

Iv IT

1 + 5 (6,12%). Esta frecuencia es muy elevada y no concuer

N



142

da con la obtenida mediante el andlisis de las CMP de las plan-
tas parentales. En ningin caso de los resefiados en la literatura

existente al respecto se ha obtenido una frecuencia tan elevada.

Asi, Wnhite (1965) en Moraba scurra encuentra un indivi

duo mutante entre 750; en Keyacris scurra {(1973) este valor es

de 1/1.000 y para individuos como lirios, saltamontes y hombre
1/500 (1978}). John y Lewis (1968) en poblaciones naturales de

2

saltamontes 1/200 6 300 y Staiger (1954) en Purpufa lapillus

11/933 siendo este el caso en que los individuos heterocigotos
aparecen con la mayor frecuencia (1,18%), muy por debajo de la

obtenida por nosotros.

Se da la circunstarcia de que en 4 de las 6 transloca-
ciones aparecidas de novo ern que se analizé su asociacidn al nu-
cleolo interviene el cromosoma organizador nucleolar. Aunque lo
légico seria esperar que sélo hubiera intervenido una vez, estos
datos concuerdan con los obtenidos con otros autores en diversos
organismos en el sentido de que los cromosomas satelizados inter
vienen en mayor proporcidén de la esperada en las aberraciones cro
mosémicas. Por ejemplo Konviéka y Levan (1972) citan varias espe-

cies de Allium (sativum, ampelcphrasum y carinatum) en que los cro

mosomas satelite fueron afectados por desviaciones estructurales
mids que los otros, comprobandose estas diferencias estadisticamen

te.

Heneen (1962) en centeno encuentra que el cromosoma 7
estd sometido a un mayor nimero de roturas y translocaciones gque

el resto en las tres lineas consanguineas utilizadas.

Hay que afiadir que en la poblacién normal de Ailés 1la
frecuencia de translocaciones en que intervienen el cromosoma 7
estd dentro de la esperada normalmente, lo que puede indicar una

eliminacidén de estas translocaciones o un simple errcr de mues-
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Mediante el primer método de andlisis (cbservacidn de
CMP) sélo podemos detectar las mutaciones que se den er fases no
muy anteriorec 2 la meioscis o enn las mitezic premcicticas de las
CMP, ya que si se dan en estadios muy anteriores el numero de cé
lulas con el multivalente seria muy elevado y la planta se clasi
ficaria como heterocigota estructural aunque fuera mutante (fig.
5). Si la mutacidn se produce er la dltima mitosis premeidtica
sélo aparecerd una célula mutante en la primera divisidn meidtica
siendo este nuestro caso ya que las 4 células mutantes enccntra-

das pertenecian a 4 plantas distintas.

El valor obtenido er este caso es independiente de la
transmisién de la mutacidén a la descendencia y sélo se refiere a
las mutaciones que puedan ccurrir en la linea germinal masculina,
aunque no hay ninguna razén para pensar que la frecuencia de muta

cidn no sea igual por el lado femeninc.

Mediante el segundo método de andlisis se detectaria
la suma de las mutaciones que ocurrieran desde las dGltimas mito-
sis premeidticas hasta la formacidn de los gametos (masculino y
femenino) de la planta parental y de las que se produzcan en los
periedns l, 2 y 3 de las plantas de la descendencia (fig. 5). Si
la mutacién aparece en la planta parental, también estd incluida

su transmisidn a la descendencia.

A la vista de los resultados cbtenidos es necesario
pensar gue las mutaciones ocurren en fases posteriores a la dia
cinesis weidtica & en estadios primarios del desarrollo del indi
viduo, lo cual parece estar confirmado por el hecho de la apari-
cién de individuos mutantes en otras descerdencias por a2utofecun
dacidén o por cruzamiento (casos resefiados anteriormente) y en tra

hajos previos (Figueiras, 1977; Candela, 1977) y también pcr el
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hecho de haber encontrado individuos con anteras de dos tipos,

. I1 . v IT .
homocigotas con 7 y heterocigotas con 1 + 5 . Esto altimo
pcdria indicar que la mutacidén se ha producido en ura fase no
muy avanzada de la linea germinal de dichas plantas. Parece ser
que los cromosomas de la poblacidn de Ailés son muy susceptibles

a las roturas cromosomicas.

En cualquier caso no se puede descartar que la consan-
guinidad al crear un cierto desequilibrio genético no pueda ha-
‘ber influido de alguna forma aumentando, al menos en parte, la
tasa de mutacidn en el segundo anélisis; siendo esta menor en

condiciones normales.

Los datos obtenidos podrian ser una explicacidn a la
elevada frecuencia de heterocigotos estructurales observados en
la poblacidén de Ailés. Es decir que estcs aparecieran por muta-
cién esponténea aunque luego en algunos o todos los casos fueran

eli minados por seleccidn natural.

Esto se comentarid mas ampliamente en el apartado siguien

te.
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6.- ANALISIS DE DIVERSOS COMPCNENTES DE LA EFICACIA BIOLOGICA EN.

HOMOCIGOTOS Y HETEROCIGOTOS ESTRUCTURALES PERTENECIENTES AL

CULTIVAR AILES.

Tras el andlisis de los resultados obtenidos al medir
diversos componentes de la eficacia bioldgica en 30 individuos
homocigdticos y 30 lLeterocigdticos pertenecientes al cultivar
Ailés encontramos que no hay ventaja selectiva de unas plantas
sobre otras en cuanto al caracter eficacia bioldgica medido como

descendencia producida viable (Cuadros 24, 235 y 29).

Descomponiendo la eficacia biolédgica en algunos de sus
componentes se ha observado:

- Que el ahijamiento eficaz es practicamente igual en homoci-
gotos y heterocigotos (Cuadro 21), encontrandose una correlacidn
positiva entre este caracter y el nimero de semillas producidas
(fig. 16).

- El ndmero total de flores por planta y la media de flores
por espiga es aproximadamente igual en homocigotos y heterocizo~
tos, no encontrandose diferencia significativa (Cuadros 22 y 23).

~ Como media los homocigotos producen 140 graros mas que los
heterocigotos pero estas diferencias no son significativas (Cuadro
26).

Si lo es en cambio la media de granos por espiga (Cuadro
27), teniendo ura mayor media los homocigotos (42,2 y 34,32 respec
tivamente) .

~ Respecto a la viabilidad de la descendencia las diferencias
tampoce son significativas (Cuadreo 28).

- También se han enccntrado diferercias significativas en la

fertilidad de los gametos masculino y femenino {(Cuacros 32 y 33).

Asi el nGmero de granos de polen fértiles en el caso

de los homocigotos es de 94,66% y ern el de los heterocigotos de
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89,16%. Igualmente sor. fértiles el 65,36% de las ovocélulas perte
necientes a plantas homocigdticas y el 55,94% en las heterocigéti

cas.

Probablemente debido a que el centeno es aldgamo no ten
ga mucha importancia la deficiencia en la fertilidad del grano de
polen ya que la cantidad de ellos que pueden llegar al estigma es
muy elevada, teniendo mayor importancia la fertilidad de la ovocé

lula.

Se ha comprobado que existe correlacidn positiva entre
la fertilidad de los gametos masculino y femenino y que también
existe correlacidn entre la fertilidad del gameto femenino y la
descendencia producida (fig. 18 y 19), es decir a mayor fertili-

dad de dicho gameto mayor numero de semillas tendrd la planta.

La esterilidad relativa de los heterocigotos es achaca-
ble a la presencia del multivalente en la primera divisidn meidti
ca con la corsiguiente produccién de gametos inviables con duplica
ciones y deleciones debido a las coorientacicnes adyacentes que

se producen.

Para comprobar si esto era cierto se analizd la posible
relac ién entre la fertilidad de los gametos masculino y femeniho
cen la frecuencia de multivalentes ccn configuracidn disyuncional
encontrandose que en el caso del grano de polen aunque no existia
regresidén el valor obtenido estaba muy cercano al limite de signi
ficacidn, pero en el caso de la ovocélula no existia ninguna rela_

cidn (figs. 20 y 21).

Como explicacidén a estos hechos podemos decir que:
a) No se encuentra correlacién entre la frecuencia de cuadriva
lentes alternados y la de ovocélulas fértiles porcue el primer ca

racter se ha medido en CMP y el ccmportamiento de los multjivalen-
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tes en la meiosis femeninsa buede ser cdiferente aunque en princi-
pio no hay ninguna razdn para pensar que esto ocurra asi sobre
todo teniendo en cuenta que se ha encontrado correlacidn entre
la fertilidad de ambos gemetos.

b) Aungque la hete}ocigosis estructural pfoduce un cierto por
centaje de pclen estéril, este tambien se fqrma por causas ambien
tales y genéticas puesto que en poblaciones naturales de centeno

se encuentra un cierto grado de infertilidad.

Khush y Stebbins (1961) en centeno cultivado encuentran
unos valores medios de polen fértil del 92,9 y 89,9% y en general
en las especies del género Secale estd alrededor del 90% (Khush

y Stebbbins, 1961; Khush, 1962).

Pero esta fertilidad del polen medida por capacidad de
tincién puede no ser un reflejo fiel de la viabilidad y fertili-
dad (Heslop-Harrison y Heslop-Harrison, 1970) y aunque el método
sea valido para comparar homocigotos y heterocigotos,en las medi
das de plantas individuales pueden quedar enmascarados unos =fec
tos pcr otros. Ademds es muy pﬁobable que los gametos deficientes

se tifan también enmascarando los resultados.

Hay que sefialar que en el experimento realizado para
medir la velocidad de crecimiento del tubo polinico in vitro, se
hizo un estudio de.la posible regresidn entre la frecuencia de
granos de polen germinados y su correspondiente frecuencia de cua
drivalentes alternados, encontrandose que tampoﬁc existia rela -
cidn entre ambos parametrcs (fig. 24).

c) Una tercera explicacién seria que el descenso de la ferti-
lidad en los heterocigotos no se deba sdélo a la formacién de game
tos desecquilibrados comc consecuencia de las coorientaciones adya

centes sino que también influya de una manera importante el conte

»
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d) Puede ser también que los gametos procecentes de segregagio
nes no disyuncionales sean inviables y no lleguen a la mitosis

de polen. Brandham (1973} en Haworthia browniana analiza 43 cé-

lulas en Anafase I en:que debido a la morfologia especial del in
tercambio se distinguen lcs cromosomas procedentes de coorienta-’
ciones disyuncionales de las no disyuncionales. De estas 43 scn
disyuncionales 17, no disyunciorales 15 y en las 11 restantes ha
bia ocurrido un sobrecruzamiento. En observaciones de 10C metafa
ses de la mitosis de polen se encéntréron 45 con 2 cromosomas nor
males, 33 con 2 translocados y 2 procedentes de nc disyuncidén. Pa

rece ser que las células con cromosomas desequilibrados serian in

viables y abortarian antes de la mitosis de polen.

! En otros casos , en cambio, se ha encontrado que game-
tos provinientes de coorientaciones adyacentes son viables, pue-
den fecurdar y dar lugar a individuos adultos, como lo demuestran
los trabajos de Shalev y Ladizinsky (1976) en Avena y de Menzel y
_Brown (1978) en Gossypium. Pero esto no parece ser una situacidn
generalizada sino maé bien acontecimientos ecsporidicos que nor-

malmente no tienen ninguna incidencia en el resultado final.

Hay varios autores que han encontrado relacidén entre la
fertilidad de los gametos y la frecuencia de multivalentes alter

nados:

Por ejemplo Hrishi y Mintzing (1960) en S kuprijanovii

estudian el comportamiento meidtico de 11 heterocigotes estructu
rales para una translccacidn reciproca que presenta una frecuen-
cia de cuadrivalentes alternados entre el 56,5 y 92,8% con una
media cde 75%. La fertilidad del pclen medida por tincién esta en
tre el €8 y el 92% con una media del 80%. A la vista de los re-
sultados parece que existe una relacidn entre amboswfaracteres

pero no realizaron el zndlisis estadistico.
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La fertilidad de la cvocélula como en nuestro caso es
bastante mas baja que la del polen estando entre el 13,8 y el

41,4%.

En Chrysantemum carinatuq Rana v Jain (1965) analizan

10 plantas heterocigdticas para una misma translocacidn recipro--
ca cbservando una frecuencia de cuadrivalentes alternados que os-
cila entre el 55 y el 92,25% con un valor medio de 87,68, una fre
cuencia de polen fértil entre 87,8 y 95,6% con una media de ©1,93%
y una frecuencia de ovocélulas fértiles comprendida entre el 69,4
el £1,7% con un valor medio de 76,59% (valores ligeramente infe-
riores a los obtenidos para homocigotos). Encuentran una corre-
lacién pcsitiva entre la frecuencia de disyuncidén y la fertilidad

del polen y la ovocélula respectivamente.

Er. Pennisetum typhoides Sidhu et al (1277) también en-

cuentran relacién entre la frecuencia de alternados y la fertili

dad del polen. (Estudia § intercambios).

Nishimura (1961) encuentra resultados andlogos en ceba

da al igual que Bozzini y Martini (1966) en T. durum.

También Miiller (1976) en Pisum_ observando ¢ transloca
ciones distintas encuentra relacidén entre la frecuencia de con-
figuraciones desyuncionales y la fertilidad del polen, aunque hay

que destacar que sélo analiza 4 plantas.

Un factor que podria ayudar a explicar por qug se man-
tiene en la poblacidn una alta frecuencia de heterocigotos seria
la transmisidn preferencial de los gametos portadores de la orde-
nacidn translocada. Si esto fuese asi =21 descenso en la frecuen-
cia de heterocigotos debido a su mencr eficacia bioldgica en re-
lacidén con los homccigotos podria ser compensado por un aumento

en la frecuencia de heterocigotos debido a su formacién por des-
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cendencia.

Aunque ya por datos anteriores (Candela,197?7) y por lo
encontrado a lo largoe de este estudio en diversas autofecundacio
nes y cruzamientos no parecia ser este el casc, se realizd un es
tudio sobre el crecimierto del tubo pclinico en un medio artifi-
cial. Comc se observa en los cuadros 34 y 35 la frecuencia de ger
minacidn aunque ha decrecido con respecto a los valores obtenidos
cuando se observaba el polen tefiido conserva la diferencia a favor
de los homocigotos. Estos son mas fértiles, pero las diferencias
con los heterocigotos son o no estadisticamente sigrnificativas de
pendiendo de la prueba estadistica que se aplique, (Cuadro 36).
Hay que sefialar que se encuentra un porcentaje de germinacidén ma
yorique en anteriores estudios realizados en centeno (Pfalher,1965;
Puertas y Carmona,1976). En cuarnto a la longitud y velocidad de
crecimiento del tubo polinico se observa que son muy similares en
las 2 clases de individuos, no siendo las diferencias significati
vas. La velocidad de crecimiento es bastante inferior a la encon-
trada por Pfalher (1965) y aproximadamente igual a la encontrada

por Puertas y Carmona (1976).

La lorgitud alcanzada por los tubos pclinicos es bas-
tante pequefia y es dudoso que sea suficiente para efectuar la fer
tilizacidn de la ovocélula en condiciones naturales, pero ya Brew
baker y Kwack (1964) indican que el crecimiento del tubo polinico
in vitro raramente excede el 10% del otservado en los estilos,aun
que Sari Gorla et al (1975) encuentran una bueﬁa correspondencia
entre ambas técnicas, mientras que Pfalher y Linskens (1972) y

Kumar y Sarkar (1975) llegan a diferentes conclusiones.

En los heterocigotos estructurales,que fforman gametos
Ny T, si estos se comportaran de manera diferente para el carac

ter crecimiento del tubo polinico se esperaria una distribucidn
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bimodal o al menos una desviacidn tipica mayor que entre los in-
dividuos hcmocigotos. Pero esto no ha sico asi (fig.23 y Cuadros
37 y 38) por lc que podemos concluir que no existen diferencias
en cuanto al comportamiento para este caracter entre los indivi-
duos homocigdticos y heterocigdticos. No se observa una transmi-
sién preferencial del gametb T ¥y en concordancia tampoco se encuen

tra una velocidad diferencial.

Sin embargo existen referencias de transmisidén diferen-
cial per el lado masculino cuando estdn presentes anomalias tales
como duplicaciones, deleciones y reordenamientos (Ghidoni,1568;
Rhoades, 1950,1954,1955 y Stadler y Roman, 1948; citados pcr Pfah

ler, 1975).

Teniendo en cuenta que ertre los individuos heterocigd-
ticos usados existian varios de ellos que eran descendientes de
la misma planta madre (F8,F23,F146,F237 y F456) cabe esperar que
todos lleven la misma translocacidn que dicka planta parental y
por lc tanto se comporten de manera similar si dicha tfansloca—

cidén lleva aparejada alguna ventaja o desventaja.

Si nos fijamos en los heterocigotos descendientes de
F237 de los que se han estudiado 5 plartas, podemos observar que
los valores de longitud media del tubo polinico oscilan entre 40
y. 147 u siendo sus velocidades medias 2,70 y 9,84 u/min. gue son
respectivamente la mas alta y la tercera mas baja de toda la mues
tra de heterocigotos. Al mismo tiempe hay que destacar que en las
18 plantas heterocigdticas se encuentran también la velocidad mas
alta y mas taja de crecimiento del tubo de toda la muestra de ho
mocigotos y heterocigotos. Esto parece indicar que con respectc
a este caracter lo que parece influir es el genotipo de la planta o
del graro de polen pero no de la translccacidén que lleve asocia

da.
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En cuanto a si lo que influye en el crecimientc del tu
bo polinico es la constitucidn genética del esporofito, la del
gametofito o ninguna de las 2 e influyen solamente factores am-

bientales, hay varias opiniones al respecto.

Para algunos autores la capaéidad de los granos de polen
para fertilizar es independiente de su constitucidn genética. La
validez de este supuesto estid reforzada pcr el hechc de que la ma
yoria de los loci estudiados preseritan proporciones mendelianas.
Por otra parte para un numero de loci relativamente pequefio se
han encontrado proporciones aberrantes que proceden aparentemen-
te de la transmisidén diferencial del polen (Brink y Macgillivrai,
1924; Cameron y Noav, 1957; Gutierrez y Sprague, 1959; Jones, 1920
1922,1924; Loegering y Sears, 1963; Rick, 1966; Sprague y Mc Kin

ney, 1966; citados por Pfalher, 1967).

Para Pfalher (1965) la capacidad de fertilizacidn de los
granos de polen de maiz estaba asociada ccn su constitucién genel
tica. Este mismo autor en 1967, también en maiz, encuentra que en
Foblaciones naturales de plantas aldgamas hay desviaciones subs-
tanciales de lo esperado por azar debido a la transmisidn diferen
cial del polen. Estas diferencias en la transmisibn se asociaron
no solo con el genotipo del polen sino también con la constitu-
cion genética del esporofito femerino, influyendo también facto-

res ambientales.

A conclusiories similares llega también Johnson en maiz

(citado por Mulcahy, 1974). .

Los datos encontrados en este experimento parecen con-
cordar ccn el resto de los resultados del andlisis de otros com-
pcnentes de la eficacia bioldgica ya que aparecen individuos
translocados que se comportan mejor que los homocigctos y otros

cuyo valor estaba por debajo de dichos homocigotos para casi to-
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dos los caracteres muestreados.
Hay que resaltar que generalmente los homocigotos tie-
nen un valor superior como media para estos caracteres aunque las

diferencias no sean significativas en casi ningdn caso.

Er. general lcs datos obtenidos coinciden con los encon
trados para los diversos componentes de la eficacia bioldgica ana
lizados en otra muestra réplica de la F utilizada en nuestro ana-
lisis (Candela, 1977) sobre 49 individuos homocigotos y 13 hetero

cigotos.

Los resultados obtenidos en este casoc fueron:
~ Un mayor ahijamiento eficaz de homocigotos aunque las dife-
rencias no fueron significativas. El ahijamiento fue muy superior
al encontrado por nosotros (; pobl. = 37,65 v 22,93 respectivamen

te).

Encontrd también correlacidn positiva entre el ndmero

de descendientes y el ahijamiento eficaz. '

~ E1 ndmero total de flores y la media de flcres por espiga es
similar en homocigctos y heterocigotos no habiendo diferencias sig
nificativas.

Estos valores también fueron mas elevados que en nues-
tro caso (total flores, ; pobl = 2781 y 1442 ,4; ; flores/espiga =
= 74 y 62,92 respectivamente).

- Se encontraror diferencias significativas a favor de los ho-
mocigotos en los caracteres descendencia producida y viabilidad
de la descendencia, y por tanto también en el caracter descenden
cia viable giendo las medias superiores en la descendencia produ
cida y viable pero muy similares en cuanto a la viabilidad de 1la
descendencia.

- También encuentran diferencias significativas en cuanto a la

fertilidad de la oveocélula y del grano de polen e igualmente que
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no existe relacidén entre la frecuencia de multivalentes alterna-

dos y dichas fertilidades.

Por tanto podemos c;ncluir que el elevado pcrcentaje de
polimorfismo cromosomico detectado en el cultivar Ailés no puede
ser debido a una mayor ventaja selectiva de los heterocigotos fren
te a lo=s homocigctos puesto que en ninguno de lcs componentes de

la eficacia bioldgica analizados hemos encontrado dicha ventaja.

Desde que e detectd la presencia de individuos hetero
cigotos estructurales en el cultivar Ailés y se observd que su
fre;uencia era muy elevada (21% en un primer andlisis; Candela y
Lacadena, 1975), se planted estudiar mds a fondo este polimorfismo.
Fara ello se analizaron un total de 5 muestras de dicho cultivar,
unas procedentes de la localidad original y otras de los campos
experimentales de Madrid, estimdndose una frecuencia de heteroci-
gosis estructural por translocaciones reciprocas del 20% (Candegla
et al, 1979). El1 mantenimiento de esta frecuencia en el 20% duran
te varias generaciones sugirid la existencia de un equilibrio en

dicha poblaciédn.

[
La hipétesis que parecia mds probable para explicar el

mantenimiento de dicho polimorfismo era la existencia de scbredo-
minancia es decir, seleccidén favorable a los heterocigotos estruc
turales que pudiera compensar la pérdida de fertilidad debida a

la presencia de multivalentes en la meiosis de dichos individuos.
Esta hipdtesis se veia apoyada por el hecho de que en estudios rea
lizados én especies animales y vegetales se habia observado un va-
lor selectivo superior de los heterocigotos frente a los homocigo-

tos, Asi, por ejemplo; Darlington y La Cour (1950) demuestran en
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consanguinidad forzada adquieren una ventaja selectiva frente a

los homocigotos ya que dicha heterocigosis estructural, suponen,
ayudarfa a mantener la heterocigosis génica. Pero los heterocigo
tos son artificiales y los resultados dudosos. Un caso similar

al anterior estid descrito en Paeonia californica (Walters, 1942).

La misma explicacidn ha sido sugerida por John v Lewis
(1958) para justificar la presencia de heterocigosis estructural
para al menos una translocacién reciproca en cada individuo, en

dos pequefias poblaciones de Periplaneta americana donde la consan

guinidad esti impuesta por aislamiento geogrifico.

En Qenothera las poblaciones alégamas no tienen hetero-
cigosis estructural pero si las autdgamas (Cleland, 1972).

Rees (1961) analizd plantas de centeno derivadas por

. : Iv IT

autofecundacidén de otras con 2 + 3 en que una de las translo
caciones llevaba implicado el cromosoma organizador nucleclar. En
las descendencias encuentra que para uno de los intercambios se
aprecia una gran ventaja de los individuos heterocigotos transloca
dos que atribuye un equilibrio zénico en combinacidn heterocigéti
ca, preservado por el cambio estructural. La relacidén homocigotos-
~-heterocigotos no era la misma en todas las lineas lo que podria
explicarse por la interaccidén génica entre los crcmosomas del in-
tercambio y el fonde genotipico de cada linea. También se ha obser
vado que la proporcidn de heterocigotos estructurales se incremen-
ta a medida que aumenta la homocigosis génica. 5in embarge, para
el ctro intercambio, los heterocigotos no mostraron ventajas sobre
los homocigctos por lo que concluye que la ventaja conferida por
el cambio estructural depende de una combinacién genética particu
lar asociada a ella. Igualmente comprobd que los intercambios eran

independientes unc del otro tanto estructural como genéticamente.
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En cambio White (1957) en Moraba scurra si que encontrd interac-
cién. Probablemente el que interaccionen o no sea debido a la cons

titucidn génica particular.

Posteriormente, Bailey et al (1976) utilizaron estas
mismas lineas consanguineas de centeno cor. 10 generaciones de auto
fecundacidn cultivandolas en condiciones de alta dens?dad de siem-
bra. Ercontraron que a mayor densidad de siembra correspondia ma-
yor mortalidad y que entre los supervivientes habia un excesc de
heterocigotos (simples o dobles) sobre homocigotos, incrementa%dg
se su proporcidn a expensas de los homocigotos cuando se incremen
ta la mortalidad. El1 incremento se debia a lcs heterocigotos sim-
ples, los dobles permanecian constantes a cualquier densidad de

siembra.

Para estos autores, la eficacia biolégica supericr de
los heterocigctos podria deberse a una combinacidn génica hetero
cigética altamente adaptativa localizada y mantenida por los in-
tercambios, desapareciendo esta ventaja cuando ambos intercambios
estan juntos. La ventaja dependeria en gran medida de la accién e
interaccidn de secuencias particulares de genes en combinacién

heterocigdtica.

Mis tarde, en un experimenteo similar, Bailey et al
(1978) encuentran que los homocigotos pa}a las translocaciones
son casi completamente inviables sobre todo a altas densidades
de siembra, observandose un incremento de la frecuencia de hete

rocigotos cuando aumenta digha densidad.

En Chrysanthemum carinatum Rana y Jain (1965) encuen-

tran al hacer cruzamientos entre plantas simples heterocigctas
pertenecientes a tres poblaciones distintas procedertes de luga
res muy alejados entre si (Inglaterra, Hungria e India) que los

dos mismos pares de cromosomas estdn implicadcs en los intercam-
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bios. Para los autores,k la translocacidn tiene una ventaja selec-
tiva que se debe a una combinacién heterocigética conseguida me-
diante la Heterocigosis estructural, basandose también en el he-
cho de que la misma translocacidn esté presente en sitios tan ale

jados.

.
Posteriormente Rana (1966) encuentra gue estos hetero-
cigotos son mas grandes y mas fecundos que los homocigotos y pien
sa que ciertos complejos de genes coacdaptados se mantienen por

las translocaciones.

Bloom (1977) en Clarkia speciosa , encuentra una venta-

ja selectiva de los heterocigctos sobre los hcmocigotos en condi-
ciones de consanguinidad1 Utilizdé 4 heterocigotos distintos encon
trando que en las progenies de tres de ellos, los heterocigotos
estaban claramente en exceso, teniendo ademas mayor peso vegetatl
VO en seco y mayor supervivencia en condiciones de gran humedad.
En la otra translocacidn no habia diferencias entre ambos tipos
.

pero se encontrd un exceso de heterocigctos en la tercera genera-
cidn.

Para este autor, la superioridad de los heterocigotos
es debida a un nivel de heterocigosis génica muy elevado, exis-
tiendo una relacidén entre heterocigosis génica y cromosdmica.
Parece ser que los grupos de ligamiento intracromosdmiccs estudia
dos son debidos a la localizacidén distal del sobrecruzamiento, nc
a la existencia de regiones proximales estructuralmente diferen-

tes (Bloom, 1974).

En Haworthia reinwardtii var. chalumnensis Brandham

(1974) encuentra que en un taxdén hay una fuerte seleccidn a fa-
ver de los heterocigotos, estando prédcticamente ausentes los dos
homocigotos, situacidn que aparentemente no ocurre en las Aloineae.

Parece ser gque se estd aproximando hacia una completa hibridacidn
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por translocaciones como ocurre en Oenothera.

Un casco similar ha sido detectado en Gaura villosa y

G. lindheimeri por Raven y Gregory (1972) donde todas las plantas
e
racolectadas eran heterocigoticas para varics intercamvius y lus

homocigotos producidos experimentalmente eran mas pequefios y peo
res lo que también indica una seleccidn en contra de los homoci-

gotos en la naturaleza.

Sin embargo en nuestro caso, en el primer andlisis rea
lizado en Ailés para medir diversos componentes de la eficacia
bioldgica se ercontrd que como media los homocigotos presentaban
un maycr valor selectivo que los heterocigotos con un valor del
cpeficiente de seleccidn en contra de los heterocigotos muy ele-

vado (S = 0,4) (Candela, 1977; Cuadro 39).

Debido a que en este andlisis sdlo se muestrearon 13 he
terocigotos, se planted realizar un nuevo estudio con una muestra

de 30 homccigotos y 30 heterocigotos tomados al azar.

En este nuevc andlisis hemos ercontrado que no habia di
ferencias significativas en el valor de la eficacia biolédgica en-
tre ambos tipos de individuos aunque para los caracteres analiza-
dos los heterocigotos siempre fueron un pcco inferiores (5=0,15;

Cuadro 29).

A la vista de los resultados obtenidos en los dos estu-

dios debemos rechazar la hipétesis de sobredominancia.

Por otra parte, puésto que 'ya se sabia que ert la pobla-
cidén existen muchas translccaciones reciprocas distintas (de 11
heterocigotos analizados al menos 7 llevaban intercambios distir
tos; Candela et al, 1979), se postuld que debia existir una fre-

cuencia de mutacidn cromosdmica espontidnea elevada.
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Mediante el andlisis realizado en este trabajo se encon
tré una frecuencia de mutacidén espontdnea alrededor del 6%, lo que

parecia estar de acuerdo con lo esperado.

Lcs resultados obtenidos en cuanto al valor selectivo
de lcs heterocigotos y la existencia de una frecuencia esponténea
de mutacidn elevada ncs sugirieron que el mantenimiento de la hete
rocigosis estructural podria deberse a un equilibrio mutacidn-selec
cién en el que la seleccién en contra de los heterocigotos sea ccm

pensacda por una continua produccidén de nuevos reorcdenamientos.

Siendo p la frecuencia gamética de la ordenacién cromo-
sémica normal (N) y q la de las diferentes ordenaciones transloca
das (Ti),si suponemos que la poblacidn estd en equilibrio, gue los
individuos homocigotos sean ricrmales o translocados tienen ur valor
selectivo de 1 y consideramos que los heterocigotos translocados
se comportan todos ellos de manera similar por lo que no importaria
la frecuencia relativa de cada reordenamiento en la poblacidn, po
demos calcular el a4 q debido a seleccidn cuya expresidn es:

g5 (29° - 3q + 1)
s l+2g9s (g-1)

Por otra parte, considerando que la mutacidén es de ftipo
recurrente no reciproco, es decir que ‘inicamente se da el paso
de la ordenacidén normal a la translocada, el 8 g debido a muta-

cidén es A q, = u (1-q).

En el equilibrio ambos incrementos tendrian que ser

iguales, & q. +d g =C & lo que es lo mismo:

S m

2
gS (29 - 3q + 1)
1 + 2S5 (gq-1)

u{l-q) =

Si realmente en la poblacién estd operando un equili-

brin mutacidn-seleccidn cuardo lz expresidn anterior se sustitu-
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yan por ejemplo S y q por los valores estimados en los andlisis
realizados, podriamos hallar el valor de u y compararlo con el
obtenido por nosotros. S$i ambos valores son similares la hipdte-
sis se aceptaria, pero si no coinciden en gran medida, o bien la
hipétesis ha de ser rechazada o algunc de los supuestos tedricos
en gue nos hemos basado para el calculo de las férmulas eran errd

neos.

En el. presente trabajo el valor estimado de q en 1la
muestra F es de 0,08, siendo el valor de S = 0,15 y el de u=0,0612
{(Cuadro 39).

Sustituyendo los valores de q y § en la férmula anterior

obtenemos un valor de u de 0,0103 inferior al estimado, 0,0612.

Haciendo el mismo tipo de analisis con los datos obteni-
dos en el estudio anterior (Candela, 1977) q=0,12 y S5=0,4 el va-
lor de u obtenido es de 00,0398 (Cuadre 3%9), mas aproximado al ob-
tenido por nosotros.

Las dos frecuencias de mutacidén obtenidas son del mismo

2 .
, de la estimada por nosotros por lo que

orden de magnitud, 10~
en principio parece ser que la hipdtesis del equilibrio mutacidn-
-seleccidn es aceptable ya que todos los datos obtenidos por no-

sotros concuerdan con lo esperado.
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RESUMEN

Para comprobar si el polimorfismo cromosdmico intraes-~
pecifico era un fendmeno esporadico en las pob&aciones de centeno
cultivado, se analizaron 22 dultivares procedentes de'distintas
regiones de la Peninsula Ibérica, encontrindose heterocigosis es-
tructurél por translocaciones reciprocas en 10O de ellos, con valo
res que oscilan entre el 1,64% de Calamocha y el 16,52% de Ailés.
En general los valores son bastante bajos salvo en los cultivares
de Meira y Mansilla, en que es de aproximadamente del 10%. El cul
tivar Ailés sigue siendo el que presenta la mayor frecuencia de

polimorfismo cromosdémico, aunque su valor puede sufrir ciertas

fluctuaciones.

Los resultados obtenidos vienen a confirmar el corola-
rio de la ortoseleccién cariotipica ya que se encuentra el mismo
tipo de variacidén estructural tanto a nivel inter como intraespe-
cifico. Este polimorfismo puede significar una fuente de variacion

genética potencial para el proceso evolutivo.

El comportamiento citogenético de los heterocigofos mues
treados es bastante similar: los segmentos translocados son reia-
tivamente grandes en todos los casos; las medias de quiasmas por
célula son bastante parecidas y estan 'dentro de los valores obte-
nidos en anteriores estudios aunque son, en general, un poco supe

riores.

Todos los heterocigotoshmuestran segregacion preferen-
cial, alcanzando la coorientacidn alternada en muchos casos valo-
res superiores al 80%, por lo que en principio la pérdida de fer-
tilidad causada por la translocacidn se +erid parcialmente compen

sada.
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En muchos casos las cadenas son mas frecuentemente alter
nadas que los anillos aunque en el cultivar Ailés aproximadamente
en la mitad de las plantas analizadas ocurre lo contrario, siendo

mds disyuncionales los anilles.

Se estudidé la transmisidén de las translocaciones qesde
varios puntos de vista: cruzamiento, autofecundacidn y poliniza-
cidén libre. No parece existir evidencia en una transmisién prefe-
rencial de la ordenacidén translocada por el lado masculin; hi fe-
menino ya que en todos lbs casos las descendencias globales obte-
nidas se ajustaban a la esperada tedricamente por azar (50% de ho

mocigotos y heterocigotos).

Parece ser que existe una cierta dificultad para la for
macidén de indiviuos homocigotos translocados ya que unicamente
unc de los 6 homocigotos muestreados era homocigoto para la ordena

cidén translocada.

Se han analizado las consecuencias de la consanguinidad
a nivel meidtico y de produccidén de semillas, encontrandose que:,
aparece un descenso significativo en el ndmero de quiasmas por
célula en Metafase I en las plantas observadas, siendo en algunos
casos muy drdstico, lo que nos lleva a postular que quizi existan
en la poblacidén dos tipos de efectos: por una parte el efecto de
unos factores polimeros que causarian el pequefio descenso y por
otra el de unos genes mayores de caracter recesivo que se encon-
trarian en la poblacidén y que al reunirse en homocigosis en cieg-

tas plantas causarian la desinapsis.

No se encontraron diferencias significativas entre los
individuos pertenecientes a la primera y segunda generacidn de au
tofecundacidn, ‘pudiendo deberse a que sélo se obtienen descendien

tes por autofecundacidén en los casos en que las plantas tenian
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medias de guiasmas normales Esto llevard consigo la eliminacién

progresiva de los genes mayores causantes de la desinapsis.

Las plantas muestran diferentes grados de autocompatibi
lidad, apareciendo plantas sin ningin descendiente, plantas con
una o unas pocas semillas y ctras con un ndmero de granos simila-

res a los obtenidos por polinizacidén libre.

En general lcs resultados obtenidos por autofecundacién
en cuanto al ndmero de semillas son buenos teniendo en cuenta que
el centeno es aldgamo y dispone de un fuerte sistema de autoincom
patibilidad. El mayor porcentaje de semillas se obtiene a rparvrtir
de la segunda autofecundacidén de los hibridos Ailés-Elbon, lo que
puede deberse al mayor nivel de heterocigosis alcanzado por estas
plantas al proceder de un cruzamiento por Elbon. 'Dentro de estos
hibridos se ha observado que los homocigotos se autofecundan me-
Jjor que los heterocigotos lo que guizi se deba a alzin tipo de rg
lacidn entre las translocaciones y el sistema de autoincompatibi-
lidad. La supervivencia de las semillas es bastaﬁte buena, siendo

aproximadamente del 70%.

Se ha procedido al estudio de la frecuencia espontanea
de mutacidén a dos niveles:
a.- En diplotena y diacinesis de CMP de plantas homocigdticas.
b.- En las descendencias por autofecundacidén de dichas plantas.
En el primer caco, la frecuencia de mutacidén estimada
por gameto y por generacidn es de 9,75 x 10—5.
En el segundo la frecuencia fue de 0,061l2 por planta por

generacidn.

Los dos valores no son coincidentes, lo que indicaria
que la mutacidn tiene que darse en fases posteriores a la diaci-

nesis en la planta parental y luego transmitirse a la descenden-
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cia, o btien debe producirse en los primeros estadios del desarro-
lio de la planta hija., Puede existir algln efecto de la consangui
nidad que haya aumentado al menos en parte la frecuencia de muta-

cidén en el segundo caso.

Por Gltimo se analizaron diversos componentes de la efi
cacia bioldgica en sendas muestras de 30 individuos homocigdticos
y heterocigéticos estructurales enccntrandose que ambos tipos de
individuos no presentaban diferencias significativas en ninguno
de los componentes analizados salvc en la media de granos por plan
ta y la fertilidad de los gametos masculino y femenino, siendo en
estos casos las diferencias a favor de los homocigotos. Por ello
concluimos que no hay diferenciecs significativas en cuarto a la
éficacia bioldgica para ambos tipos de individuos. A pesar de todo
se estima un coeficiente de seleccidn de 0,15 en contra de los he

terocigotos.

La hipétesis mas probable que explicaria el mantenimien
to del polimorfismo cromosdmico detectado en el cultivar Ailés es
un equilibrio mutacidén- seleccidén. En este caso el Aq debido a se
leccidn debe de ser igual y de signo contrario al 8q debido a mu-

tacién.

Suponiendo que las translocaciones se comportan como un
locus Gnico y gque los heterocigotos translocados tienen todos el
mismo valor selectivo, y siendo q la frecuencia gamética de la or

denacidn translocada, la expresidn obtenida es:

qS(2q2 - 3q + 1)
1 + 2q5(q ~-1)

u(l-q) =

Si sustituimos dcs de los valores obtenidos u, S 6ﬂq en
la fémula podemos hallar el tercero y comprobar si este se ajusta

al estimado previamente. Sustituyendo q y $§ por sus valores 0,08
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y 0,15 respectivamente obtenemcs un valor u = 0,0103. Utilizando
los datos disponibles de un estudio anterior (Candela, 1977) q =

= 0,12 y S = 0,4 obtenemos u = 0,0398.

El valor obtenido por nonsntras para un es de N,0R172. 15
frecuencia de mutaciéh obtenida en todos los casos es del mismo
orden de magnitud (10;2) por lo que podria ser aceptada la hipdte
sis del e&uilibrio mutacidn-seleccidén como la mas probable para
explicar el mantenimiento del polimorfismo cromosdémico detectado

en el cultivar Ailés.
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CONCLUSIONES

l1.- El polimorfismo cromoséﬁico por translocaciones reciprocas pa
rece ser ura situacidn frecuente dentro de las poblaciones natura
les de centeno cultivado ya que se detectd en 10 de los 22 culti-
vares muestreados, siendo una confirmacidn del corolario del prin-
cipio de ortoseleccidn cariotipica: cuando las especies de un gé-
nero difieren por translocaciones reciprocas cabe esperar el mis-

: > . sz . 0 : - Py
mo tipo de polimorfismo cromosomice a nivel intraespecifico.

2.~ Los heterocigotos encontrados muestran segregacidn preferen-
cial pcr lo que su fertilidad no se veria muy afectada en princi

pio.

3.- No se encuentran diferencias en cuanto a la transmisién gamé
tica de las ordenaciones translocadas en relacidn con la estan-
dar por el lado masculino ni femenino tanto en cruzamientos, co-

mo avtofecundaciones y polinizacién libre. .

4.~ Existe una cierta dificultad en la formacidn de los indivi-

duos homocigotos translocados.

5.~ La consanguinidad causa un decrecimiento en el rdmero de
quiasmas por célula de las plantas sometidas a 1 y 2 generacio
nes de autofecundacidn. Parece que existen dos efectos diferentes

debidos a poligenes y genes mayores.

6.~ Se ha comprobado que las plantas autofecurdadas muestran gra
dos de autocompatibilidad variables y que en ciertos casos parece
.

haber alguna relacidn entre las ordenaciones translocadas y el

sistema de autoincompatibilidad

7.~ La frecuencia espontanea de mutacién cromosdmica estimada
-5 3
tiene un valor de $,75 x 10 por gameto y generacidén y de

G,0612 por planta y generacidn. Parece ser que se da mas frecuen
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temente en las fases posteriores a la diacinesis en el parental
o en los primeros estadios del desarrollo de la descendencia,
aunque nc¢ se puede descartar una cierta influencia de la consan-

guinidad.

8.~ No se detectan diferencias significativas en cuanto al carac
ter eficacia tioldgica para homocigotos y heterocigotos estructu
rales, aunque existe un coeficiente de seleccidén de 0,15 en con-

tra de los heterocigotos.

9.~ PFroponemos que el mantenimiento del polimorfisme cromosdmico
en el cultivar Ailés es debido a un equilibrio mutacidn-seleccién
cemo lo prueba el hecho de que los valores estimados para q y S

se ajustan bastante bien con el estimado para u. .



168

BIELIOGRAFIA

AKDIK, S.; MUNTZING, A. 1949. New cases of segmental interchange
and some other meiotic irregularities in rye. Hereditas, 35:
67-76.

ALEXANDER, M.L. 1952. Detection and separation of spontaneous and
induced translocations in mature and inmature germ cells of Cro
sophila. Amer. Natur., 96: 309-315.

ANDERSON, A.G.; KRAMER, H.H.; LONGLY, A.E. 1955 a. Translocations in
maize involving chromosome 4. Genetics, 40: 500-510.

ANDERSON, A.G.; KRAMER, H.H.; LONGLY, A.L. 1955 b. Translocaticns in
maize involving chromosome 6. Genetics, 40: 531-538.

BAHN, E. 1971. Position-effect variegation for an isocamilase in Dro
sophila melanogaster. Hereditas, 67: 79-82.

BAILEY, R.J.; REES, H.; ADENA, M.A. 1978. Interchange heterozygosity
and selection in rye. Heredity, 41: 1-12.

BAILEY, R.J.; REES, H.; JONES, L.M. 1976. Interchange heterozygotes
versus homozygotes. Heredity, 37: 109-112.

BERG,R. 1941. Genetical analysis of two wild populations of Droso-
phila melanogaster. J. General Biol., 2: 143-158.

BLAKESLEE, A.F. 1927. Nubbin, a compound chromosomal type in Datura
Ann. N, Y. Acad. Sci., 30 (1).

BLANCO, J.L. 1948. Anormalidades meidticas en relacidn cor. la con-
sanguinidad en Zea mays. Cons. Sup. Inv. Cient, Misidn Biol.
Galicia, Madrid.

BLOOM, W.L. 1974, Origin of reciprocal translocations and their e-
ffet in Clarkia speciosa.. Chromosoma, 4%¢: 61-76.

BLOOM, W.L. 1977. Translocation heterozygzosity and inbreedihg in
Clarkia speciosa. Evolution, 31: 256-264.

BOZZINE, A.; MARTINI, C. 1966. Fertility of interchange heterozy-
gous in Triticum durum. Caryologia, 19: 192-217.

BRANDHAM, P.E. 1969 b. Chromosome behaviour in the Alocineae. II.The
frequency cf interchange heterozygosity. Chromosoma, 27: 216-



169

225.

BRANDHAM, P.E. 1973. The chromosomes of the Liliaceae.III. New ca-
ses of interchange hybridity in the Aloineae. Kew Bull., 28:
341-348.

BRANDHAM, P.E, 1974. Interchange and inversion polymorphism among
populations of Haworthia reinwardtii var. chalumnensis. Chro-~
mosoma, 47: 85-108.

BRANDHAM, P.E. 1977. The frequency of spontaneous structural change.
Current Chromosoma Res. K. Jones & P.E. Brandham eds., Elsevier
(The Netherlands).

BREWBAKER, J.L.; KWACK, B.H. 1964. The calcium ion and substances
irfluencing pollen growth. In Pollen Physiology and Fertiliza-
tion, 143-151. H.F. Linskens.

BURNHAM, C.R. 1¢56. Chromosomal interchange in plants. Bot. Rewv.,
22: 419-522.

BURNHAM, C.R. 1962. Discussions in Cytogenetics. Burgess/Minneapclis

BURTON, G.W.; POWELL, J.B. 1966. Morphological and cytolngical res-
ponse of pearl-millet, Pennisetum typhoides, to thermal neu-
trons and ethyl methane sulphonate seed treatments. Crop Sci.,
6: 180-182. !

CANDELA, M. 1972. Andlisis comparativo de translocaciones er pobla
ciones de centeno, Secale cereale L. Tesina de Licenciatura.
Facultad de BIologia. Universidad Complutense. Madrid.

CANDELA, M. 1977. Polimorfismo cromosdmico en poblaciones naturales
de centeno cultivado, Secale cereale L. Tesis Doctoral. Univer
sidad Complutense. Madrid,

CANDELA, M.; FIGUEIRAS, A.M.; LACADENA, J.R. 1978. Maintenance of
interchange heterozygosity in cultivated rye, Secale cereale.
Heredity, 42: 283-289. '

CANDELA, M.; LACADENA, J.R. 1975. Chromosomal polymorphism by reci
procal translocations in a natural population of cultivated
rye Secale cereale L.: A preliminary note. aAnal. Inst. Bot.
Cavanilles, 32: 649-657.

a
CARSON, H.L.; CLAYTON, F.; STALKER, H.D. 1S67. Karyotypic stability



170

and speciation in Hawaiian Drosophila. Proc. Nat. Acad. Sci.
Uu.s., 57: 1280-1285.

CATCHESIDE, D.G. 1939. A position effect in Oenothera. J. Genet., 38
345-352.

CATTANACH, B.M. 1974. Position effect variegation in the mouse. Ge
net. Research, 23: 291-306.

CLELAND, R.E. 1962. The cytogenetics of Qenothera. Advanc. Genet.,
11: 147.

CLELAND, R.E. 1972. Oenothera, Cytogenetics and Evolution. Academic
Press, New York, 1% edicién.

CHINNAPPA, C.C. 1976. Cytology of Tradescantia sillamontana. Caryo
logia, 29: 363-367..

DARLINGTON, C.D. 1937. Recent Advances in Cytology. 2nd Ed. P. Bla
kiston's Son & Co., Phila., Pa.

DARLINGTON, C.D. 1939. The evolution of genetic systems. 151 pp.
Cambridge, Univ. Press.

DARLINGTON, C.D. 1958. The evoluticn of Genetic Systems. 2nd Ed. Oli
ver and Boyd, Ltd. Edimburgh, Scotland.

DARLINGTON, C.D.; GAIRDNER, A.E. 1937. The variation system in Cam-
panula. J. Genet., 35: 97-128.

DARLINGTON, C.D.; LA COUR, L.F. 1950. Hybridity selection in Campa-
nula. Heredity, 4: 217-248.

DARLINGTON, C.D.; MATHER, K. 1949. The elements of Genetics. Allen
& Unwin, London.

EKBERG, I. 1969. Different types of sterility induced in barley by
iorizing radiations and chemical mutagens. Hereditas, 63: 257
-278.

ENDRIZZI, J.E. 1974. Alternate I and alternate II disjunctions in
heterozygous reciprocal translccations. Genetics, 77: 55-60.

EPHRSSI, B.; SUTTON, E. 1944. A consideration of the mechanism of
position effect. Proc. Nat. Acad. Sci., 30: 183-197.



171

%IGUEIRAS, A.M. 1977. Comparacidn de heterocigotos estructurales de
una poblacién natural de Secale cereale L. y andlisis de su com
portamiento meidtico. Tesina de Licenciatura, Febrero 1277.
Universidad Complutense.

FORD, C.E. 1870. The population cytogenetics of other mammalian spe
cies. In P.A. Jacobs et al. eds, Human Fopulation Cytogenetics.
Edinburgh Unv. Press, Edinburgh; pp 221-240.

FORD, E.B. 1940. Polymorphism and taxonomy. In New Systematics (ed.
by J.S5. Huxley), Clarendon Press, Oxford, 493 pp.

FREIRE-MAIA, N. 1961. Peculiiar gene arrangements in Brazilian natu-
ral populations of Drosophila ananassae. Evolution, 15: 486-495

GAIRDNER, A.E.; DARLINGTON, C.D. 1931. Ring-formation in diploid and
polyploid Campanula persicifolia. Genetica, 13: 113-150.

GALE, M.D.; REES, H. 1971. The production and assay of segmental
substitution lines in barley. Genet. Res., 17: 245-256.

GARBER, E.D. 1948. A reciprocal translocation in Sorghum versicolor
Anderss. Amer. J. Bot., 35: 295-297.

GIRALDEZ, R.; LACADENA, J.R. 1976. Univalent behaviour at Anaphase
I in desynaptic rye. Chromosoma, £2: 63-72.

GIRALDEZ, R.; LACADENA, J.R. 1978. Relaticnships between frequency,
localization and errors in chiasma formation in desynaptic rye
Chromosoma, 66: 193-204.

GOTTCHALK, W. '1978. The performance of translocation-homozygous Pi-
sum lines in comparison with translocation-heterozygous plants.

The Nucleus, 21: 29-34.

GRANT, V. 1964 b. The architecture of the Germ Plasm. New York: Wi-

ley.
GUSTAFSSON, A.; HAGBERG, A.; PERSSON, G.; WIKLUND. K 1871. Induced
mutations and barley improvement. T.A.G., 41: 239-243,

HAKANSSON. A. 1931 b. Uber Chromosomenverketung in Pisum. Hereditas
15: 17~61.

HENEEN, W. K. 1962. Chromosome mcrphology in inbred rye. Hereditas,
48: 182-200.



172

HESLOP-HARRISON, J.; HESLOP-HARRISON, Y. 1970. Evaluation of pollen
viability by enzymatically induced fluorescence; intracellular
hydrolysis of fluoresceinr diacetate. Stain Techn., 45: 115-120..

HRISHI, N.; MUNTZING, A. 1960. Structurayﬁeterozygosity in Secale
kuprijanovii. Hereditas. 46: 745-752.

HRISHI, N.; MUNTZING, A.; RAMULU, K.S. 1969, Further data on struc
tural heterozygosity in a strain of Secale kuprijanovii. Here
ditas, 61: 339-347. ’

HUGHES-SCHRADER, S. 1943 a. Polarization, kinetochore movement and
bivalent structure in the meiotic of male mantids. Biol. Bull.
85: 265-300. :

HUGHES-SCHRADER, S. 1950. The chromosomes of mantids (Orthoptera-
Mantidae) in relation to taxonomy. Chromosoma, 4: 1-55.

IGLESIAS, A. 1971. Comunicacidn presentada a las VIII Jornadas de
Genética Luso-Espafiolas, Oeiras. Portugal.

JACOBS, P.A. 1977. Structural rearrangements in the chromosomes of
man. In E.B. Hcok and I.H. Porter (eds.) Population Cytogene-
tics: Studies in Humans. Academic Press, New York. pp 81-97.

JAIN, S.K. 1960. Cytogenetics of rye (Secale spp.). Bibl. Geneticd,
29: 1-86.

JAMES, S.H. 1965. Complex hybridity of Isotoma petrea. I. The ocu-
rrence of interchange heterozygosity, autogamy and a balanced
letal system. Heredity, 20: 341-353.

JOHN, B.; LEWIS, K.R. 1957. Studies on Periplaneta americana.I. Ex-
perimental analysis of male meiosis. Heredity, 11: 1-9.

JOHN, B.; LEWIS, K.R. 1958. Studies on Periplaneta americana. III.
Selection for heterozygosity. Heredity, 12: 97-185.

JOHN, B.; LEWIS, K.R. 1959. Selection for interchange heterozygosit
in a inbred culture of Blaberus discorolalis (Serville). Geng
tics, 44: 251-267.

JOHN, B.; LEWIS, K.R. 1965. Protoplasmatologia 1. The Meiotic Syste
d. Springer-Verlag. Wien-New York.

JOHN, B.; LEWIS, K.R. 1968. Protoplasmatologia VI. The chromosocme
complement. Ed. Springer-Verlag. Wien-New York.

JOHN, B.; LEWIS, K.R. 1975. Chromosome Hierarchy. Oxford University



‘ 173

Fress. London.

JOHN, B.; WEISSMAN, D.B. 1977. Cytogenetic components of reproduc-
tive isolation in Trimerotropis thalassica and T. occidentalis.
Chromosoma, 60: 187-203.

JONES, G.H. 1967. The control of chiasma distribution in rye. Chro-
mosoma, 22: 69-90.

JONES, G.H. 1968. Meiotic errors in rye related to chiasma formation.
Mutation Res., 5: 385-395.

JONES, G.H.; REES, H. 1964. Genotypic control of chromosoma behavi-
our in rye. VIII. The distribution of chiasmata within pollen
mother cells. Heredity, 19: 719-730.

JONES, K. 1962. Chromosomal status, <gene exchange and evolution in

Dactylis: 2. The chromosomal analysis of diploid, tetraploid
and hexaploid species and hybrids. Genetica, 32: 272-295.

KHOSHOO, T.N.; MUKHERJEE, I. 1966. A translocation heterozygote in
garden Canna. Genetics, 37: 255-258.

KHUSH,G.S. 1962. Cytogenetic and evolutionary studies in Secale. II.
Interrelation-ships of wild species. Evolution, 16: 484-496.

KHUSH, G.S. 1963 a. Cytogenetic and evolutionary studies in 3Secale.
ITI. Cytogenetics of weedy ryes and origin of cultivated rye.
Econ. Bot., 17: 60-71.

KHUSH, G.S. 1963 b. Cytogenetic and evolutionary studies in 3Secale.
IV. S. vavilovii and its biosystematic status. Z. Pflanzenziich,
50: 34-43.

KHUSH, G.S.; STEBBINS, G.L. 1961. Cytogenetic and evolutionary stu-
dies in Secale. I. Some new data on the ancestry of S$S. cereale
Amer. J. Bot., 48: 723-730.

KONVI&KA, 0.; LEVAN, A. 1972. Chromosome studies in Allium sativum
Hereditas, 72: 129-148.

KOUL, A.K. 1964. Heterochromatin and non-homologous chromosome a-
‘ssociation in Coix aquatica. Chrcmosoma, 15: 243-245.

KRANZ, A.R. 1961. Cytologische Untersuchungen und ¢genetische Beobach
tungen an den Bastarden zwischen Secale cereale L. un $. vavi-
ilovii Grossh. Ziichter, 31: 219-22¢.




174

KUMAR, D.; SARKAR, K.R. 1975. M.G.C. Newsletter, 49: 53.

LACADENA, J.R.; CANDELA, M. 1977. Centromere co-orientation at Me-
taphase I in interchange heterozygotes of rye, Secale cereale.
Chromosoma, 64: 175-189.

LADIZINSKY, G. 1973. The cytogenetic position of Avena prostrata a-
mong the diploid ocats. Can. J. Genet. Cytol., 15: 443-450.

LADIZINSKY, G.; ZO0HARY, D. 1971. Notes on species delimitation, re-
lationships and polyploidy in Avena L. Euphytica, 20: 380-395.

LAMM, R. 1936. Cytological studies on inbred rye. Hereditas, 22: 217
-240.

LANDE, R. 1979. Effective deme sizes during long-~term evolution es-
timated from rates of chromosomal rearrangement. Evolution, 33:
234-251.,

LAR§EN, J. 1973. The role of chromosomal interchanges in the evolu-
tion of hexaploid wheat Triticum aestivum. Proc. 4th Int. Wheat
Genet. Symp., 87-93.

LAWRENCE, C.W. 1958. Genotypic control of chromosome behaviour in
rye.VI. Selection for disjunction frequency. Heredity, 12: 127
-131.

LAWRENCE, C.W. 1%563. The orientation of multiple associations re-
sulting from interchange heterozygosity. Genetics, 48: 347-350

LEVAN, A. 1939. Amphibalent formation in Allium cernuum and its con
sequences in the pollen. Bot. Not., 256-260.

LEWIS, K.R.; JOHN, B..1957. Studies on Periplaneta americana II.
Interchange heterozygosity in isolated pcpulations. Heredity,
11: 11-22.

LEWIS, K.R.; JOHN, B. 1963. Chromosome marker. J.& A. Churchill Ltd.
London.

LUNDQVIST, A. 1954. Hereditas, 40: 278-294.

LUNDQVIST, A. 1958. Hereditas, 44: 193-256.

LUNDQVIST, A. 1960. Hereditas, 46: 1-19.

LUNDQVIST, A. 1968. Hereditas, 59: 413-426.



175

LYON, M.F.; SEARLE, A.G.; FORD, C.E.; OHNO, $. 1964. A mouse trans
location suppressing sex-linked variegation. Cytogenetics, 3:
306-323.

MC. CLINTOCK, B. 1945. Neurospora I. Preliminary observations of the
chromosomes of Neurospora crassa. Amer. J. Bot., 32: 671-678.

MENZEL, M.Y.; BROWN, M.S. 1978. Reciprocal chromosome translocations
ir Gossypium hirsutum. Arm locations of breakpoints and recovery
of duplication-deficiencies. J. Heredity, 69: 383-390.

MULCAHY, D.L. 1974, Adaptative significance of gametic competition.
In Fertilization in Higher Plants, ed. H.F. Linskens, pp: 27-
30. North Holland Pub. Ccmp. Amsterdam, The Netherlands.

MULLER, D. 1976. Microsporcgenesis and seed production of different
reciprocal translocations in Pisum. Egypt. J. Genet. Cytol., 5:
207~-219.

MULLER, H.J. 1930. Types of visible variations induced by X-rays in
Drosophila. J. Genet., 22: 299.

MULLER, H.J. 1954, The nature of the genetics effects produced by
radiation. Radiation Biol. vol. 1 part I, pp: 351-473. Mc. Graw
Hill Book Comp. N.Y.

MUNTZING, A.; AKDIK, S. 1948. Cytological disturbances in the first
inbred generations of rye. Hereditas, 34: 485-509.

MUNTZING, A.; PRAKKEN, R. 1941, Chromosomal aberrations in rye popu
lations. Hereditas, 27: 273-308.

NAITHANI, S.P.; RAGHUVANSHI, £.S. 1958 a. Cytogenetical studies in
the genus Citrus. Nature, 181: 1406-1407,

NAITHANI, S.P.; RAGHUVANSHI, 5.S. 1958 b. A preliminary meiotic
study in Citrus assamensis ~ a structural hybrid. Naturwiss,
95: 45,

NAKAJIMA, G. 1958. Cytogenetical studies on the interspecific hy-
brids among genus Secale. III. Results of hybridization of 17
combinations; external characteristics and meicsis of P.M.C.'s
of Fl plants. La Kromosomo, 34-36: 1171-1132. ,

NARANJOQ, T.; LACADENA, J.R. 1979. Analysis of centromere co-orien-
tation in a rye-wheat derivative by means of C-banding. Chro-



176

mosoma 73: 227-235.

NISHIMURA, Y. 1961. Studies on reciprocal translocations in rice and
barley. Bull. Nat. Agr. Sci. (U), 9: 171-235.

NODA. S. 1960. Chiasma studies in structural hybrids.II. Reciprocal
translocations in Lilium maximowiczii. Cytologia, 25: 456-460.,

NURBERG—KRUGER, U. 1953. Untersuchungen an S. africanum Stapf un sei
ne bastarde mit $. montanum Guss und S. cereale L. Ber. Otsch.
Bot. Ges., 66: 30-32.

NﬁRNBERG—KRUGER, U. 1960 a. Cytogenetische Untersuchungen an S. sil-
vestre Host. I. Der Bastard mit Secale cereale L. Der Ziichter,
30: 147-150.

NﬁRNBERG—KRUGER, U. 1960 b. Cytogenetische Untersuchungen der Gat-
tung Secale L. Zeitschr. Pflanzenzucht., 44: 63-72.

OHNé, S. 1974. Protocordata, Cyclostomata and Pisces. Animal Cytoge
netics 4, Chordata 1. Stuttgart: Gebriider Borntraeger.

PANTULU, J.V. 1967. Chromosomal alterations in pearl-millet induced
by X-rays. Nature, 213: 101-102. '

PFAHLER, P.L. 1965. Fertilization ability of maize pollen grains.I.
Pollen sources. Genetics, 52: 513-520.

PFAHLER, P. L. 1965. In vitro germination of rye (S. cereale) pollen.
Crop Science, 5: 597-598,

PFAHLER, P.L. 1967. Fertilization ability of maize pollen grains.II.
Pollen genotype, female sporophyte and pollen storage interac-
tions. Genetics, 57: S13-521.

PFAHLER, P.L. 1975. Factors affecting male transmission in maize.
(Zea mays L.). In Gamete Competition in Plants and Animals, ed.
D.L. Mulcahy, pp:115—124. North Holland Pub. Comp. Amsterdam,
The Netherlands. : ‘

PFAHLER, P.L.; LINSKENS, H.F. 1972. T.A.G., 42: 136.

PIZA DE TOLEDO, S. 1943. Meiosis in the male of the Brazil scorpion
Tityus bahiensis. Rev. Agric. $. Paulo, 18: 247-276.

PIZA DE TOLEDO, $. 1%47. Interessante comportamento des cromossdmios
na espermatogenese do escorpiao Isometrus maculatus de Geer. An.




177

Esc. Sup. Agric. L. de Queiroz, 4: 177-182.

PLOUGH, H.H. 1941. Spontaneous mutability in Drosophila. Cold Spr.
Hart . Symp. Quant. Biol., 9: 127-137.

PRICE, S. 1955.Irradiation and interspecific hvbridization in Secale.
Genetics, 40: 651-666.

PUERTAS, M.J.; CARMONA, R. 1976. Grater ability of pollen tube growth
in rye plants with 2B chromosomes. T.A.G., 47: 41-43.

RAGHUVANSHI, S.S. 1962 a. Cytogenetical studies in Citrus, C. assa-
mensis. Caryologia, 15: 143-149.

RAGHUVANSHI, $.S. 1962 b. Cytogenetical studies in genus Citrus.IV.
Evolution in genus Citrus. Cytologia, 27: 179-188.

-

RAJASEKARASTTY, M.R.; RAMANAMURTHY, C.V. 1964, Analysis of male meio
sis in Periplaneta sp. La Cellule, 65: 83-91.

RANA, R.S. 1966. Physiological characteristics associated with chro-
mosomal structure in Chrysanthemum carinatum. Cytologia, 31:
160-165.

RANA, R.S.; JAIN, H.K. 1965. Adaptative role of interchange hetero-
zygosity in the annual Chrysanthemum. Heredity, 20:

RAVEN, P.H.; GREGORY, D.P. 1972. Observations' of meiotic chromoso-

més in Gaura (Onagraceae). Brittonie (New York Bot. Garden),
24: 71-86. :

REES, H. 1955. Genotypic control of chromosome behaviour in rye.T.
Inbred lines. Heredity, 9: 93-116.

REES, H. 1957, Genotypic control of chromosome behaviour in rye.IV.
The origin of new variation. Heredity, 11: 185-193,

REES, H. 1961. The consequences of interchange. Evolution, 15: 145-
152.

REES, H.; SUN, S. 1965. Chiasma frequency and tte disjunction of
interchange asociation in rye. Chromosoma, 16: 300~-515.

REES, H.; THOMPSON, J.B. 1955. Localisation of chromosome breakage
at meiosis. Heredity, 9: 399-407.

REES, H.; THOMPSON, J.B. 1956. Genotypic control of chromosome be-
haviour in rye.III. Chiasma frequency in homozygotes and he- i



178

terozygotes. Heredity, 10: 409-424.

REES, H.; THOMPSON, J.B. 1858. Genotypic control of chromosome be
haviour in rye. V. The distribution pattern of chiasmata bet
ween pollen mother cells. Heredity, 12: 101-111.

RILEY, R. 1955. The cytogenetics of the differences between some
Secale species. J. Agric. Sci., 46: 377-383.

ROBERTS, L.M. 1842. The effect of translocation on growth in Zea
mays. Genetics, 27: 584-603. '

RUSSELL, L.B. 1963. Mammalian X-chromosome action: inactivation
limited in spread and in region of origin. Science, 140:
Q76-978.

RUSSELL, W.L. 1934. Genetic effects of radiation in mammals. In A.
Hollaender {ed.) Radiation Biology. Vol I. High Energy Radia
{ tion. Part II. Mc Graw-Hill Book Co., London pp. 825-860.

SARBOY, R.K. 1977. Cytogeneticai studies in Pongamia pinnata L.
Pierre. Cytologia, 42: 415-423.

SARI GORLA, M.; OTTAVIANQ, E.; FAINI, D. 1975. Genetic variability
of gametophyte growth rate in maize. T.A.G., 46: 289-294.

SAX, K. 1931. Chromosome ring formation in Rhoeo discolor. Cytelo-
gia, 3: 36-53.

SAX, K.; ANDERSON, E. 1933. Segmental interchange in chromosomes
of Tradescantia. Genetics, 18: 51-67.

SHALEV, A.; LADIZINSKY, G. 1976. The segregation pattern of a
translocation quadrivalent. Chromosoma, 57: 297:308.

SHARMA, A.K. 1955. Cytology of some of the members of the
Commelinaceae and its bearing on the interpretation of
phylogeny. Genetics, 27: 232-362,

SHARMA, G.P.; PARSHAD, R.; JONEJA, M.G. 19259. Chromosome mechanism
in the males of three species of scorpions (Scorpions, Buthi
dae). Res. Bull (N.S.) Panjab Univ., 10: 197-207.

SHAW, D.D. 1972. Genetic and environmental components of chiasma
control II. The response to selection in Schistocerca.Chromo-
soma, 37: 297-308.



179

S5IDHU, J.S.; MINOCHA, J.L.; GILL, ,B.S. 1977. Cytoclogical studies
of some chromosomal interchanges in pearl-millet. Crop
Improv., 4: 28-34.

SIMONDS, N.W. 1954. Chromosome behaviour in some tropical plants.
Heredity, 8: 139-15&. ‘
&*
SIMONSEN, @#. 1975. Cytogenetic investigations in diploid and
autotetraploid populations of Festuca pratensis. Hereditas,
?79: 73-108,.

SISODIA, K.P.S. 1970 a. Cytology of Thelepogon elegans Roth ex
Roen et Schult. Cytologia, 35: 203-212.

SISODIA, K.P.S. 1970 b. An interchange heterocigote in Thelenocgon
elegans Roth ex Roen et Schult. Genetica, 41: 198-202.

SJaDIN, J. 1971. Induced translocations in Vicia faba L. Hereditas,
68: 1-34.

SMITH, L. 1941. An inversion, a reciprocal translocations, triso-
mics, and tetraploids in barley. J. aAgr. Res., 63: 741-750.

SNOWN, R. 1969. Pérmanent translocation heterocigosity associated
with an inversion system in Paeonia brownii. J.Hered., 50:
103-106.

STALGER, H. 1954. Der Chromosomendimorphismus beim prosobranchier
Purpura lapillus in Beziehung zur dkdlogie der Art. Chromo-
soma, 6: 419-478.

STERN, H.; HOTTA, Y. 1973. Biochemical controls of meiosis. Ann.
Rev. Genet., 7: 37-66.

STUTZ, H.C. 1957. A cytogenetic analysis of the hybrid Secale
cereale .. x Secale montanum Guss and its progeny. Gene-
tics, 42: 199-221.

L]
SUN, 3.; REES, H. 1966. Genotypic control of chromosome behaviour
in rve. IX. The effect of selection on the disjunction fre-
quency of interchange associations. Heredity, 22: 240-252. .

SYBENGA, J. 1958. Inbreeding effects in rye. Zeits. Vererbrungs-
lehre Bol., 89: 338-354.

SYBENGA, J. 1968. Orientation of interchange multiples in Secale



180

cereale. Heredity, 23: 73-79.

SYBENGA; J. 1972. General Cytogenetics. Amsterdam-London-New York:
North-Holland/American Elsevier.

TEMIN, R.G.; MEYER, H.U.; DAWSCN, P.S.; CRCW, J.F. 1965. The in-
flugnce of epistasis on homozygous viability depression in
Drosophila melanogaster. Genetics, 61: 497-519.

THOMPSON, J.B. 1956. Genotypic control of chromosome behaviour in
rye II. Disjunction at meiosis in interchange heterozygotes.
Heredity, 10: 99-108. .

VENKATESWARLU, J. 1958. Cytological observations on spontanedusly
ocairring ring and chain formation in Coix aquatica. J. Ind.
Bot. Soc., 37: 329-333.

VENKATESWARLU, J.; RAO, P.N. 1963. Meiosis in diploid and colchici
{ ne induced tetraploid Zebrina pendula Schnizl., a structural
hybrid. Cytologia, 28: 305-320.

WALTERS, J.L. 1942. Distribution of structural hybrids in Paeonia
californica. Amer. J.Bot., 29: 270-275.

WALLACE, B.; KASS, T.L. 1974. On the structure of gene control
regions. Genetics, 77: 541-558.

WASSERMAN, M. 1962. Cytological studies of the repleta group of
the genus Drosophila. V. The mulleri subgroup. Univ. Texas
Publ., 6205: 85-117.

WHITE, M.J.D. 1951 a. Cytogenetics of orthopteroid insects. Advan
ces in Genetics, 4: 267-330.

WHITE, M.J.D. 1951 b. Structural heterozygosity in natural popula
tion of the grasshopper Trimerotropis sparsa. Evolution, 5:
376-394.

WHITE, M.J.D. 1957. Cytogenetics of the grasshopper Moraba scurra.
II. Heterotic systems and their interaction. Austr. J. Zool.,
5: 305~-337.

WHITE, M.J.D. 1965. Principles of karyotype evolution in animals.
Genetics Today (Proc. XI Int Cong. Genet. The Hague, 1963,
2: 391-397).

WHITE; M.J.D. 1968. Models of speciation. Science, 159: 1065-1070.



181

WHITE, M.J-D0- 1970. Cytogenetics of speciation. J. Aust. Enrt. 50c.,
9: 1-6.

WHITE, M.J.D. 1973. Animal cytology and evolution. William Clowes
and Sons, London.

WHITE, M.J.D. 1975. Chromosomal repartterning. Regularities and
restrictions. (Proc. XIII Inter. Cong. Genet., California,
1973}, Genetics, 79: 63-72.

WHITE, M.J.D. 1978. Modes of speciation. Ed. €. I. Darven. W.H.
Freeman & Company. San Francisco.

WHITTINGHAM, A.D.; STEBBINS, G.L. 1969. Chromosomal rearrangements
in Plantago insularis Eastw. Chromosoma, 26: 1435-4/8.

WILSON, A.C. 1976. Gene regulation in evolution. In Molecular
Evolution. Ed by F.J. Ayala, 225-234.

WRIGHT, S. 1941. On the probability of fixation of reciprocal trans
locations. Amer. Nat., 75: 513-522.

ZEN, S. 1961. Chiasma studies in structural hybrids VI. Het
phic bivalent and reciprocal translocation in Allium fistulo-
sum. Cytologia, 26: 67~73.

eromor-




