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INTRODUCCION .

La fruticultura en nuestro pais ha venido desarrollandose con- -
gran fuerza en los Gltimos afios. La atencidn a una mejor alimen—
tacién, el avance hacia un mejor nivel de vida sobre todo en el -
medio rural, la gran demanda de los proJjuctos naturales y la gra-
vedad de la situacidn econdmica del pais, asi como nuestra depen-
dencia del extranjero en el rengldn alimenticio, son algunos de -
los factores que han motivado el interés en el cultivo de diver--

sos alimentos, en especial de los frutales.

Sin embargo, la escasa informacidn sobre esta especialidad en - -
nuestro pafs obliga a dirigirse a literatura extranjera gue, ade-
mds de gue trata situaciones ecolégicas, econdmica, sociales y -
culturales diferentes a las nuestras, se encuentran en el idioma

del pais donde se originaron.

Sobre este aspecto, cabe sefialar los esfuerzos realizados para- -
la divulgacidn, investigacidn y promocién de la fruticultura en -
nuestro pais por parte de todos aquellos amantes de esta especia-

lidad.

Con el fin de contribuir a este esfuerzo, de acuerdo con las po—
sibilidades que en este momento se presentan, este trabajo esti -

dedicado a la investigacidn bibliogrifica del manzano, frutal -

que en México es de alta estimacién.



La estructuracidén del trabajo sigue un orden de tal modo que- -
procede de lo particular a lo general, volviendo finalmente a~ -
lo particular en el dltimo capitulo, asi como en las conclusio-=-

nes.

El primer capitulo se aboca a la importancia y descripcién del- -
manzano. Asimismo se establecen en &l los fendmenos de tipo fi- -
siolégico, morfoldgico y genético qQue exhibe en particular este--
frutal en cuanto a su desarrollo y proliferacién. De igual mane~-
ra se hacen referencia a las condiciones ecoldgicas para su cule--

tivo.

En el siguiente capitulo se presentan diferentes observaciones- -
de procesos y fendmenos que ocurren en la naturaleza en general.
Esto con el fin de tener una visién de la complejidad y particu—
laridad de todo aquello que involucra la evolucidn de las espe- -

cies.

Mas adelante, en el tercer capitulo, se indican las alteraciones-
cromosémicas que ocurren en el manzano, describiendo tanto el ti-

po de alteracién como los cambios que esta:produce,

Finalmente se presentan las conclusiones y recomendaciones con- -
respecto al frutal objeto de estudio y su interrelacidn con los -

vegetales en generai.

Cabe resaltar la informacién que en este trabajo se presenta co--
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mo anexo. En el se encuentran listédas 555 variedades de manza- -
no. La reunidén de dicho material ha costado afios en realizarse- =
v, hasta la fecha, sigue siendo objeto de estudio intensivo por -

su valor para el conocimiento de la especie y aln del género.

Por dltimo, es necesario sefialar que las limitaciones frecuentes-
para esta revisidén fueron principalmente la falta de bibliogra- -
fia para el tema especifico del manzano. Si bién existen libros——
en espailol sobre dicho frutal, éstos principalmente se refieren--
al cultivo. La obtencidn de articulos sobre investigaciones de- -
orden genético y reproductivo también resultd dificil, pués ade--
mis de que todos provienen del exterior (exepto los articulos- -

del Ing. Alfredo Luis Aguilar -mexicano- sobre el tema), 1légica--

mente se encuentran en el idioma del pais donde se realizaron-

las investigaciones. Aunado a ello, investigaciones realizadas-
en el periodo aproximado de 1930 a 1940, no se encuentran en- -

nuestro pais.

En especifico, el punto 1.7 del capitulo I, Gametogénesis y Em-~ -

briologfa, se encuentra incompleto en lo referente a la formacién

del gameto masculino.

Esperando que estas limitaciones no hayan impedido el logro de-' -
los objetivos, solo queda afiadir el deseo de que este trabajo- -

manifieste y auxilie el desarrollo de la fruticultura.



OBJETIVOS.

Investigar la informacidn existente sobre los tipos de alte—
raciones cromosdmicas espontineas que se presentan en el gé—

nero Malus.

Describir los cambios morfoldgicos en el manzano debidos a- -

alteracionas cromosdmicas.

Analizar la importancia de las alteraciones cromosdmicas en--

el manzano (Malug spp).

Comparar las alteraciones cromosémicas que presenta el manza-

no con las gue presentan los vegetales en general,



1. ANTECEDENTES GENERALES DEL MANZANO.
1.1 Importancia.

El manzano se cultiva en varios estados de la Repldblica, entre- -
los cuales destacan Chihuahua, Puebla y Durango, estados tradi- :-
cionalmente productores de la misma. En 1982 (43), la superficie--
cosechada fué de 58 300 Eectéreas, de las que se obtuvo una produ-
ccidn total de 356 107 toneladas, representando un valor de- -

$ 4 993 263,00,

Por otro lado, para el mismo afio fueron exportadas 24 toneladas- -
e importadas 156, 1o que en resumen representa gque el consumo na--
cional fué de 356 239 toneladas y el consumo per~cdpita de 4 871--

kilogramos (43).

En el siguiente cuadro se presenta, a través de cifras, el desa- =

L3

rrollo del cultivo del manzano desde 1950 hasta 1982,

Tendencia de la produccién nacional.

Aflo Superficie co~ Produccidn Importacidn Exportacidn Consumo

sechada (ha) (ton) {ton) (ton) ~ Nal,
1950 5 067 47 238 151 - 47 389
1960 6 183 64 415 1l 874 0 66 289
1970 15 662 145 615 6 232 3 151 844
1980 46 802 261 772 5 191 23 266 940
1982 58 300 356 107 156 24 356 239‘

Fuente: (43).



A nivel nacional, el estado de Chihuahua es 2l que tiene el pri—
mer lugar en produccidn de manzana, aportando aproximadamente el-
54 % de la produccién total nacional (135 978 ton). En promedio,-
el 45 % de tierras de cultivo de fruticultores, estin dedicadas——
al manzano en el estado, existiendo una especializacién de apro—

ximadamente 30 % en dicho frutal.

El estado de Puebla tiene el segundo lugar a nivel nacional, a- -
portando aproximadamente el 17 % (43 146 ton) de la produccién. -
La regidn de Zacatldn es la mi3s especializada en este ecaltivo,- -

donde aproximadamente el 90 % de los productores se dedican a él.

En el siguiente cuadro se indican las aportaciones de los esta- =

dos en produccidén de manzana.

Produccién de manzana de los estados de la

Repiblica Mexicana.

Estados Produceién  (ton/ha)
Chihuahua 135 978
Puebla 43 746
Oaxaca | | 18 750
México ) , . 9 354
Veracruz : ‘v ‘ 8 018
Durango » 5 254

o

Nuevo Ledn ' ' 4 214



Estados Produccién (ton/ha)
Hidalgo 4 178
Michoacan 3 567!
Zacatecas 3 472
Sonora ‘ 2 912
Queretaro 2 076
Morelos | « o 1 920
Chiapas - 1 685
Jalisco ’ ) - : 1 o044
Guanajuato | - | _ 918
Sinaloa , 699’
Tlaxcala - 477
D. F. o 405
San Luis Potosi 79
Coahuila o 54
Aguascalientes v 10

' Debido a factores naturales.

Fuente: (5},
Importancia alimenticia y curativa.

Se ha comprobado que la manzana es una fruta de gran valor nutri--
tivo, ademds de que se le atribuyen propiedades curativas o al me-

nos preventivas de enfermedades o malestares.



8

En cuanto a su valor nutritive, los andlisis quimicos demuestran--

que en 100 gramos de pulpa se encuentran los siguientes componen-~

tes:
Agua
Cenizas
Azucares reductores
Sacarosa
~ Celulosa

Pentosas’

84 grs
0.30 grs
8.0 grs
4.0 grs
0.80 grs

0.50 grs

Lignina 0.40
BAcidos libres (mdlicu) 0.60
Acidos combinados 0.20
Pectinas 0.40
Lipidos 0.30
Proteinas 0.10

grs
grs
grs
grs
grs

grs

Sin embargo, estas cantidades son aproximadas, ya gque pueden variap

segin el método de cultivo, variedad, condiciones ambientales y ma-

durez, ademds de que influyen también las condiciones de transpor—

te, almacenaje y los procesos industriales y culinarios a que se- ~

someten los frutos (38).

Por otro lado, el cOntenido vitaminico es muy apreciable, pues en—

100 grs de pulpa se encuentran las siguientes vitaminas:

Bl 0.04 mg.
By 0.03 mg
Niacina 0.20 mg

B6 0.02 mg

H
Acido pantotéico
C
A

E

0.0009 mg
0.06 ng
5.0 mg
0.03 mg
0.003 mg

Al igual gue las primeras cantidades indicadas, el contenido vita—
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minico es variable. Ravel (38) menciona que, para una misma varie--
dad, la parte del fruto que se encuentra expuesta a los rayos sola-
res muestra un aumento en vitaminas. El mismo autor indica que la--
coceidn y la marchitez causan la pérdida o disminucién de vitami-. -

nas.

La mayor concentracién de vitamina C estd en la piel y va disminu--
vendo hacia el centro del fruto. Cabe agregar que los frutos pre- -

sentan vitamina A en forma de carcteno, precursor de la misma,

La manzana también provee sustancias minerales, en especifico las—-

siguientes en 100 grs de pulpa:

Calcio 6 mg Magnesio 6 mg
Fasforo 10 mg Cloro 4 mg
Hierro 0.30 mg Azufre 4 mg
Yodo 0.0066 mg Cobre 0.10 mg
Sodio 15 mg Manganeso 0.11 mg
Potasio 116 mg Zinc 0.07 mg

Ademds, la manzana cdntiene Acido milico que junto con el Acido- -
citrico, le dan la caracteristica de acidez. Asimismo, los azuca- -
res que posee le dan su valor energético, mientras que la presencia
de ésteres de los dcidos férmico, acético,y caproico proporcionan——

el aroma tan conocido de las manzanas maduras (38, 18).

El valor nutritivo es la base para que se considare como un ali- -
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mento preventivo de deficiencias, incluyendo su influencia en el- =-
desarrollo normal de las funciones metabdlicas. Por lo mismo se le-

atribuyen propiedades diuréticas y antidiarréicas.
1.2 Origen y Taxonomia.

El manzano es originario del Suroeste de Asia y de las regiones- -
templadas de Europa (33). Procede de las especies Pyrus malus y- -~
Pyrus baccata; de la primera se derivan las variedades propias pa=-
ra gﬁlti\)o y de la segunda las silvestres, que atin conservan sus~ -

caracteres originales (33).

La clasificasifn botdnica indica lo siguiente:

‘Divisién: Embryophyta

Subdivisidn: Angiospermae

Clase: Dicotiledonea

Orden: Rosales

Familia: Rosaceas °

Subfamilia: Pomoideae

Género: Pyrus Malus

Eépecie: pumila, baccata, angustifolia, hopensis, domestica,-. =
floribunda, niedzwetzkyana, prunifolia, sikkinensis,- -
coronaria, halliana, purpurea, ioensis, atrosanguinea,~

arnoldiana, spectabilis, yunnanensis, etc.

Algunos autores consideran a malus un subgénero del género Pyrus,-—



11
sin embargo se designa comunmente Pyrus malus. Por otro lado, con—

siderando a malus como subgénero, aparentemente, se reconocen dos—

especies: Malus sylvestris vy Malus doméstica (33).

A la fecha, existen gran cantidad de cultivares en diversos paises-
del mundo. En México, las consideradas nativas, se les conoce dni—

camente como Queretaro, Aguascalientes, Durango, Jalisco, Puebla, -

)

encontrdndose también las manzanas &dcidas conocidas como perones,

entre las gque se encuentran el perdn de Canatlan, Zacatldn, Pano-

chera, Tlaxcala, Puebla y Oaxacal.

De cualquier forma, han sido introducidos gran cantidad de culti-
vares de los Estados Unidos y en menor cantidad de Inglaterra,- -

Francia e Italia.

De acuerdo con Countanceau (9), la dltima fase de la clasificasidn-
botinica considera a la variedad'como aquella qué comprende plan- -
tas idénticas entre si y entre sus descendientes, pero la realidad-
muestra diferencias sensibles en individuos del mismo cultivar de—
bidas a la multiplicacidn por semillas de plantas heterocigbticas -
y a la ocurrencia de mutaciones naturales que se presentan frecuen-

temente.

1 De las aqui mecionadas no se indica las existentes a la fecha.
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1.3 Citegenética,

La familia de las Rosaceas tiene como ndmero haploide de cromoso~ =
mas n = 7, mientras que la subfamilia de las pomoideas, a la cual--
pertenece el manzano, presenta 17 cromosomas en la condicidén ha- -
ploide, aparentemente debido a una poliploidia secundaria. Existen~
cuatro cromogomas biasicos en forma duplicada y tres cromosomas tri-
plicados. Los cromosomas se han ido diferenciando evolutivamente- -
pero aln existe cierta homologia, de tal manera que en ocasiones se
forma un cuadrivalente en la meiosis, tres grupos de tres trivalen-
tes & cuatro bivalentes que no llegan a estar en contacto y que se-

segregan independientemente (41).

Ademds de las variedades diploides con 2n = 34, se presentan varie-
dades triploides (3n = 51) y en menor cantidad tetréploides (4n =

= 68), asimismo, diversos tipos de mutaciones ya sea parciales o- -
totales. Las primeras llamadas sports (variar espontdneamente del-—
tipo normal) llamadas también mutaciones vegetativas por su cardc--
ter local y somdticas en su origen. También son llamadas quimeras.-'
Las mutaciones totales son denominadas spur {dardo), las cuales di-
fieren de las variedades comunes por su forma de crecimiento, por-~
el porte del &rbol, por su distribucidn y formacién de dardos en- -

los primeros afios (38), entre otras caracteristicas.

Mis adelante se hablari de cada mutacidn en especifico.
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1.4 Descripcidn Botdnica.

El manzano puede alecanzar una altura hasta de 6 metros o mis, su- -
copa tiene porte globcso. El tallo es recto, alcanzando de 2 a 2,5-
metros de altura, es duro; la corteza estd cubierta de manchas, es-
lisa, unida, de color ceniciento verdoso, en las ramas es escamoso-—
y gris parda, sobre todo en las partes viejas del &rbol. La raiz- -

es rastrera y varia en profundidad dependiendo de la variedad.

Las ramificaciones que presenta el manzano son diferentes en es- -
tructura y funcidn, por lo cual se les ha dado diferentes nombres:_
rama de madera, chupén, brindilla, dardo, lamburda y bolsa. La ra--
ma de madera tiene una longitud de 30 a 50 cm, porta Gnicamente- -
vemas de madera, conicas, que se encuentran situadas en pequefas- -~
prominencias localizadas en diferentes partes segin la variedad. A~
unc y otro lado de ellas se encuentran otras vemas denominadas es--
tipulares, gue se desarrollan al desaparecer la central. Las yemas-
pueden brotar durante los afios siguientes a su formacidn, o bién,~-
guedar latentes y desaparecer al engrosar la rama. En este dltimo -

caso es posible gue vuelvan a aparecer (9).

Se llama empalme al lugar donde una rama de un afio se une con la- -
del afio siguiente. En este lugar es posible gue se encuentren ye- -

mas latentes.

Ocasionalmente las ramas de madera tienen botones f£lorales.



E1l chupbn es una rama de madera vigorosa que generalmente crece- -
vertical. La brindilla es una rama de 25 a 30 cm miximo, débil y- -
delgada. En algunas variedades la yema terminal de esta rama resul-
ta ser una yema floral, en cuyo caso es denominada brindilla coro-—
nada. Algunas vemas pueden florear el mismo ado de formacidn, pero-
generalmente necesitan 2 o 3 afios para ello. Yemas axilares de la=-
brindilla también dan lugar a flores, pero las estipulares por lo--

regular abortan (9).

El dardo es una rama corta que crece casi perpendicular a la rama,-
termina en una vema de madera gue puede permanecer latente 2 a 3 -
afios, © bién se modifica en una vema floral que puede desarrollarse

el mismo afio de su formacidn.

Se le da el nombre de lamburda a los dardos coronados, pero otros--

autores le dan ese nombre a los botones florales.

La bolsa es la base del corimbo abultada. Tiene dos yemas de made—
raen la hase gue pueden desarrollar dardos o brindillas, o bién- -
permanecer latentes. Dan producciones fructiferas, por lo gue se-—

suceden unas a otras en variedades fértiles.

Las hojas del manzano son gruesas, poco acuminadas, aserradas irre-
gularmente, blandas y glabras (segilin la variedad), la nervacién- -
presenta 4 u 8 nervios alternados y bién desarrollados. El peciolo-

" generalmente es la mitad del largo del limbo. Presenta estipulas.
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La inflorescencia es un corimbo que contiene 8 a 11 flores que se--
originan del botdn floral, gue puede estar en posicién terminal o -

lateral (9, 39).

La flor es sentada o con un pedinculo muy corto, regular, con cin--
co sépalos, cinco pétalos libres, veinte estambres, ovario infero-
de cinco carpelos con dos ovulos en cada uno de ellos, estilo terw-

minal. El color de los pétalos es rosa pilido o blanco.

El fruto es un pomo c¢on uno o cinco l3culos conteniendo una o més--
gsemillas. E1l pedinculo es de longitud variable y se inserta en el -

fruto en una depresién.
Vida econdémica y Ciclo vegetativo anual.

Se ha calculado que la duracidn de vida del manzano es de 70 a 120-
aflos, empezando a fructificar en forma comercial a los 4 & 6 afios.
El mayor rendimiento se obtiene de los 15 a 20 afios de vida, pero--
asegura entre 50 y 70 afios de vida econdmica cuando se tiene un-» -

buen cuidado de la plantacidn (4).

El ciclo vegetativo anual comprende diferentes fases gue se han di-
vidido de acuerdo a los diferentes procesos gue se observan en el--
&rbol. Coutanceau (9) menciona primeramente el reposo invernal gue-
se inicia con la cafda de las hojas, perdurando hasta gue se pre~ -

sentan los primeros sintomas de actividad. Son diversas las causas-
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por las cuales se presenta el reposo en los &rboles: se mencionan-
de manera general factores genéticos, disminucién de iluminacidn,-
duracién e intensidad del fotoperiodo o descenso en la temperatu--

ra.

La siguiente fase, denominada desborre (9) o actividad vegetativa--
inicial (5} coincide en el manzano con la floracidén (9), en donde -
existe, ademds de la brotacién de hojas, una diferenciacidn Que se-
va incrementando hasta predominar, dando lugar a los botones flora-
les. La duracidn en dias de floracibn a fructificacidn es de 160 a-
185 dfas (5). Calderdn (5) la llama etapa de equilibrio y Coutan- -

ceau {9} fase de vegetacidn.

Finalmente se presenta la fase de caida de las hojas (9) o avejen—

tamiento (5) que precede al reposo invernal.
1.5 Medio ecolégico para el cultivo.

E1l manzano, como todas las especies vegetales, requiere determina--
das condiciones del medio para poder desarrollarse dOptimamente. Di-
chas condiciones estdn sujetas a los factores climdticos, eddficos-
y bidticos. Aunque estos factores son independientes entre si, su -
influencia e interaccidn determinan la respuesta del Arbol. Calde~
ron (5) indica gue de ellos, el de mayor importancia es el clima, -
debido a que el suelo y los factores biSticos son en gran medida- -

suceptibles a ser modificados o corregides.



17
De los factores climidticos, la altitud y el relieve son los de ma--
yor importancia para el cultivo del manzano. En México, este frutal
se cultiva entre los 1 400 a 2 500 m.s.n.m. Esta limitante se debe-
sobre todo a las exigencias climaticas que sdlo a esa altura pueden
ser cubiertas. En lo referente al relieve, es posible cultivarlo en
cualquier tipo de terrenos no muy accidentados y donde la pendiente
sea menor a 25 % (4), pues con un mayor porcentaje es imposible- -

efectuar las labores culturales propias del cultivo.

En general, el clima debe de ser templado y semi-frio o frio en in-

vierno(6) .

De los elementos del clima, la temberatura junto con la precipita--
cibén son los de mayor importancia. En lo referente a la alta tempe-
ratura, ésta debe presentarse en forma variable a lo largo de las--
fases de desarrollo del Arbolidurante todo el afio, sin exceder las-
caracteristicas de resistencia que le confieren el componente gend-

tico (5).

Brom (4) seflala como temperaturas medias Sptimas las siguientes: -
oo o] .
Temperatura maxima 32 - 34° C, Temperatura minima -6° C, Tempera—

. o 0
tura media 18 - 227 C.

El extremo de resistencia de las variedades es de -39° ¢ la minima-

en perfodo de latencia y 48°% C la mixima, en general (6).

La influencia de temperaturas minimas es de gran importancia, ya- -
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que actla dc diferente forma seglin la fase del ciclo anual en que -
se encuentre el &rbol. Por un lado, durante la fase de reposo in- =
vernal, el manzano requiere, de acuerdo con la variedad, entre 600~
a 1400 horas-frio (4), aungue existen variedades gue con menos can-
tidad se satisfacen sus necesidades. Cuando este requerimiento no--
se satisface se presenta una vegetacidn irregular y caida de boto--—

nes florales.

La resistencia gue presentan los &rboles a las temperaturas bajas—
durante el reposo invernal obedece, tanto a factores genéticos como
a que en dicha é&poca presentan tejidos poco suculentos, maduros y -
correosos, proteccidn en las yemas por capas gruesas v enceradas, -

¥y en ocasiones con escamas vellosas que los aislan (5).

A continuacién se presenta un cuadro con los reguerimientos de- -~

horas-frio de variedades cultivadas en México.

Cultivar Horas-frio Clasificasién
Rome Beauty 1 000 -~ 1 300 muy alto
Golden Delicious 800 - 1 000 alto
Mc Intosh 800 ~ 1 000 alto
Starkrimson 800 - 1 000 alto
Delicious 800 - 900 alto
Red Delicious 700 - 800 medio
Red Rome 700 - 800 medio

Starking Delicious 700 - 800 medio
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Cultivar Horas-frio Clasificasién
Doble Red Delicious 700 - 800 medio
Jonathan 600 - 700 bajo
Winter Banana 500 - 600 bajo
Rayada 600 - 700 bajo
Anna 300 -~ 350 muy bajo
Tropical Beauty 300 -~ 400 muy bajo
Gravenstein 700 - 800 medio
Winesap 750 - 850 medio
Mayam 400 - 450 muy bajo

Fuente: (s5),

En cambio, la presencia de temperaturas minimas cuando se inicia- -
o estd en pleno la actividad vegetativa, dafia profundamente al dr--
bol. Tales temperaturas en esta época generalmente se presentan en-
forma de heladas. Estas, aun cuando el Arbol se encuentre en reposo

pueden llegar a ser letales.

En México se consideran dos épocas posibles de heladas: las hela- -
das tempranas o de otofio y las tardfas o de primavera (5). Las he--
ladas tempranas no son de gran importancia, pues para esas fechas -
la cosecha ya se ha realizado; dnicamente en variedades tardias- -~
pueden llegar a afectar ocasionando la muerte de brotes tiernos. En

cambio, las heladas tardias ocasionan una deshidratacidén en los te-
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jidos jbvenes y su consecuente muerte, sobre todo ésto se presenta-
en estilos y estigmas que son alin mds sensibles. Tales heladas pue-

den ocasionar la muerte del individuo.

Segin el estado de desarrollo, se han determinado las siguientes- -
temperaturas de resistencia estando el drbol expuesto durante me- -

dia hora a ellas (5).

Estado de desarrollo. Temperatura de resistencia.
%
Yemas florales empezande a abrir - 3.4°~C
Plena floracidn - 2.09c¢
Inicio del crecimiento del fruto - 1.7o C

El siguiente cuadro muestra la suceptibilidad a las heladas segin--

la variedad.

Variedades tolerantes Variedades suceptibles
Mc Intosh Gravenstein

Winter Banana Belle de Boskoop
Rome Beauty _ Starking Delicious
Baldwin Stayman Winesap
Astracan Roja Winesap

Golden Delicious Beverly Hills

Stayman Double Red Cox's Orange Pippin
Reineta de Canada Stark Farliest

Hibernal : Red June
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Variedades tolerantes Variedades suceptibles
Jogpathan Wealthy

Reineta de reinetas Red Delicious
Starkrimson Richared

Worcester Permain
Northern Spy
Reineta de Mans
Grimes Golden

Lodi

Fuente: (5).

Se vonsidera como ideal en requerimientos de precipitacién un cli—
ma con verano caliente y seco, con poca precipitacién e inviernos-
moderadamente frios y himedos o secos (5). Sin embargo, en México -
las regiones en que se cultiva el manzano, en especifico Zacatlan -
y Teziutldn, Puebla, existe una alta precipitacién y humedad rela--

tiva en el verano.

Este hecho determina el ataque de patdgenos, donde la (nica varie—
dad que es resistente a ellos es la Rayada (5). En general, la al—
ta precipitacidén impide la obtencién de frutos de buena calidad,- -
pues motiva una falta de coloracidn, deficiente maduracidn, ausen--—
cia de aromas, manchas, deformaciones, alta acidez y bajo contenido

de azlcares.
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Conforme a lo anterior, se indica que para este frutal es conve- -
niente una precipitacidén de 500 a 700 mm repartidos en 100 a 120- =~

dias del afio (6).

Por el mismo motivo, se considera que los bajos requerimientos de--—
precipitacidn se compensan con el establecimiento de un calendario-
de riegqgos conveniente, es por 2110 gue en regiones semi-desérticas-
de diversos estados, tales como Chihuahua, Coahuila, Durango, etc.
se ha desarrollado el cultivo de manzana y de otras especies fruta-

les con requerimientos similares.

Es importante seflalar que otra limitante para el cultivo que pro- -
viene también de la precipitacién, es su presencia en forma de gra-
nizo, Esta se efectla frecuentemente en zonas manzaneras de Chihua-
hua, Durango y otros estados. El granizo ademds de que provoca la -
caida de flores vy hojas, afecta a los frutos dejando marcas de Suw--

presencia, lo cual le resta calidad.

Se ha mencionado gque la humedad relativa alta durante el verano- -
perjudica, ya que interviene en la aparicidn dg patdgenos. Esta- -
misma condicidn puede ocasionar ademds el agrietamiento de frutos,-
el cual puede’'llegar hasta el mesocarpio. La gravedad de los dafios-
dependerd de la resistencia gque presenten las variedades a este~ =~
elemento. Se consideran variedades muy suceptibles al agrietamiento

a: Stayman Winesap, Jonathan, Belle de Boskoop. Cox's Orange Pippin
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Wealthy y Stayman (5).

Otro dafio originado por la alta humedad relativa es la presencia---
de zonas rugosas que en casos extremos llegan a cubrir grandes- -

&reas del epicarpio (5), repercutiendo en la calidad de los frutos.

Sin embargo, la presencia de alta humedad relativa durante el in- -
vierno, cuando los arboles estdn en reposo, regula las horas-frio -

pues impide gue haya calentamiento.

Es recomendable que haya una intensidad luminosa de 50 a 60 %, un--
mayor porcentaje puede afectar a los frutos y poca intensidad lumi-
nica impedird la induccién floral y, en los frutos provocari la- -
falta de coloracién. En general, el manzano requiere entre 600 a- -

1 200 horas-luz durante la actividad vegetativa (4, 6).

Este frutal resiste fuertes vientos, pero durante la época de flo--
racidn y fructificacidn lo daflan sensiblemente, ya gue provoca la -

caida de flores y frutos.

Se recomienda que el cultivo se establezca en suelos arcillo-arenoc-
sos o arcillo-limosos de estructura granular, con buen drenaje, pH-
5.5 a 6.5, con un miximo de salinidad de 0.2 a 0.6 % y que ofrez- -
can una profundidad de 1.80 a 2,70 metros para que el cultivo ten--

ga éxito.

Uno de los aspectos de mayor importancia para el cultivo, gue pro--



24

viene de la necesidad de gue la gran mayorfa de las variedades de--
manzano requiere de polinizacidn cruzada, es el favorecimiento de--
los vehiculos de transferenecia del pélen. Entre ellos el prinecipal-

es la accidn de los insectos, en especifico de las abejas y del-

abejorro, pues otros agentes como el viento y la gravedad son muy

limitados para el desarrollo de esta actividad (5, 9, 49).

El medio ambiente es determinante para la accién de los insectos,

sobre todo la lluvia, el viento y la temperatura. Asi, la midxima-

actividad de las abejas se encuentra a los 30° c ge temperatura y

a los 10° C &sta se anula (5).

Por otro lado, la alta densidad de especies vegetales dentro de el-
cultivo, asi como la presencia de plagas, debe prevenirse con anti-
cipacibn, ya gue pueden llegar a afectar el cultivo, sobre todo du-

rante la etapa reproductiva.

1.6 Polinizacidn y Fertilizacidn.

A pesar de que las flores de manzano son hermafroditas, ello no de-
termina la fecundidad de las mismas. Para que exista fecundidad es-
necesario que se lleven a cabo dos procesos: polinizacién o trans—-
ferencia del pblen al estigma y fertilizacién, o fusidn de los ni--
cleos del gameto masculino con los nficleos del gameto femenino,- -
incluyendo evidentemente el crecimiento del tubo polinico dentro- -

del estigma.
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La correcta realizacidn de estos precesos requiere de la presencia-
de determinadas condiciones gue favorezcan y permitan su realiza- -
cidén. Dichas condigiones son: que la polinizacidn se lleve a cabo -
cuando la flor esté completamente abierta, gue la superficie del- -
estigma este receptivo y que exista el fluido estigmitico para gue-
se adhiera el pdlen a éste, gue el pdlen sea capaz de germinar y- -
que el tubo polinico penetre h;sta el évulo para que se realice la-

fertilizacidn (35).

Al ocurrir la fertilizacién se inicia el desarrollo del embridn y--
a la vez el desarrollo de las células que envuelven los carpelos- -
para la formacidn del tejido carnoso del fruto. Para que haya desa-
rrollo del fruto generalmente no es necesario que todos los dvulos
sean fertilizados. Existen variedades que teniendo idnicamente una--
semilla completamente formada, pueden desarrollar el fruto (35).- -
También es posible gue se forme el fruto sin la necesidad de ferti-
lizacién o aln en presencia de ella cuando existe posteriormente- -
algln impedimento para el desarrollo normal del embrién (5), pero--
ésto‘solo ocurre por partenocarpia ¢ apomixis y el resultado son- -
frutos que varian un poco en forma en comparacién con los normales-
{5, 35). Tales frutos se presentan sobre todo cuando la flor ha si-

do dafiada por heladas (35).

En el manzano se considera que solo el 5 % de las flores gque llegan

a formar frutos producen una cosecha satisfactoria (5). Este bajo -
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porcentaje de frutos es normal, pues tanto gquimica como fisicamen-——
te, para el drbol seria imposible lograr mayores cantidades de- -~
frutos. Asi, desde que se inicia la floracidén hasta la cosecha, se~
presentan comunmente desprendimientos de flores y caidas -de frutos.
A pesar de ello existen diversos fendmenos que afectan la forma- -
cién y desarroilo de los frutos manifestdndose a través de la este-

rilidad.

La condicidén normal o esperada de las flores hermafroditas supone--
que éstas sean capaces de autofecundarse satisfactoriamente, en cu-
yo caso es denominada variedad autofértil. Asimismo, cuando la va—
riedad es capaz de fecundar a otra u otras, existe interfertilidad-

entre ellas facilitada por la polinizacién cruzada.

Sin embargo, la mayoria de las variedades o cultivares de manzano--~
son autoestériles, por lo cual necesitan ger fecundadas por otra- -

variedad.

De cualquiér forma, no todas las variedades tienen la capacidad de-
fecundarse. Tal comportamiento es llamado interesterilidad, la- -
cual puede ser en ambos sentidos entre dos variedades, al igual- -
que la interfertilidad. De ahi la necesidad de implantar en los~ -
huertos dos, tres y hasta cuatro cultivares diferentes para favore-

cer la polinizacidn y fecundacidn de las flores (5, 30, 35).
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Middlebrook2 establecid la siguiente relacidén entre fecundidad y- -

cosecha en el manzano.

Porcentaje de cuajado

Fecundacidn libre Fecundacidén cruzada
sistemitica
{produccién normal) (produccién masiva)
Manzano 9 18

En el siguiente cuadro se mencionan los cultivares recomendados- -
para el establecimiento de un huerto en el que exista una buena- -

polinizacidén de las flores.
Polinizadores de las principales variedades de manzano.

Variedades Polinizadores
Rome Beauty Jonare, RedlDelicious, Starking ~
Delicious, Mc Intosh
Goiden Delicious Jonathan, Starking Delicious, De-

licious, Winesap, Jonared, Star--

krimson

Mc Intosh Golden Delicious, Red Delicious,~
Jonathan

Starkrimson Golden Delicious, Jonared, Stark-

Earliest, Reina de Reinetas

2 Confrontar {9).



Variedades

Delicious

Gravenstein

Red Delicious

Red Rome

Starking Delicious

Doble Red Delicious

Jonathan

Winter Banana

Rayada

Anna

Tropical Beauty

King David

28

Polinizadores
Jonathan, Golden Delicious
Jonathan, Red Delicious, Calvilla-
blanca
Golden Delicious, Jonathan, Rome--~
Beauty, Mc Intosh
Jonathan, Mc Intosh, Red Delicious,
Starking Delicious
Golden Delicious, Jonathan, Winter=-
Banana, Reina de Reinetas
Jénathan, Golden Delicious, Red De-
licious, King David
Red Delicious, Starking Delicious,-
Winter Bapana, Rome Beauty, Mec - -
Intosh, Reina de Reinetas
Golden Delicious, Jonathan, Cox's -
Orange Pippin, Reina de Reinetas
Autofértil, Golden Delicious
Parcialmente autofértil, Elach, Ma-
yam, Ein Shemer, Michel
Parcialmente autofértil, Elach, Ma-
yam, Anna, Ein Shemer
Jonathan, Golden Delicious, Red De-

licious, Wealthy



Variedad

Grimes Golden

Ein Shemer

Elach

Michal

Mayam

Jonared

Cox's Orange Pippin

Winesap

Wealthy

Yellow Transparent

Stark Barliest

Loddi

Fuente: (5), (4), (9).
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Polinizadores

Golden Delicious, Red Delicious, -
Jonathan
Anna, Elach, Mayam, Michal, Auto--
fértil
Parcialmente autofértil, Anna, Ein
Shewmer,
Parcialmente autofértil, Anna, Ein
Shemer, Elach
Parcialmente autofértil, Anna, Ein
Shemerxr, Michal
Golden Delicious, Starking, Rome -
Beauty
Mc Intosh, Calvilla Blanca, Golden
Delicious, Rome Beauty, Jonathan
Golden Delicious, Jonathan, Red- -
Delicious
Mc Intosh, Calvilla Blanca
Golden Delicious, Jonathan
Golden Delicious, Red Delicious,- -
Mc Intosh, Jonathan

Golden Delicious, Red Delicious
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Cusas de esterilidad.

Los factores gue determinan esterilidad en las flores tienen dife--
rentes origenes, y en ocasiones ellos actfian en diversos grados- -
o bién existe interaccidn entre los mismos. Calderdn (5) los divide

de la siguiente forma.

A, Esterilidad de origen genético.

B. Esterilidad de origen citolégico.
C. Esterilidad de origen fisiolédico.
D. Esterilidad de origen morfolégico.

E. Esterilidad de origen ecoldgico o ambiental.
A. Esterilidad de origen genético.

La esterilidad de origen genético se manifiesta en el manzano por--
la incompatibilidad entre variedades o cultivares (interesterili- -

dad) v la autoincompatibilidad.

El fenbmeno de incompatibilidad sexual en angiospermas se ha clasi-
ficado en dos tipos: a) Sistema de incompatibilidad gametofitica, -
en donde hay deteﬁcién del crecimiento del tubo polinico ya encon—
trandose éste dentro del estild, y; b) Sistema de incompatibilidad-
esporofitica, en donde el pSlen llega al estigma pero ahi se inhi-—

be su crecimiento {Heslop-Harrison, 1978)3.

" 3 Confrontar (31). -
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Parece ser que este fendmeno es debido a la presencia de genes de -
tipo recesivo, que se mznifiestan al encontrarse dobles, o sea,- -
tanto en el grano de pdlen como en el estilo. Este hecho determina-
la velocidad de penetracidn del tubo polinico a lo largo del esti--
lo. Asi, Al existir tales genes, el crecimiento del tubo es obsta--
culizado volviéndose mds lento y, o se detiene combletamente el- -
crecimientos del tubo y muere, o llega tardiamente encontrando los--

6vulos en desorganizacidn y descomposicién (5) ..

East4 menciona que todos los vegetales tienen este gen designado Sf
gue es el gue controla el desarrollo del gametofito macho. Adn con
ello, parece ser que existen hariedades que carecen de genes rece--
givos de este tipo, tales como el perdn de Canatldn, Golden Deli- -

cious ¥y Jonathan (5).
B. Esterilidad de origen citolégico.

La existencia de cultivares poliploides en el manzanoc, ademds de- -

los normales diploides, determinan causas de esterilidad.

Se ha observado que el porcentaje de germinacién del pdlen de cul--
tivares diploides es de 70 a 90 %: mientras que en cultivares tri--
ploides generalmente es de 10 a 30 % (5, 9). De la misma manera, en
los cultivares triploides de manzano hay de 30 a 50 % de 6vulos- -~

abortados (9).

4 Confrontar (9).
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Sin embargo.‘al intercalar cultivares diploides con triploides o- -
tetraploides, las primeras fertilizan a las segundas llegando a ~ =
ser estas (ltimas muy productivas (9} . Ademfs, se ha demostrado- -
gue ha pesar de que el grado de esterilidad es mayor en triploides,
“si las flores de éstos son vigorosas, tienen la capacidad de que el
fruto llega a "amarrar" con relativamente pocas semillas {tenden- -

cia partenocdrpica) (35).
C. Esterilidad de origen fisioldgico.

Son diversos los factores fisiolégicos que influyen en la esterili-
dad de las flores. Se menciona come uno de los principales a la nu-
tricidn y reservas existentes en el &rbol, ya que influye en gran--
medida en la manifestacidn de otras alteraciones que igualmente~ -

provocan esterilidad de orden fisioldgico o morfoldgico.

Es conocida la necesidad de que debe existir una buena nutricidn- -
y presencia de reservas en el &rbol para el desarrollo normal de- -
los 8rganos reproductivos, asi como para que se efectilen los proce-
sos que dan lugar a la obtencidn de frutos. En caso contrario, co—
mo respuesta se manifiestan dificultades en el desarrollo de las~ =~
yemas florales que trae consigo la aparicidén de flores defectuosas-
e infértiles y de gametos débiles, en los cuales dificilmente se- -
realizaria la fecundacidn, gue si lograra ocurrir, el embrifn pos—

teriormente abortarfa (5).
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Por otro lado, la edad del 4drbol es un factor que influye determi--
nantemente en el poder fecundante del pSlen (5, 9). Sandsten® probd
gue el porcentaje de germinacifn del pdlen en manzanos viejos era -
de 39.8 % a las 28 horas: mientras que el pdlen de drboles jdvenes-

de la misma variedad mostraba 56.5 % a las 19 horas.

Es comiin que en drboles viejos o débiles se presente una gran can--
tidad de flores, sin embargo, en ellas se manifiesta un bajo poder-
fecundante y una cosecha de frutos pequefios. En dichos individuos=-
existe una alta relacidén C/N, caracteristica de su condicién y/o- -

edad (5).

Otro factor que interviene es lq posiciéﬁ de las flores, pues se- -
ha comprobado que el pdlen de las flore; situadas en el segundo- -~
cuarto superior del &rbol es de mayor valor. Se menciona gque en el-
manzano, la parte superior del 4rbol produce el 49 % de la cosecha~

total (5).

D, Esterilidad de origen morfoldgico.

Muchas de las alteraciones de tipo morfolégico son debidas prin- =~
cipalmente a la mala nutricidn del 4rbol, como se menciond en pa- -
rrafos anteriores. Asi, la malformacién de flores y Sérganos repro=--

ductivos, muchas veces son causa de este factor.

5 Confrontar (9).
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En forma natural, existe una variedad de Malus apetala y varieda- -
des que de ella se derivan, gue carecen de estambres por lo cual- -

son estériles totalmente (9).
E. Esterilidad de origen ecoldgico o ambiental,

Fodos los facteores y elelmentos que conforman un determinado medio-
ecoldgico, tales como temperatura, humedad relativa, viento, preci-
pitacién, horas-luz, etc., contribuyen en diferente medida a propi-
~lar las reacciones y procesos de desarrollo en las plantas. Cual~—
quier alteracidn, muchas veces de poca magnitud. provocan una modi~

ficacidn en el comportamiento normal de éstas.

" En el manzano, una de las principales causas que actlGa en la res- -

puesta de floracidn, es la cantidad de horas-fric que recibe duran-

te el periodo de reposo invernal, ésto es, el termoperiodo. Calde-

" rén (5) menciona que la disminucidn de horas-frio requeridas por- =

los cultivares se traduce en desprendimiento de yemas florales y- -

' vegetativas, asi como también por la apertura de flores retrasada e

| irreqular, o bién por la falta de ésta,

g Por otro lado, la temperatura influye de manera determinante en el-

- desarrollo de la flor y en los procesos requeridos para la fecunda-

cidén, como la germinacién del pSlen y la penetracidn del tubo poli-

. nico hasta la realizacién de la fertilizacidn. Asi, una baja tempe-

.ratura provocari retardo en la germinacién del pSlen, mientras que-
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si se presentan temperaturas elevadas ésta se acelera, pero puede-

provocar un retraso en la maduracidn del pélen (9),

Asimismo, una elevada temperatura coincidente con un bajo porcenta-
je de humedad relativa durante la floracidn provoca la desecacidn-
del liquido estigmatico impidiendo la fecundacidén, y en el caso- -
contrario, se impide la dehiscencia de las anteras cuando el estig-

ma se encuentra receptivo (5).

La lluvia también es un factor importante durante la floracién ya--
que impide la polinizacidn, pues ademds de que lava los estigmas, -
evita la dehiscencia de las anteras y la accidén de los insectos po-

linizadores (5, 9).

Otro elemento gue afecta a las flores es el viento, pues ademds de-
que cuando adquiere cierta velocidad provoca el desprendimiento de-

flores y frutos, deseca el liquido estigmdtico.

6

Gardner y colaboradores® estiman gque la luz influye en el cuajado--

del fruto, de tal manera que es vital durante los diez dfas si- -

guientes a la plena floracidn.
1.7 Gametogénesis y Embriologia.

Las siguientes observaciones que se presentan indican sobre todo- -

6 Confrontar (9).
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el desarrollo del gameto femenino y la fusidn de nlGcleos, inclu- —

yendo la doble fertilizacidn.

Del megasporangio u 6rgano femenino se diferencian un pequefio por--
centaje de dvulos cuando los brotes de flor se encuentran en el es-
tado de desarrollo de "brote cerrado“; A continuacién se inicia- -
una meiosis en la que se presenta una profase normal seguida por- -
diplotene, diacinesis y metafase también normales. Durante la ana--
fase se nota, en los estados tempranos, éue algunos cromosomas al-—
separarse sufren un retardo en su movimiento hacia los polos. Ya- -
en la telofase los cromosomas quedan incluidos comunmente en el nd-
cleo de la diada. Siguiendo la meiosis I ocurre la citoquinesis,~ =
cuando la flor se encuentra en el estado de "rosa", casi la totali-
dad de los Svulos desarrollan megasporas funcionales y algunas de -
ellas se dividen mitdticamente para dar lugar a los sacos embriona=
rios doblemente nucleados (son consideradas megasporas funcionales-
aquellas células provenientes del megasporocito y en las cuales- -
ocurre un alargamiento, el gue probablemente es debido a la accién-
de la desintegracién de las tres células producto de la meiosis- -

-(88)-).

Después, los nidcleos de los sacos embrionarios se dividen mitética-
mente hasta tener ocho néicleos. Los nlicleos polares migran al fi- -

nal del chalazal, mientras las antfpodas degeneran rdpidamente.

El huevo fertilizado se muestra mAs grande que aquel que no; lo es-
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t&, observandose en el primero dos nlcleos. Mas tarde, el huevo- -
fertilizado se divide con un retraso de hasta dos dias en compara-=-
cidn con los nudcleos que dan lugar al endospermo. Después de la di-
visidn del cigoto, cada célula resultante aparentemente se divide--
en diferentes proporciones, siendo comin observar embriones conte--
niendo 3, 4, 5, 6 6 7 células; mientras que en el nidcleo del endos-

permo se obhservan 1, 2, 4, 8, 16, etc., células.

Parece ser que en variedades diplcides se presentan ciertas irregu-

laridades como (88):

- Entre dos dias, antes de la antesis hasta cuatro dias después de -
la polinizacién, un porcentaje aproximado de 20 % de 6vuios conte~-
niendo sacos embrionarios estdn en cierto estado de rompimiento ma-
nifest&ndose cominmente por desintegracidn nuclear o desorganiza- -

cién general del saco embrionario.

~ Existe un cierto desarrollo de megasporocitos supernumerarios,- -

qgue por divigidén meidtica producen megasporas funcionales y sacos——

embrionarios supernumerarios.

- En un bajisimo porcentaje de Svulos hay evidencias de que no ocu-

rre la megasporogénesis.

- Alrededor de 1 en 1 200 6vulos se present$ un saco embrionario- =

en el chalazal y otro en el micrépilo, de tamafio normal este dlti--

mo.
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- También se presenta Gnicamente una sola fertilizacidn y en otras-

ocasiones sdlo ocurre la fertilizacién doble.

Parece ser, ademds, que los sacos embricnarios supernumerarios en-~
ocasicones interfieren en el desarrollo del saco embrionario prima—

rio.
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II. LOS PROCESOS CELULARES EN LOS VEGETALES.
2.1 Los procesos celulares.

Todos los organismos estén sometidos a dos tendencias opuestas y- ~
de la resultante de sus acciones mituas depende el conjunto de ca--
racteres gue cada uno posee (13); Dichas tendencias son la heren- -
cia y la variacidén. Por herencia se entiende gue es la tendencia de
los seres vivos a reproducir fielmente las caracteristicas de sus-—
progenitores, y la variacidén es la tendencia que se manifiesta en-—

los individuos para diferenciarse unos de otros.

Las diferencias entre los organismos, ailn con sus progenitores, de-
penden de la interaccidn entre su informacidén genética (herencia)—
y el medio ambiente (3). La constitucién genédtica (material heredi-
tario) determina una variacidén que es intrinseca de cada organismo,
variacifn que depende del origen de este (ltimo y que le acompaiia—
toda la vida. La variacién ecoldgica, que corresponde a los fat-:to—-
res externos, actla independientemente del origen del organismo, no
es heredable y puede variar considerablemente a lo largo de toda 1la

vida del organismo.

Para hablar de herencia y constitucidén genética en un organismo es-
necesario introducir el concepto de célula, Se dice que la célula-—

(Gr. kitos, celda; Latin cella, espacio vacio) es una masa de pro--

toplasma limitada en su espacioc por una membrana celular y que po-——
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see un nicleo. El protoplasma gque circunda al nlcleo es conocido- -

como citoplasma, distinguible del carioplasma que es el protoplas~--
ma del nicleo (14). Sin embargo, ésta es una idea muy vaga gque no-—
describe en si a la célula. Una idea mas precisa que describe a-'.-
la célula es la de Jinks (25): "... la célula es una unidad com- -
puesta y, a no dudar, la unidad bdsica de la vida". Y mids adelante-
continGa: "... entre estas unidades biolégicasl, la célula se dis--
tingue por ser la unidad mds pequella capiz de reproducirse de modo-
cabal en otra unidad semejante. S6lo la célula origina otras célu--
las" . Puede agregarse que la célula tiene la capacidad de crecer y~-

diferenciarse, ademds es homeost&tica,

La célula estd constituida por diferentes organelos, cada uno de- -
los cuales posee una o dos membranas originando una compartamenta--
lizacidén estructural y funcional dentro de ella. Sin embargo, para-
el fin de este trabajo se hablari especificamente del nicleo, orga-
nelo que contiene el material genético, sin olvidar las interaccio-
nes exis?entes entre los demds organelos que componen a la célula--

ni las que se dan entre célula y célula.

A lo largo del ciclo de vida celular, la actividad nuclear cambia—
considerablemente. A continuacifn se describe la estructura general

. del nidcleo en su estado de aparente reposo (ndcleo interfdsico).

1l Haciendo una comparacidén entre c¢élula y otras unidades de vida~ ~
menores como virus, genes y cromosomas.

Y
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Las estructuras reconocidas por medio de material fijo y tefido~ -~

son: a) membrana nuclear, gque separa al nicleo del citoplasma; b) -
nucleoplasma, cariolinfa o jugo nuclear; c) cromatina, y d) nucleo-
lo.

a) La membrana nuclear depende del sistema vacuolar citoplésmico, -
y se deriva del reticulo endoplasmico (14). Ademds, esta mambrana--
parece estar en contacto activo (a través del reticulo endopldsmi==
co) con muchas de las membranas citopldsmicas (47). La membrana nu-
clear consta de dos capas porosas. Hacia el interior del nficleo los
poros estan generalmente alineados con canales de nucleoplasma si-—-
tuados entre masas condensadas de cromatina. El ndmero de poros va-
ria de 40 a 145 por micrdmetro cuadrad02 en ndQcleos de diversas- -~
plantas y animales (14). Los poros se encuentran rodeados por unas-
estructuras circulares denominadas dnulos o anillos de gr&nulos. -
Los poros y los &nulos se denominan complejo poroso de la membrana-
nuclear. Los &nulos parecen estar asociados a tdbulos anuléres gue-
son extensiones gue se proyectan hacia dentro del nidcleo y hacia el

citoplasma. También existen unos grdnulos en el exterior (21).

Se ha sugerido que los poros son vias para el intercambio de macro-
moléculas, 'Loa anulos pueden reqular el intercambio en relacidn al-

tamafio y la posible naturaleza gquimica de la sustancia penetrante.

2 1,m2 = (1076)2 2
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Es importante mencionar que la impermeabilidad de la envoltura nu--
clear no es fija, ya que varia en diferentes tipos de célula y eg—-
minima durante la divisibén. Tales diferencias son atribuidas a cam-

bios en la naturaleza del material anular3.

b} El nuclecplasma o jugo nuclear llena la mayor parte del espacio-

nuclear . Este se compone de regiones de cromatina sin condensar.

¢) La cromatina tiene un aspecto de red y estd formada por numero—
sos filamentos muy largos y extremadamente delgados, arrollados en-
una hélice muy abierta. Estos filamentos se denominan cromonemas, -
Yy es posible que exista anastomosis? entre ellos (13). Las regio- -
nes sin condensar de cromatina corresponden a la llamada eucromati-
na (Gr. eu, verdadera), y las regiones condensadas a la heterocro--
matina (Gr. Hetergs,‘otro). Los filamentos de cromatina enrrolla- -
dos son llamados cromocentros. Estos filamentos estdn compuestos- -
esencialmente de nucleoproteinas, que son el componente principal--
de los cromosomas. Los cromosomas {Gr. chroma, color:; soma, cuerpo)

o cuerpos coloreados, son los Unicos elementos de la célula que- -

se tornan plrpura al tefiirlos con Feulgen (m§s adelante se hablari-

de ellos con mayor detalle).

La importancia de la cromatina radica en que contiene la unidad mo-

3 Confrontar (14).

"4 Unidn de unos elementos andtomicos con otros de la misma planta.



43
lecular de transmisién y manifestacidn de las caracteristicas here-

ditarias: el dcido desoxirribonucléico (ADN).

El ADN es un largo polimero que estd compuesto por una o mis cade--
nas de subunidades, los nucledtidos. Cada nucledtido se compone de-
un grupo fosfato, un azﬁcar de cinco carbonos (desoxirribosa) y- -
una base pirica (adenina o guanina) o pirimidica (citosina o timi--
na). Todos los nucledtidos se diferencian sélamente en la purina o-
pirimidina especificas unidas al azlicar . Dentro del polimero de- -
ADN los nucledtidos estdn unidos en cadenas mediante ehlaces fosfo~
diester entre los carbonos 5' y 3' de los residuos de azicar adya--
centes. Watson y Crick (1953)5 conciben la/sonformacién de la es~ -
tructura del ADN como dos cadenas de nucledtidos enrrolladas entre-
si formando una doble hélice arrollada alrededor del mismo eje, y--
retenida simultineamente por puentes de hidrdgeno entre sus bases:-

Watson (54) llegd a la conclusidén de que las bases que se unian- -~

para dar lugar a los puentes de hidrdgenc, manteniendo el didmetro-

de la doble hélice y el ancho entre las dos cadenas, eran los pa-

res adenina-timina y guanina-citosina y que, debido a la disposi- -

cidén de los puentes de hidrdgeno, se restringia el apareamiento a
estos pares puesto que entre adenina y timina se forman dos puen-- -

tes, y entre gquanina y citosina tres.

5 Confrontar (55).
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Debido a la restriccién en el didmetro de la hélice y a la dispo- -
sicién de los puentes de hidrfgeno entre los pares de bases, se- -
forma una secuencia de bases complementaria en las dos cadenas nu--
cleotidicas de la doble hélice, de tal manera gue una secuencia da-
da en una cadena es compatible Gnicamente con una sola secuencia en
la otra cadena. A la vez las dos cadenas son antiparalelas, puesto—
gue la unidn aziicar-fosfato corre a lo largo por la parte exterior—
de la unidn de las dos cadenas y las bases se encuentran hacia el--

interior de dicha unién.

Las dos cadenas no se encuentran igualmente separadas en la doble-w
hélice; hay un espacio mayor que alterna con un espacio menor, pro-
duciendo "surcos" grandes y peguefios que se disponen a lo largo y =

en la parte exterior de la molécula.

A pesar de la estabilidad esencial de la molécula de ADN, debida a-
la gran cantidad de puentes de hidrdgeno, conviene asentar su pa- -
pel como conductor de la informacidén genética, por lo cual es evi--
dente gue la doble hélice no es una estructura totalmente fija y- -
rigida, sino que se encuentra sometida a una considerable deforma--
c¢idn interna de manera continua (12). Este aspecto dindmico de la~-
estructura en doble hélice se manifiesta con el posible mecanismo =
de la replicacidén del ADN propuesto por Watson y Crick (55). "Si-.-

se separan las cadenas, y cada cadena separada forma una copia com-

- plementaria de si misma mediante la constitueidn de pares de bases-
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apropiadas, el resultado final serédn dos nuevas hélices con una se-
cuencia de pares de bases idéntica a la secuencia de la doble héli-

ce original y otra nueva".

La doble cadena helicoidal, estructura secundaria del ADN, puede- -
encontrarse mas constrefiida, con lo gue motiva una estructura ter-—
ciaria donde la cadena estard superenrrollada y dard origen, en al-
gunos casos, a moléculas ciclicas (l2) . Existe ademds una estructu~-
ra cuaternaria del ADN, é&sta es un superempaquetamiento de cromati-
na que se lleva a cabo durante la divisidén celular y que da lugar—-
a‘los cromosomas. Las estructuras secundarias y terciarias se en- -

cuentran en el ndcleo interfisico.

Otro aspecto importante sobre la molécula doble de ADN en una célu-
la tipica es que ésta se encuentra directamente asociada con un- -
grupo especifico de proteinas nucleares, las histonas, que consti--

tuyen el material genético de naturaleza aucleoprotéica.

Se han-encontrado cinco tipos diferentes de histonas que se encuen-
tran unidas al ADN mediante una interaccidn idnica, ya que muchos--
de sus aminodcidos se encuentran cargados positivamente y se aso- -

cian con los grupos cargados negativamente en el ADN (54).

Kenberg y Klug (80) mencionan que hay una particula repetitiva de-—-
nucleoproteinas {que abarca aproximadamente 200 pares de nuclelti-—
dos) 1llamada nucleosoma. Esta particula esti formada por un octdme-

ro de histonas, asociado de tal manera a la doble cadena de ADN,- -~
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que este se encuentra arrollado alrededor de las histonas. El octa-
mero estd formado por los siguientes tipos de proteinaa: H2 A, H2 =~
B, H3 y H46. La conformacidén del octimero de histonas muestra gque -
éste es el que fuerza al ADN a seguir el trayecto superhelicoidal .-
La quinta histona, Hl, se encuentra implicada en la condensacidén- -
adicional de la fibra de cromatina y se ubica lateralmente a la ca-

dena de ADN,

Actualmente se estudia el hecho de que haya alguna relacidn entre——

las histonas y la transcripcifn o represidn de los genes.

Entremezcladas en las Areas de cromatina, han sido reconocidas va--—
rias estructuras de ARN (&cido ribonucleico) y otro tipo de protei-
nas denominadas residuales (ADN polimerasa y ARN polimerasa). La- -
funcién del ARN_ consiste en llevar la informacién necesaria a los-
ribosomas para la sintesis de proteinas. Las proteinas residuales—

intervienen en la replicacidén del BADN y del ARN.

E1l ADN estd organizado en unidades pequefias denominadas genes gue--—
comprenden entre 600 y 1 800 pares de nucledtidos (53), de tal ma——
nera gue cada molécula de ADN contiene miles de genes (79). Cada- -
gen es responsable de un mensaje genético que define una cierta ca-

racteristica especifica en la célula y/u organismo (13, 53).

- 6 La nomenclatura dada a las histonas se debe a la separacién que ~-
cada una exhibe en experimentos de cromatografia.



47

La longitud de separacifn entre un gen y otro en una cadena de ADN-
no es igual, en ocasiones apenas se encuentran separadas por poeos-
nucledtidos (13, 53). Parece ser que las regiones gue separan a- =
los genes tienen poca actividad y corresponden a segmentos de hete-
rocromatina, mientras que los genes de gran actividad dentro del~ -
ADN, son parte de la eucromatina {(13). Generalmente existe mayor- -

cantidad de zonas heterocromdticas que de eucromiticas.

El mensaje genético contenido en cada gen estructural tiene la can~
tidad de informacidn necesaria para codificar una secuencia de ami-
noiacidos en una cadena polipeptidica y el de un gen regulador con--
‘tiene la informacién necesaria para regular la expresién del gen- -
estructurado. Un aminodcido es codificado por tres nucledtidos- =~
(tripletes) que se denomina coddn; asi, de acuerdo a la clave gené-
tica en el ADN, que son cuatro nucledtidos en una secuencia especi-
fica, permite gsesenta y cuatro combinaciones de éstos asociadas en-
tripletes, gue. corresponden a sesenta y cuatro codones. 61 codones-
codifican para los veinte aminodcidos estdndares, componentes de-'~-
las proteinas vy los tres restantes actian como sefilales de termina--
cién de la cadena polipeptidica naciente durante la expresifn de~ -
la informacién del gen mediante la sintesis de protefnas. Un amino-
dcido puede egtar especificado por dos y hasta por seis codones di-

ferentes {(96).

El gen no es la unidad inferior del sistema genético, puede descom-
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poncrse en unidades menores que se encuentran localizadas dentro- -

del gen primitivo en orden lineal (13).

La seccidén de un cromosoma gue es ocupada por un "gen primitivo'- -
es denominada locus génico. Este puede subdividirse en unidades- ‘-
mds pequeflas (un promedioc de 500 a 1 500 (58)) por fendmenos de in-
tercambio. Dichas unidades se pueden relacionar con los diferentes-
alelomorfos7 de un misme gen. Sin embargo, el gen es el que deter--
mina cierta funcién o cardcter, y la regulacidén de estos depende-~ -~

de su estructura génica {(13).

d) El nucleolo (puede ser uno o varios) aparece dentro del nidcleo--
en forma de un grdnulo denso. Es una estructura homogénea, aunque--—
algunas veces se notan en él pequefios corpisculos o vacuolas. Fre--
cuentemente es contiguo a la membrana nuclear, y algunas de las va-
cuolas y material de su parte densa parece que pasan hacia el cito-
blasma. Existen cuatro componentes que pueden reconocerse dentro- =
de 81: zona granular; zona fibrilar, matriz o zona amorfa y croma—
tina nucleolar asociada. La zona fibrilar esti compuesta de finag--
fibras que ocupan la regifn central del nucleolo. La zona granular-
frecuentemente ocupa la regidn periférica del mismo, que estd cir--
cundada por cromatina asociada. La matriz es una formacidn amorfa--

en la cual los componentes granulares y fibrilares pueden estar- -

7 Alelomorfo, cada una de las formas alternativas de un gen que se-
halla en el mismo locus en cromosomas hom5logos.
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suspendidos. La cromatina nucleolar asociada estd compuesta por fi-
bras situadas alrededor del nucleolo y gue se extienden hacia el- -
interior; estas fibras pueden ocupar &ireas especiales dentro del- -

nucleolo o pueden estar extendidas difusamente (14).
2.2 Divisién celular.

Existen dos:tipos diferentes de divisidn celular., El primero de- -
ellos denominado Mitosis se lleva a cabo en células somiticas. Este
Proceso se encuentra asociado con la multiplicacidén vegetativa de--
niicleos, célﬁlas, ¥ en general con la reproduccidn asexual de orga-
nismos. La Meiosis, segundo tipo de divisidn celular se lleva a ca-
bo en tejidos especializados para dar origen a células sexuales,- -
denominadas gametos (megaspora y microspora en vegetales) que pos--
teriormente por fusién forman el cigoto , del cual, por medio de- -~

mitosis sucesivas surge un organismo completo.

Con respecto al momento en que se inicia la divisidn celular, algu=
nos autores mencionan que existe un equilibrio entre el volGmen ce-
lular y el volimen nuclear. Cuando la célula crece, llega un momen-
to en quelel contenido de citoplasma excede al contenido de nu- -
cleoplasma y entonces ocurre la divisidn celular para conservar la-
proporcidén adecuada de cada uno de ellos. Segiin De Robertis (14}, -
al hecho de que las masas estén en estado de equilibrio se le lla--
ma fndice nucleoplésmico (N. P.), gue se expresa numéricamente co--

mo:
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donde:
Vn es el voliimen nuclear, y

Ve es el volimen celular

Este equilibrio no s8lo se refiere a una relacién de voltmen, im- -

plica también una relacidén gquimica.

Sin embargo, Wolf (55) menciona que se ha supuesto que el inicio-"-
de la divisién celular (Mitosis) tiene lugar cuando se produce un--
aumento en la masa celular por encima de un nivel determinado, pe--
ro que se han encontrado excepciones a esta hipdtesis y se acepta--

) » -’

como normal gue, aungue la divisidn celular sigue al aumento de- -

una masa celular, este aumento por si solo no es suficiente para- -

iniciar la divisiodn. Continda diciendo: "... hasta el momento se- -

desconoce el mecanismo iniciador de la divisidn, aunque probable-
mente esté formado por una serie de interaccidnes entre el ndcleo,-
el citoplasma y el medio ambiente extracelular, con la activacidén—

de genes u operones que codifican la sustancia iniciadora”.

Durante el ciclo de vida de una célula ocurren diferentes cambios--
gue incluyen esencialmente tanto la preparacién del material gené--

tico para la divisidén como el procesoc mismo. Finalizada una divi- -

sidén (Mitosis), se inicia un perfodo de logitud variable denomina—
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do Glg. en el cual hay un reacomodo en la célula donde existe ya- -
la cantidad normal de ADN. En cierto momento se inicia un periodo-
de sintesis o replicacidn de ADN denominado Gz, gue es una fase de
preparacidn para la divisién. Los periodos Gl' § y G, componen la-~
interfase del ciclo celular. Al término de G, se inicia el periodo~
de divisidpn celular y divisidn nuclear denominado M, después del~ ~
cual la célula puede o no continuar dividiéndose mitdéticamente, oO--
iniciar una diferenciacién denominada ocasionalmente como perf{odo~-
Gy de la célula. En general, el ciclo celular puede considerarse- -
como un proceso controlado, cuya progresidn normal depende de la- -

accifn consecutiva y/o simultdnea de una serie de genes.

Bl tiempo que dura el ciclo celular varia segin el tipo de célula--
de gue se trate. La variacién de los periodos en diferentes tipos--
de células se da bdsicamente en el tiempo de duracidén del periodo~--
Gy, mientras gue S, G2 y M permanecen mds o menos constantes. Wolf-
(55) menciona que la duracibn del periodo G3 depende de las condi--
ciones fisioldgicas de la célula. El mismo autor cita gue en la ma-
yoria de las células eucariotas el periodo Gj puede durar desde- -
3 a 4 horas hasta dias, meses o afios. También menciona que las con~
diciones fisioldgicas de la célula afectan muy poco a § y Gyr ¥ que
generalmente son continuas una vez disparado el mecanismo del pe~ ~

riodo Gy. S dura de 7 a 8 horas y G puede durar de 2 a 5 horas en~

8 G viene de gap, o sea brecha.
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la mayoria de las células. El periodo M puede variar en su duracién

desde 5 a 10 minutos hasta varias horas. Una media para este perio-

do se puede situar entre los 30 minutos y 2 a 3 horas.

Garber (21) estima los valores aproximados de los periodos del ci--—
clo como sigue: M entre 5 y 10 %: G, entre 30 y 40 %; S entre 30 y-

50 %; y, G_ entre 10 y 20 %.

2

2.2.1 Mitosis.

Durante la divisidn celular la cromatina estd sujeta a cambios en--

su condensacidn, organizacidn nueva que da origen a los cromosomas.

Se considera cromosoma a cualgquier componente nuclear dotado de una
organizacién especial, individual y en funcién. Es también capaz de
reproducirse a si mismo y de mantener sus propiedades morfoldgicas-

y fisioldgicas a través de sucesivas divisiones celulares (14),

La cantidad de cromosomas varia de un género a otro, de una espe- -
cie a otra, y puede incluso llegar a cambiar en individuos de la- =
misma especie. Estos normalmente se encuentran por pares en las cé-
lulas somidticas, condicidn que lleva el nombre de diploidia. Pcr- -
otro lado existen organismos en los cuales es normal encontrar un-——

solo juego de cromosomas; a esta condicidn se le llama haploidia, -

La mitosis (Gr, mitos, fibras) es el fendmeno por medio del cual- -

. el material celular se divide igualmente en dos células hijas. Por-



53
medio de la mitosis la continuidad del juego de cromosomas es man—
tenida, de tal manera que en la divisién nuclear cada célula hija—
recibe exactamente el mismo niimero de cromosomas que el de la célu-~

la madre.

La mitosis comprende tanto a la divisidn nuclear - o cariocinesis -
como a la divisidn celular - o citocinesis -, Este proceso se des—-
cribe generalmente en base a las observaciones de la divisidn nu~ -
clear., Si bién el proceso es continuo, la mitosis se ha dividido- -

en diferentes fases de acuerdo a las caracteristicas que se presen-

tan y que pueden ser f&cilmente identificadas.

Al término del periodo G, se inicia la mitosis con la profase. La--

2
primera indicacidén del inicio de esta fase es la desaparicidn gra--—
dual de la red de cromatina, que se organiza en filamentos defini-——
dos por un accrtamiento y engrosamiento debido a una condensacidn--
por arrollamiento, que recibe entonces el nombre de cromosomas. Si,
como se cree, existe anastomosis entre los filamentos cromatinicos-
en el ndcleo en reposo, ésta desaparece poco después de iniciarse--
la profase {(13). Se observa gue cada cromosoma consta de dos fi- -~
bras espiraladas y enrrolladas una sobre otra. Cada una de estas~ -
fibras es llamada cromitida. A medida que avanza la profase se ha--
cen visibles las llamadas constricciones primarias del cromosoma,--—

gituadas paralelamente y unidas de manera intima, que contienen en—

su interior una regidn especializada denominada centrdmero o cine--
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técoro. Los centrémeros dividen a las dos fibras, y a cada filamen-
to que queda a uno y otro lado del centrémero se le denomina brazo-
del cromosoma o telfémero. Mientras sigue avanzando la profase, las-
cromidtidas van engrosando y se vuelven mds cortas. Al término de~ ~-
la condensacidn, las cromdtidas de cada cromosoma se desenrrollan—

quedando mis o menos paralelas.

A lo largo del cromosoma también pueden presentarse otros estrecha-
mientos denominados constricciones secundarias, que son extendidas~
y constantes en su posicién. Ciertas constricciones secundarias es=~
tdn intimamente asociadas con la formacién de los nucleclos; a es--
tas zonas se les llama organizadores nucleolares. Generalmente és—
tos se encuentran en dos de los cromosomas de cada juego. Dichos- -

cromosomas son denominados cromosomas nucleolares.

Mientras ocurre la condensacidn de los cromosomas, el nucleolo vaf-
haciéndose mds pequeflo hast; desaparecer . Los cromosomas empiezan—-
a desplazarce hacia la periferia del nicleo; este desplazamiento- -
aparentemente es llevado por los centrémeros. La profase termina- -

con la fragmentacidn y desaparicidn de la membrana nuclear . E1 ma—-

terial nucleolar es liberado dentro del citoplasma.

La transicidn de profase a metafase en ocasiones es denominada pro-
metafase. En esta pequefia fase se forma una estructura denominada--

huso acromitico (13) ., De Robertis (14) postula que la fibras del-® -

huso acromitico se desarrollan a partir del centrémero y crecen ha-



55
cia los polos de la célula. Las fibras del huso acromitico estin- -
compuestas por microtibulos, gue son pequeflas estructuras cilindri-
cas generalmente arregladas en grupos paralelos que siguen un cur--
so lineal con pequerias curvaturas. Los cromosomas son fijados a al-
gunas de las fibras por el cinetdcoro. Las fibras del huso gue se--
encuentran conectadas a los cromosomas scn llamadas fibras cromoso-
males, y aquellas gue se extienden sin interrupcidn de un polo al-
otro se llaman fibras continuas. Cada fibra estd formada por cuatro
o m&s microtdbulos. La cantidad de microtlbulos por huso varia de--
500 a 1 000 y en algunas células de vegetales superiores puede lle-

gar hasta 5 000 (55).

Los microtdbulos son cilindros, su pared parece estar formada por -
un circulc de aproximadamente 13 subunidades (18, 55). Se ha su- -
puesto, debido a experimentos realizados, que los microtdbulos del-
huso se forman a partir de un conjunto citoplismico de unidades que
se encuentran en forma de subunidades protéicas, desde este punto--
de vista:?el microtibulo seria un polimero formado a partir de un--

conjunto de proteinas monoméricas. Al parecer la proteina responsa-

ble de la formacidn del huso es la tubulina (55).

Una vez fijados los cromosomas a las fibras, éstos empiezan a des—-—
lizarse hacia el ecuador por medioc de movimientos oscilatorios has-

ta quedar orientados radialmente en el plano ecuatorial, formando--

la placa ecuatorial. Wolf (55) llama a este desplazamiento de los -
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cromosomas al centro del huso metacinesis; sin embargo, se descono-

cen las bases moleculares de este movimiento.

La metafase se inicia cuando los cromosomas se encuentran alinea- -
dos en el ecuador del huso y siguen unidos a las fibras del mismo.-
Si hay cromosomas peguefios, éstos generalmente se sitdan en el in--
terior, mientras que los largos se mantienen en la periferia con- =
los brazos extendidos hacia el citoplasma, En ocasiones los extre--
mos de los brazos de los cromosomas mi&s largos pueden doblarse y- =~

dirigirse al azar hacia los polos (14, 55).

La siguiente fase, la anafase, se inicia con la separacidn de los—-
centrdémeros y las cromidtidas hermanas, iniciando ambos un movimien-
to hacia los polos del huso. Todos los cromosomas se separan e ini-
cian este movimiento al mismo tiempo. Existen varias hipdtesis so—
bre el mecanismo de desplazamiento de los cromosomas hacia los po--
los del huso, sin embargo se desconoce en realidad qué es lo que- -
ocurre. Lo que si se ha observado es que las fibras cromosdmicas- =
del huso se acortan de un tercio a un quinto de su logitud inicial,
mientras que las fibras continuas se alargan. En este movimiento~ -
el centrémero parece arrastrar a las crdmétidas. Los cromosomas- -
aqui toman una forma especifica dependiendo del lugar donde se en--
cuentre el centrémero. Se dice que un cromosoma es telocéntrico- -
cuando el centrémero se encuentra en uno de los extremos de la cro-

mitida; acrocéntrico cuando el centrdémero se encuentra situado de--
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de tal manera que divide a los brazos del cromosoma en uno muy pe-—-—
queilo y uno mayor; submetacéntrico cuando los brazos tambiér son- -
diferentes; metacéntrico, cuando el centrdmero se halla situado en-

el centro, teniendo el cromosoma brazos iguales.

El final-de la anafase se distingue cuando los cromosomas se han-~ =
aproximado a los polos, aungue no llegan completamente a éstos. En-
este momento se inicia la telofase, fase final de la mitosis. En- -
esta fase, los cromosomas empiezan a difundirse o desenrrollarse- -
formando masas de cromatina mientras que segmentos discontinuos de-
membrana nuclear empiezan a unirse hasta rodear las masas de croma-
tina, qguedando con ello completamente separadas del citoplasma. En-
esta misma fase, del organizador nucleolar va reorganizdndose el- -
nucleolo. Al mismo tiempo que se desenrrollan los cromosomas y se€--
forma la membrana nuclear, ocurre otro proceso denominado citogqui-~

nesis, gue incluye la segmentacidn y la separacidn del citoplasma.

Durante la anafase se empieza a formar un conglomerado de protei--—-
nas denominado fragmoplasma que se encuentra en la periferia de la-
célula. Las fibras del huso desapareceﬁ, guedando cierta cantidad--
de ellas en el ecuador; ademids, se observan vesiculas aparentemen--
te derivadas del Complejo de Golgi que se colocan alrededor de los-
microtbulos, como también masas de material denso que se colocan--
cerca de los mismos. El fragmoplasma va creciendo debido a la adi--
cién de microtibulos y vesiculas, hasta extenderse a través del- -

-

plano ecuatorial. Las vesiculas aumentan de tamafio y se fusicnan- -
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hasta que las células hijas quedan separadas por membranas plasmi--
ticas continuas. Mientras el fragmoplasto se transforma en la pla--
ca celular, la fusidén de las vesiculas lleva consigo la formacidn—
de la pared celular primaria. MAs tarde otras microfibrillas de cex

lulosa se condensan en la pared exterior de las células hijas.

Existen unas conexiones citoplésmicas finas denominadas plasmodes—-
matas, gue atraviesan la placa celular y comunican a las células-'-~

hijas adyvacentes (14).

Despuds de la divisidn, las dos células hijas pueden tomar caminos=-
diferentes: cualquiera de ellas puede entrar nuevamente al estado--
Gy del ciclo celular para después.vo;ver a dividirse: la otra célu-
la hija puede salirse del ciclo celular para ya no dividirse y en--
tonces pasar a una fase estacionaria G, donde posteriormente pue--

de iniciarse la diferenciacién.

2,2.2 Diferenciacién.

Hess (24) menciona que la célula madre siempre estd polarizada de ~
cuerdo a su posicién y que los dos polos que posee son diferenteg~-
uno del otro. Ademds, durante la divisién surge un obsticulo per~ -
pendicular al eje de polaridad, de tal manera que las células hi-<.=-
jas seran diferentes con respecto a las estructuras y sustancias- -

distribuidas a lo largo del eje de polaridad, mas no en cuanto a-~ -

los factores hereditarios. De esta manera, al ser materialmente di-
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ferentes las células hijas, puede entenderse también como un proce-
so metabdlico diferente gue se puede iniciar o inhibir en cada cé--
lula por diferentes mecanismos regquladores, incluyendo la amctivis.-
dad genética. Estas condiciones especificas difieren dentro de ca—
da célula en grado tal gue una puede entrar nuevamente al ciclo mi-

tético mientras que la otra inicia la diferenciacidn.

La diferenciacién puede definirse como el proceso de cambios pro- -
gresivos variados de células en el curso de desarrollo de un indi-
viduo. De Robertis (14} también menciona gue la especializacidn~ -
progresiva en estructura y funcidn constituye, en sentido restrin--
gido, diferenciacidn celular; ademds que es un proceso por el cual-

surgen diferencias estables entre las células de un individuo.

Se ha hablado sobre el hecho de gque cada célula actda en forma in--
dependiente en cuanﬁo a la fase siguiente a la divisidn celular de-~
acuerdo al material que exista dentro de ellas} sin embargo, no se-
conoce la importancia real de los mensajes entre células y la res--

puesta celular a estos (95).
2.2.3 Meiosis.

Otro cambio que puede tener lugar durante la divisién celular (mi=—
tosis) aparte de la diferenciacidn, es la meiosis. La meiosis (Gr .-
meioun, disminuir) es la base de la recombinacién genética y de la=-
divisién reduccional de los cromosomas; y en log vegetales es el- -

g conducto que lleva a la formacién de los gametos.
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La meiosis se lleva a cabo en ciertos tejidos especializados para--
el propdsito de reproduccidn en una planta madura. La importancia--
de la divisidén reduccional de los cromosomas y la formacidn de los-
gametos en el proceso de meiosis ¢s debida a que en la reproduccién
sexual, por el proceso de fertilizacidn, se fusionan los gametos- -
(uno femenino y otro masculino) para formar el cigoto, célula ini--

ciadora de un nuevo individuo.

Si los gametos contuvieran el mismo nimero de cromosomas gue cual--
guier otra célula de la planta, a travéds de la fetilizacidén se du--
plicarfa-el nimero de cromosomas en cada generacidén. Esto se evita-

por medio de la meiosis.

En el proceso de divisidn por mitosis, cada replicacién del matex~ -
rial genético va seguida por una divisidén del nficlec; mientras que-
en la meiosis, cada replicacidn va sequida de dos divisiones del- -
ntcleo, de las gue resultan gametos con la mitad del nGmero somdti-

co de cromosomas.

Las células destinadas a entrar en meiosis siquen normalmente lag-—
fases G; y S del ciclo celular. En experimentos realizados, se ha--
comprobado que los primeros cambios irreversibles gue conducen a- —
las células a meiosis ocurren al inicio del periodo G2 (55). Se- =
desconoce..la naturaleza de este cambio, pero es probable gue se de-

ba a la actividad de uno o dos genes que controlan el ciclo de di—

) 2 2 . )
visién, pues se sabe gue muchos aspectos del proceso meiotico se- -
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encuentran bajo control genético y pueden ser modificados por muta-

cibén (55).

La interfase premeidtica y la interfase premitStica tienen minimas-
diferencias entre si. Se ha demostrado que la replicacidn del mate-
rial genético durante la interfase premeidtica puede extenderse a -
través de periodos de tiempo mayores que en la inter fase mitdtica--
(47) . Asimismo, la meiosis tiene una duracidn de tiempo mayor que -

la mitosis dentro de la misma especie.

La meiosisg, como se menciona arriba, es el proceso por el cual los-
cromosomas son separados en células sexuales y su nilmero se reduce-
de la condicidn diploide a la haploide. Este proceso se lleva a ca-
bo por medio de dos divisiones nucleares sucesivas que a continua~--

cidn se describen.

Divisién meidtica I.

La profase I en meiosis es larga y, a pesar de ser un proceso con--
tinuo, se divide en cinco estadios: leptonema o leptoteno; zigone--
ma o zigoteno; paquinema o paguiteno; diplonema o diploteno, y;- -~

diacinesis.

Durante el leptonema (Gr. leptos, delgado: nema, hebra) se obser- -

rd 4
van en el nlicleo los cromosomas {gue se encuentran en nlmero di- -

ploide) como hebras delgadas y extendidas; ademds, los cromosomas-——

presentan una serie de constricciones a lo largo de las cromdtidas-~
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denominadas cromdmeros. Se cree gue estas constricciones represen--
tan condensaciones de material nucleoprotéico, o bién, que son re—
giones probablemente formadas por diferencias en el grado de con=-+

densacidn de las fibras de la cromatina.

En el leptonema, el cromosoma estd constitufdo por dos cromitidas—-
denominadas en ocasiones leptonemas, que durante dicho estadio no--
son visibles y aparecen como una sola unidad. Mientras transcurre--
el leptonema, 1los cromosomas se van condensando y acortando. En al-
gunas plantas se ha observado que los cromosomas se agrupan a un- -

lado del ndcleo formando una masa irregular llamada nudo sinecéti--

co (sinicesis, reduccién) (21, 47).

El zigoteno (Gr. zygqon, juntar) se inicia al comenzar el aparea- -
miento entre los cromosomas homSlogos Yy mas exactamente entre pun-
tos individuales correspondientes de cada homSlogo (23). Este pro--
ceso es llamado sinapsis y puede iniciarse en cualquier parte de- =~
la longitud de los cromosomas, o bién ocurrir en varios lugares si-
multineamente. La sinapsis es muy exacta y especifica, llevandose--
a cabo punto a punto y cromémero a cromémero en cada homblogo. Los-
homélogos no se fusionan durante el apareamiento, permanecen sepa--
rados por un espacio de 0,15 a 0,2 micras; este espacio aparece- -
ocupado por el llamado complejo sinaptinémico o complejo axial (14,
55). Morfolégicamgnte, el complejo estd formado por tres elementos-

paralelos separados por espacios con menor densidad, todos con con-
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diciones semejantes dentro de la especie. Los elementos laterales-
estin formados por grénulos o fibras. Se encuentran rodeados por- -
cromatina que puede estar agregada formando masas irregulares y- -
densas o en forma difusa sin ninguna separacidn. A lo largo de la--
zona media del espacio central se encuentra el elemento central,- -
separado de los elementos laterales por la misma distancia. En to--
das las plantas, el elemento central parece estar formado por una--
regién de fibras delgadas originadas de los elementos laterales- -

(14) .

Existen ademis una fibras muy delgadas que cruzan el espacio cen- =
tral que se conectan con los elementos laterales. Estas fibras- -
transversales estdn situadas en Angulo mids o menos recto con res- -

pecto al elemento central y a los elementos laterales (55).

En muchas plantas el complejo sinaptinémico termina en la me brana-
interna de la envoltura nuclear; asimismo, los cromosomas aparea- -

dos realizan uniones terminales con la membrana nuclear.

En experimentos realizados por Sheridan y Bernettg; se ha logrado--
determinar la presencia de una proteina, posiblemente de tipo bAsi-
co similar a la histona, como contituyente del complejo sinaptiné--
mico. Esto sugiere que el complejo estd formado por un "armazdn"- -

de protefna a través del cual ge extienden fibras originadas en la-

9 Confrontar (55).
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cromatina circundante.

El paquitene (Gr. pachus, grueso) se inicia al completarse el apa--
reamiento. Este estadio puede durar dias, semanas o incluso afios, ——
en comparacidn con el zigotene y el leptotene que normalmente du- -

ran horas (55).

Durante el paquitene continGa el apareamiento de los cromosomas,- =~
8stos se van condensando progresivamente haciéndose mds cortos y- -
gruesos hasta gque, al finalizar el estadio, alcanzan de un cuarto--
a un sexto de la logitud que tenian en el leptonema, pero existen-—-

alin uniones terminales con la membrana nuclear.

Los cromosomas en paguitene son denominados tétradas o bivalentes .-
Bivalente aqui significa que los homdélogos estdn unidos en pares- -
para dar lugar a la configuracidén del paquitene. Debido a que cada-
homélogo es doble por la replicacidn premeidtica, se encuentran un—
total de cuatro cromitidas, la tétrada, en los cromosomas homSlo- -
gos apareados. Las cromdtidas de cada homSlogo se denominan cromi--

tidas hermanas.

A pesar de que no se puede ver la subdivisién entre las cromitidass
las evidencias experimentales demuestran que las cromdtidas de los-
cromosomas homSlogos intercambian gsegmentos a través de un mecanis-
mo denominado entrecruzamiento (crossing-over), o también recombi--

nacidén.
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El entrecruzamiento es un intercambio reciproco de segmentos exac—-

tamente correspondientes entre dos cromdtidas homdlogas (91).

En los eucariotes el entrecruzamiento tiene las siguientes caracte-

risticas (91):

a) Los cromosomas dificilmente se unen en el transcurso de la con--
traccidn y duplicado, a pesar de su relativa estrechez en el nd- -

cleo.

b} El entrecruzamiento es un evento poco frecuente en cualquier-

parte de cromosomas, También estd distribuido de manera muy desi-

gual a lo largo del mismo. Las regiones heterocromidticas dificil-

mente efectiian el entrecruzamiento.

¢} Cuando ocurren dos o mds entrecruzamientos en un cromosoma, Su--
posicién relativa no es al azar; un cruzamiento en una regién de- -

un cromosoma impide gue ocurra una segunda en sus alrededores.

Durante este proceso posiblemente se lleve a cabo {(por evidencias--
genéticas) un resquebrajamiento de filamentos, una formacidn hete--
10 . . . . :
roduplea , un rompimiento y resintesis de ADN en distancias mayo--

res de 2 000 nucledtidos. El entrecruzamiento se inicia con una- -

10 Formacidn heteroduplea, es la gue resulta en el apareamiento de-

fibras complementarias de los diferentes cromosomas, si las se-=

cuencias respectivas de ADN en éstos son heterocigotas en el si-
tio del entrecruzamiento.
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ruptura de ADN, supuestamente en una sola fibra, como condicién- -
para mantener intacta la otra; ademis, para que sirva de modelo pa-
ra restaurar dicho rompimiento, conservandose asi la integridad de-
los cromosomas. Aparentemente, el resquebrajamiento del ADN ocu-~ -
rre en paquitene después de gue los cromosomas se han apareado,- -
aungue puede haber traslape entre el apareamiento y la ruptura. La-
enzima que realiza tal rompimiento en el ADN es probablemente una--
endonucleasa (sin embargo puede ser también una exonucleasa). El~ -
nlimero de cuarteaduras en formacién supera al nimero de cuarteadu—
ras utilizadas en el entrecruzamiento. El reparo de estas cuartea—
duras tiene dos soluciones; una que lleva a los entrecruzamientog—-—
Yy otra a la restauracién a la forma original (realineamiento). Al—
gunas evidencias indican gue muchas de las proteinas requeridas~ -
para reparar el ADN dafiado también estdn ianvolucradas en la recom——
binacién. Tales enzimas son ADN polimerasa, ADN ligasa y cinasa po-
linucledtida; ademis, han sido identificadas dos proteinas impor- -
tantes en este proceso: una gue deédobla el ADN a fibrillas sim- -
ples, denominada "proteina U", y otra que facilita el realineamien-

to, denominada “"proteina R" (91).

11

Moses menciona que existe una gran relacifn entre el complejo si-

naptinémico, el apareamiento vy la recombinacidn. Se supone tal re- -

11 Confrontar (55).
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lacidn por el hecho de gque el complejo sinaptinémico se sitda en- -
tre los homélogos apareados, y donde se considera se lleva a cabo--
el entrecruzamiento. El complejo sinaptinémico se forma desde el- -
inicio del apareamiento hasta la terminacién de éste, lo gue indi--

ca una relacidén Intima entre el apareamiento y la recombinacidn.

Varios investigadores han probado estas relaciones en diferentes- -
especies, demostrando que si hay formacidn de complejo sinaptinémi-

co y apareamiento, es posible entonces que haya recombinacién.

El siguiente estadfo, diploteno, se inicia cuando los cromosomas- -
homélogos se empiezan a separar como si hubiera una repulsién en= -
tre éstos. Al mismo tiempo se hacen visibles las cromitidas de la--

tétrada y va desapareciendo el complejo sinaptinémico.

La separacidn de los cromosomas no es completa, éstos permanecen= -
unidos por uno o m&s puntos a lo largo del cromosoma. El lugar don-
de los:/ cromosomas permanecen unidos se denomina gquiasma (Gr. chiag-
ma, cruz), gue representa regiones donde dos de las cromdtidas se-
cruzan entre si, es decir, las regiones de entrecruzamiento entre--
homélogos realizade en el paguitene. El nimero y posicién de los- -
quiasmas es variable en los diferentes organismos, pero generalmen-

te hay cuando menos un quiasma por tétrada (91).

En el diploteno, los cromosomas de la mayoria de las especies se- -

desenrrollan, dando en algunos organismos la apariencia de un nid- -
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cleo interfdsico. Al final del diploteno, los cromosomas que se de-

senrxollaron vuelven a su estado espiralado.

En la diacinesis (Gr. dia, a través; ginesis, movimiento), los cro-
mosomas alcanzan la mdxima contraccidn de la fase y se distribuyen-

homogéneamente en el ndcleo.

Durante la diacinesis, los quiasmas se desplazan hacia los extre- =-
mos de las cromdtidas en un procesgc denominado terminalizacidén, Es-
te proceso continda hasta gue la mayorfia de los cromosomas se man--

tienen unidos Gnicamente por los extremos. Desaparecé el nucleolo.

En prometafase I desaparece la membrana nuclear. Se forma el huso—
acromitico y los cromosomas se dirigen al ecuador del huso. Estos--

se ven mds cortos y gruesos.

La metafase I se inicia cuando los bivalentes se encuentran en el--
ecuador del huso con los centrdmeros orientados hacia los polos y--
los extremos del cromosoma en el ecuador (13). Los cromosomas se- -
encuentran unidos a microtdbulos del huso por los centrdmeros, y- -
se observa que cada homdlogo consta de dos centrémeros, por lo que-
en la tétrada existen cuatro centrdmeros:; gin embargo, las cromiti-
dag de cada homb6logo se comportan como una unidad funcional. Si el-
cromosoma es largo, presenta una serie de aperturas anulares entre-
los guiasmas, en planos perpendicularmente alternados; si los cro—

mosomas son cortos, tienen una sola apertura anular (14).
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Algunos autores mencionan gue existe dnicamente un centrdmero para-
las dos cromdtidas hermanas, aunque éste puede encontrarse estruc—-—
turalmente separado. Hay también quienes mencionan gue las plantas-

superiores no forman huso acromitico.
. :

En laapnafaseI, los cromosomas homSlogos se separan dirigiéndose-~ -
hacia los polos respectivos, y con ello desaparecen los guiasmas—~ -

terminales gque ain persistian.

Al llegar los cromosomas a sus respectivos polos se inicia la telo-
fase I. En cuanto a cromosomas, cada grupo contiene un nimero ha- -
ploide de éstos, pero debido a que cada cromosoma presenta dos cro-
mdtidas, la cantidad de ADN presente en cada polo corresponde a la-

cantidad diploide de una cé&lula,

Durante la telofase I, en la mayoria de 1los organismos se forma- -
una membrana nuclear transitoria alrededor de los cromosomas. Los--
cromosomas pueden entrar a un estado interfdsico (sin duplicacidn)-
denominado intercinesis, gue es raro en las plantas, o bién, conti-
nuar la segunda divisidén meidtica. Es posible también que no haya--
telofase y que en consecuencia las células pasen de la anafase I~ -

a la profase II y/o hasta la metafase II (13, 55).
Divisidn meidtica II.

En la profase II, los cromosomas aparecen formados por las cromédbi-

das hermanas unidas por medio del centrbmero. Los brazos del cromo-
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soma se encuentran separados y dan al cromosoma forma de cruz, en—
comparacidn con la profase mitdtica en donde los brazos se encuen-—-
tran paralelos (13). En caso de que se haya formado membrana nu- =
clear, desaparece en la prometafase II. Asimismo, se forman dos hu-
sos acromdticos en las 4reas correspondientes a los polos de la te-

lofase I (55).

Durante la metafase II, la disposién de lds cromosomas es similar-—-
a la gue ocurre duraﬁte la matafase mitética. Los cromosomas que- -
dan unidos a las fibras del huso correspondiente. Se inicia la ana-
fase II cuando las dos cromd&tidas de cada cromosoma se separan e- -
inician el movimiento hacia los polos del huso. Al finalizar la- =~

anafase, cada polo contiene un nimero haploide de cromosomas,

En la telofase II se forman las membranas nucleares alrededor de-.-

cada grupo de cromosomas y éstos se desenrrollan.

En la mayoria de las plantas superiores se forman paredes celula= -
res para dividir los productos de la meiosis. Mids adelante, debido-
al proceso denominado gametogénesis, las c¢élulas haploides se desa-

rrollan para formar los gametos funcionales.

12

De acuerdo con Edmund B. Wilson*“, quién clasificé a los organis~ -

mos que se reproducen sexualmente en tres tipos segin el lugar que-

12 Confrontar (14, §5).
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ocupa la meiosis en su ciclo de vida, las plantas superiores y al--
gunas inferiores tienen un tipo de meiosis intermedia o esporogé- -

nea, en donde hay una alternancia de generaciones haploides y di-

ploides, v la meiosis se lleva a cabo entre la fecundacidn y la-

produccidén de gametos. Por medio de la fecundacién se produce la-~ -
genéracién diploide que crece por mitosis, formando la generacidn--
esporofita13 de la planta. En cierto momento ocurre la meiosis qﬁe—
da lugar a esporas que sén haploides y gue al germinar constituyen-
la generacién gametofita haploide. Mas tarde, la generacidn haploi-
de madura produciendo gametos por diferenciacién de células a tra--
vés de mitosis normales. Al unirse dos gametos, se repite la gene--

racidn esporofita diploide.

En angiospermas y gimnospermas el gametofito estd limitado a una- -
planta microscdpica pardsita del esporofito y que vive muy poco-' .~

tiempo.
2.3 Reproduccién celular.

La propagacidn o multiplicacidn de las especies vegetales se lleva-

a cabo por medio de dos tipos de reproducciédn: la reproduccidn se--

13 En plantas superiores , la planta misma es el esporofito y los~—
gametofitos son rudimentarios, teniendo una intervencidn breve--
pero importante en el ciclo reproductivo. El grano de pdlen y- -~
su desarrollo posterior en un tubo polinico representan la gene-
racidén gametofitica masculina.
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xual, ligada a la meiosis, y la reproduccidén asexual, ligada a- - -

mitosis.

En la reproduccién sexual intervienen células en las cuales el ni-~
mero de cromosomas se ha reducido a la mitad (haploidia) por meio--
sis, y constituyen el gameto femenino y el gameto masculino. Es ne-
cesaria la fusidén de dos gametos de sexo opuesto, por medio de la--

fertilizacidn, para el desarrollo de un nuevo organismo.

En la reproduccidn asexual un nuevo organismo se desarrolla a par--
tir de ciertas partes de la planta (dependiendo de la especie), de=
tal manera que el individuo que se desarrclla a partir de cierta- -
parte de la planta, posee un complemento cromosémico idéntico al- -

del progenitor.

Cualquiera que sea el tipo de reproduccidn, la funcidn de ella es-
preservar un genotipo especifico o una combinacién de genotipos- -
gue reproduzcan un tipo especifico de planta. Sin embargo, no hay--
gue olvidar la influencia del medio ambiente que en interaccién con
el genotipo dard undeterminado fenotipo, mismo que puede diferir- -

grandemente del genotipo presente.
2.3.1 Reproduccidn sexual.

La reproduccién sexual abarca la formacién Y unién de células se~ -

xuales masculinas y femeninas, la formacifén de gemillas y la crea-

cidn de individuos con nuevos genotipos (10, 22).
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En la mayoria de las plantas espermatofitas que se reproducen se- -
xualmente, la formacidn de los gametos se lleva a cabo en los orga-
nos femeninos y masculinos, La meiosis ocurre en estos Srganos ori-
ginando en los dérganos masculinos (microsporangios) microsporas, y-
en los érganos femeninos (megasporidngios) megasporas. Las microspo-
ras se convierten en gametofitos masculinos (granos de pdlen} y- -

las megasporas en gametofitos femeninos (sacos embrionarios).

Los procesos principales de la meiosis por lo general son los mis--
mos en los microspordngios y megaspordngios de las espermatofitas,-
pero los resultados celulares son diferentes. En la microsporogéne~
sis se forman cuatro células haploides denominadas microsporas, ca-
da una de las cuales da lugar a un gametofito masculino o grano de-
pdlen. Durante la megasporogénesis se forman cuatro megasporas ha--
pleides, de las cuales tres degeneran y lGnicamente una se convier--

te en el gametofito femenino o saco embrionario.

La produccidn de gametos en las angiospermas tiene lugar en el com-
plejo de 6rganos que constituye la flor. Una flor tipica completa--
posee todas las partes florales: sépalos, que forman el cdliz; pé--
talos, que constituyen la corola; estambres con antera terminal,- -
que forman la estructura masculina, y; pistilo, con su rudimento- -~

seminal encerrado, que constituye el drgano reproductor femenino.

Las anteras se forman generalmente de cuatro microspordngiog o sa--
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cos polfinicos dispuestos en pares en los 1ldbulos de la antera que--

mds tarde forman los microsporocitos, y estos, por medio de meio-

sis y citosinesis, originan cuatro células haploides denominadas-

microsporas. La microspora se divide mit6ticamente y resulta una-

célula con dos nilcleos haploides. Uno de los nicleos denominado-

nQcleo vegetativo entra en reposo, pero mds adelante regula el cre-
cimiento del tubo polfnico. El otro nidcleo, denominadc ndcleo gene-
rativo, se divide nuevamente por mitosis después de la germinacién~
del granco de pélen; Estos nicleos representan los gametos masculi--
nos. E1 grano de pSlen al madurar desarrolla una cubierta dura e- -
impermeable y al ‘liberarse de la antera conformada por dos células-
(gque en realidad representan una planta microscdpica). Las dos cé—
lulas permanecen inactivas hasta gue el grano de pSlen se pone en--
contacto con el estigma de la flor (10). A} germinar el grano de- =
pblen se reinicia el crecimiento del gametofito masculino en el es-
tigma de la flor. La cubierta del granc se pSlen es atravesada por-
el tubo polinico penetrando éste en los tejidos del estigma hasta--
llegar al micrépilo del ovario. A medida que penetra el tubo poli-——

nico, el nicleo generativo se divide.

En el érgano femenino, el rudimento seminal u ovario se encuentra--
formado por el niicelo, considerado como el megasporangio. E1 ndce--
lo se encuentra rodeado por uno o dos tegumentos y estd unido a la-

placenta por el funfculo. BEn el extremo libre los tegumentos dejan-

una pequeila abertura denominada micrépilo. La regién donde los te—
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gumentos se fusionan con el funiculo se denomina calaza.

Del nicelo del ovario unas células se desarrollaﬁ mucho mds que-~ -~
otras derividndose de ellas los Svulos o megasporocitos. En determi-
nado momento el megasporocito se divide meidticamente dando lugar--
a cuatro células denominadas megasporas. De las cuatro megasporas--
tres se desintegran y sélo.una es funcional, la que generalmente~ -

estd mds alejada del micrdpilo.

La megaspora funcional haploide se divide mitéticamente originando-
una célula con dos nﬁcleos, representando la formacién del saco em~
brionario {(gametofito femenino). La célula binucleada crece a medi-
da que se van desintegrando las tres megasporas no funcionales. Ca-
da nidcleo se mueve hacia un polo del saco embrionario; ahf, los ni-
cleos se dividen nuevamente por mitosis formdndose cuatro nicleos-—
que otra vez se dividen quedando en total ocho ndcleos haploideg-—- =
dentro del saco embrionario. Tres de los cuatro nilcleos que se en--
cuentran en el polo opuesto al micrdpilo se diferencian en células,
llamandoseles antipodas, que en la mayoria de las plantas degene- -
ran sin intervenir activamente en la fecundacién o desarrollo em- -
brionario (55). Tres de los nificleos gue se encuentran en el extre--
mo inmediato al micrdpilo se diferencian en células para formar el-
aparato ovocelular, que consiste de la ovocélula o g&hetofito feme—
nino y las sinérgidas. Las sinérgidas durante la fecundacidn, son—

las primeras células del gametofito que reciben al tubo polinico y-



también intervienen en el transporte de nutrientes hasta el em- -
bridén en desarrollo. Los dos niicleos restantes, llamados nlclevs- -
polares, migran a la regidn central del saco embrionario donde pue—

den permanecer separados hasta la llegada de los gametos mascu.i- —

I

nos o pueden fusionarse antes de la fertilizacidn para formar un-

nicleo secundario diploide,

La polinizacidn implica la transferencia de los granos de pdlen-~
desde la antera abierta del estambre al estigma receptivo. £l es- -
tigma segrega un exudado azucarado, lo gque induce la emergencia del
tubo polinico a través de uno de los poros del grano de pdlen, aun-
gue el tubo contiene una cantidad suficiente de nutrientes almace--
nados que permiten su propio crecimiento. E1 tubo penetra por el- -
estigma Hasta llegar al ovario ya con el nucleo generativo dividi--
do. E1 tubo polinico penetra al saco embrionario generalmente a- =~

través del micrdpilo (porogamia). Al llegar al saco embrionario- -

atraviesa una sinérgida en degeneracidn (10) y deposita los game--

tos masculinos y el niicleo vegetativo en esta célula. Las gametos

masculinos, por un mecanismo desconocido, entran a la ovocélula y-—-

a la célula central del saco embrionario (1C).

Segiin Wolf (55), el tubo polinico penetra en el gametofito femeni--~
no por el punto de unidén de las dos sinérgidas y después penetra- -

en una de ellas liberando dentro de la penetrada los gametos mascu-

linos. Al mismo tiempo el niicleo de esta sinérgidadegenera v desa--
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parece. Después, los ndcleos espermiticos se alargan o espiralizan-

y penetran m&s en el saco embrionario.

En la fertilizacidén uno de los gametos masculinos se fusiona con- -
la ovocélula (singamia)14 para formar el cigoto diploide del que- -
se origina el embridn por mitosis. El otro gameto masculino se fu--
siona con los nicleos polares (o ndcleo secundario), proceso cono--
cido como doble fertilizacidn, para formar el nlcleo endospérmico--
triploide. El esporofito embrionario con el endospermo y las envol-

turas derivadas del esporofito materno constituyen finalmente la~ =~

semilla.
2.3.2 Reproduccién asexual. B

La reproduccifn asexual es posible de realizarse debido a que cada-
célula de la planta posee el material genético necesario para el- -
crecimiento y desarrollo de un nuevo individuo. Por medio de la mi-
tosis, que ocurre durante el creéimiento y regeneracién de tejidos,
los cromosomas se duplican y dividen en partes idénticas y cada~ =~
una de ellas pasa a una célula hija; as{, las células resultantes -
de mitosis poseen el mismo genomio, de tal manera que sus cualida--

das hereditarias son las mismas.

La mitosis tiene lugar en 4reas especificas de la planta para pro—

ducir crecimiento, ellas son: el 4pice de los tallos, el dpice de-~

14 Singamia. Unifn de gametos en la fertilizacién o fecundacién.
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raices, el cambium y las zonas intercalares. Para regenerar teji- -
dos, la mitoﬁis ocurre cuando debido a una herida hay prolifera- -
cidn de células y se forma un callo en la parte herida. Ademis;- -
también ocurre mitosis en puntos de crecimiento nuevos gque inician-

una estructura vegetativa como rafz, tallo, hojas.

Debido a que la mitosis es el proceso bisico del crecimiento vege--
tativo normal, de la regeneracién y cicatrizacién de heridas, es- =
posible la reproduccién por medio de estacas, injerto, acodo, sepa-
'racién y divisidén, Estos tipos de propagacién son importantes pore-

que permiten la multiplicacidn de una planta individual en tantas--
plantas separadas como exista material, de tal manera gue cada nue-

vo individuo pracedente de ella seri idéntico genéticamente.

Al grupo de individuos gue descienden de un mismo progenitor por~ -
reproduccidén asexual se le denomina clon. Todos los individuos de—
un clon llevan genotipos idénticos, a menos que ocurra una varia~ -

cién debido a mutaciones (3, 13).

Hay ciertas especies en las que se forman embriones sin que haya- =
fertilizacién, y que ademds son capaces de originar un nuevo indi—
viduo. Este fendmeno es conocido como apomixis. A las plantas ori-—
ginadas por este medio se les llama apomicticas. Este tipo de re- -
produccidn™también es asexual, pues no interviene en ella células——

sexuales, Aquellas plantas gque Unicamente reproducen embriones— -

apomicticos se les conoce como apomicticag obligadas, y aquelias- -
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que producen tanto embriones apomicticos como sexuales se les de- -

signa como apomicticas facultativas.

Existen varios tipos de apomixis, los mds comunes son la apomixis—
recurrente y la embrionfa adventicia. En la apomixis recurrente el-
saco embrionario se desarrolla de la célula madre del huevo (o de--
alguna célula adyacente, desintegrdndose la cé&lula madre del hue- =
vo), pero no ocurre meiosis completa, de tai manera gue el huevo- ~
tiene un nimero diploide de cromosomas desarrollindose el embridn-—-—

del nicleo sin fertilizar.

En la embrionia adventicia, también conocida como embrionia nuce~—-
lar, el embridn surge de una célula o grupo de células del nidcelo--
o0 de los tegumentos, Se diferencia de la apomixis recurrente en- -~

que el embrién se desarrolla fuera del saco embrionario y en que- -

ademis se puede desarrollar un embridn sexual a la vez (22).

Existe otro tipo de apomixis denominada apomixis no recurrente, en-
donde el embridn se desarrolla del huevo sin fertilizar, siendo- -~

por tanto haploide.
2.4 Variacién.

Los procegos nucleares y celulares tales como la mitosis, la meio—
sis, el comportamiento cromosgémico y el ciclo celular en sf, son- -

fenfmenos que estin determinados por genes, de tal manera que cual-

quier cambio en ellos interfiere con los procesos normales hacién-—
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dolos wvariar . Asimismo, cualquier cambio en el material genético- -
determinard alteraciones en las funciones y/o caracteristicas de-~ -

los individuos gue surgan de las células que los presenten.

Engeneral, todos los fendmenos gque originen cambios en las caracte-
risticas genotipicas y/o fenotipicas de los organismos, forman paz-

te de la variacién.
2.4.1 Origen e importancia de la Variacién,

La teoria de la evolucidén postulada por Darwin en 1858, se basa= =
fundamentalmente en dos fendmenos: la Variacién y la Seleccidn Na--

tural. Dentro de ella son consideradps.los siguientes puntos:

a) El mundo viviente es un proceso de cambio continuo y no estidti--
co, éste cambio es un proceso gradual y constante, no a través de--

cambios repentinos;

b) El mecanismo de cambio se verifica por medio de la Seleccidn Na=
tural, donde los individuos con mejores caracteristicas de adapta—-—

cién sobreviven y dejan mayor descendencia:

¢) La existencia de la herencia, o sea, aquellos caracteres gue se-

transmiten de generacidn en generacidn.

A partir de esta teoria, se supuso que la vida se inicid o pudo- -

originarse de moléculas que bajo condiciones favorables del ambien-

te pudieron reproducirse a si mismas, y que mis adelante dichas mo-
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léculas tuvierén cambios en su constitucidn guimico-estructural- -
creando nuevas formas, algunas capaces de seguir reproduciéndose .-
A estos cambios se les denomind Mutaciones, que al dar lugar a- -
nuevas formas hicieron surgir variaciones. De este hecho se dedu--
jo gue el origen de la variacién es la mutacidn (3). Por consi- -
guiente, la variacién es el medio por el cual los organismos evo--—

lucionan, ademiAs de gQue, para la evolucidn, la variacién ha sido--

el vehiculo por el cual se ha explicado la diferenciacidén de los--

organismos .

Desde la antiguedad, la variacién ha permitido seleccionar carac--
teres favorables en los organismos permitiendo asi el mejoramien=-
to de vegetales y ‘animales:; en vegetales, se trata de eliminar- -
hasta donde sea posible la tendencia a variar al crear lineas pu--
. ras por autofecundacidn; sin embargo, al obtener una linea unifor-

' me, en determinado momento estd empieza a variarpor mutaciones.

2.4.1.1 Tipos -y causas de variacidn.

. Se pueden encontrar dos tipos de variaciones dentro de los organis-

i mos: variaciones continuas y variaciones discontinuas. Las varia---

‘ciones continuas, también conocidas como fluctuaciones, se mani= -

fiestan por pequefias diferencias de tipo cuantitativo gue afectan a

ttodos los 6rganos v caracteres de los individuos. Son variables en-

tintensidad v sentido para cada Srgano y para cada caracter ori- --
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ginando un fenotipo particular para cada individuo.

las variaciones discontinuas, también llamadas anormales o indefi-—
nidas, son cambios morfoldgicos o funcionales que surgen repentina-
mente en uno o varios individuos aislados de una misma generacién-
o descendencia. En ocasioﬁes se muestran con grandes cambios cuan-——
titativos pero es mds comln que aparegcan como nuevos caracteres- -
cualitativos que hacen gque los individuos con tales caracter{sti- -

cas se diferencien en gran medida del resto de los individuos.
3

De acuerdo con De la Loma (13), las variaciones pueden ser debidas-
a las siguientes causas: a) Influencia del medio ambiente; b) Re- =

combinacidn de factores hereditarios; c) Mutaciones.
a) Variaciones debidas al medio ambiente.

Las variaciones debidas al medio ambiente también son conocidas co~
mo variaciones ecolégicas o modificaciones. Se encuentran dentrb- -
del tipo de variaciones continuas o fluctuaciones, determinando en-
los organismos diferéncias_de tipo cuantitativo y en ocasiones cua-
iitativo. Las diferencias que muestran los individuos son debidasg~--
a la accién desigual que tiene sobre cada uno de ellos los facté- -

res que conforman el medio ambiente.

Dentro de los principales factores del medio ambiente gue influyen~-

en las modificaciones ya sea en forma, estructura o desarrollo de—

un individuo, se citan la temperatura, la humedad, la luz y la ali-
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mentacidén. Cualquier cambio en alguno de estos factores, o bién,- -
la interaccidén entre ellos determinard el fenotipo de los indivi-~ -

duos de diferente manera en cada uno de ellos.

En cualquier tipo de reproduccidn, ya sea sexual o asexual, el ma--
terial genético determina un conjunto de caracteristicas, pero és-——
tas pueden presentarse con grandes modificaciones ériginando feno—
tipos diferentes a los esperados. Se dice entonces que el indivi- -
duo no hereda materialmente los caracteres (genotipo), sino la po—
tencialidad para desarrollarlos (13). Por este motivo, las diferen-
cias fenotipicas o variacidn fenotipica (Vp) tedricamente se divie-

de en variacidn genética (Vg) y variacién ambiental (Ve) (34).

Se le ha llamado norma o campo de reaccidn a todos los fenotipos- -
que potencialmente se expresen, considerando la relacidén con todas-
las situaciones del medio en-que el genotipo pueda sobrevivir (34,-

15).
b) Variaciones debidas a la recombinacidn de factores hereditarios.

Las variaciones de esta naturaleza son hereditarias y 1? mayor par-
te de ellas son causa de la reaparicién o recombinacidn de genes- -
que. no se habian manifestado anteriormente. Los factores heredita--
rios, también conocidos como mendelianos, que contribuyen a produ--
cir estas variaciones son: la segregacidén, la recombinacidn de ge—-

nes, el intercambio homélogo y la fusidn de gametos.
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Los factores hereditarios causan variaciones de gran intensidad en-
las descendencias, observdndose cambios bruscos bastante defimidos-
de caracter cualitativo de ciertos drganos y cambios cuantitativos.

Ocasionalmente aparecen como variaciones continuas.

Como factor de mejora de las especies es fundamental este tipo de -
variacidén, ya que la mayoria de los métodos utilizados para este--=
fin se basan casi exclusivamente en la estimulacidn de este tipo- -
de variaciones para seleccionar individuos que presenten caracte- -

risticas importantes para su explotacién.
¢) Variaciones debidas a mutaciones.

Las mutaciones son variaciones de tipo discontinuo gue se manifies~
tan en un individuo de cualquier poblacién generalmente por un gran
cambio de tipo cualitativo, y en ocasiones cuantitativo, en algin--

caracter, siendo este cambio bastante visible.

Las mutaciones son hereditarias y, segin:el tipo de mutacidn, ésta-
puede segregarse y aparecer dentro de los descendientes como un ca-
racter dominante o recesivo. Hay mutaciones gue inicamente se pue-—-

den mantener por medio de 1la reprodhpcién asexual.

La importancia de este tipo de variacidn se debe primeramente a-. v-
gue son el origen de la variacidn misma. En segundo término se se—

flala su papel de originadoras de nuevas especies yrrazas. Por Glti-

mo, es una gran fuente de variacifn que permite la seleccién de ca-
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racteres para el mejoramiento de las plantas.

No todas las mutaciones producen caracteres significativos, la ma--
yoria de ellas proveen caracteres perjudiciales y afn letales para-
los individuos que las presentan. Sin embargo, la seleccidén natu- -
ral eiimina a los individuos con caracteres gue no permiten la-

existencia de la especie.

2.4.1.2 Clasificacidn y origen de las alteraciones cromosémicas.

En general, lag alteraciones cromoéémicas son mutaciones. Las muta-
ciones implican cambios en la constitucién fisica o gquimica del ma-
terial genético alterando su estructura y ﬁuncién. Lasg unidadeg- -~
funcionales de genotipo gue pueden sufrir alteraciones son: Los pu~
clebtidos, los subgenes, los genes, los sistemas seriales de genes,

el cromosoma y el genoma total (96).

Una clasificacidn de las mutaciones de acuerdo al lugar donde se-~ -~
localizan, a la posibilidad de verlas en preparaciones citoldgicas~

Y a su efecto hereditario, es la siguiente (3):
A, Mutaciones genomiales.

i, Mutaciones cromosomales.

Las mutaciones genomiales generalmente pueden ser observadas en-

preparaciones citolégicas. Implican alteraciones en el movimiento--

ay/o distribucidn de los cromosomas, dando como resultado variacio--
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nes en el nimero de cromosomas, siendo estos cambios en el genomio-

completo o bién en cromosomas totales.

En las mutaciones cromosomales existe rompimiento en los cromoso-.-
mas, asi como tamhién sustitucidn de bases. Estas alteraciones con-
ducen a reacomodos estructurales en los cromosomas afectados. De- -
cualquier modo, mutaciones de este tipo pueden lograr ser repara- -

das.
2.4 .2 Mutaciones genomiales.

Las variaciones en el nimero de cromosomas dan lugar a dos tipos- -

de células o individuos diferentes (48).

a) EBuploides, cuyo complemento cromosémico es un miltiplo exacto--

del nimero haploide bdsico caracteristico de la especie.

b)Aneuploides, cuyo complemento cromosémico es un mdltiplo irregu--

lar del numero b&isico haploide.

Los individuos o células euploides contienen un nimero de cromoso--
mas mdltiplo del nimero haploide siendo el grado de multiplicidad—
diferente de dos, pudiendo constituir una serie euploide {el nimero
de cromosomas varia en progresién aritmética) . Individuos con estas
caracteristicas son llamados poliploides. Herkowitz (23) incluye—--

dentro de los poliploides a los diploides, cuando en los indivwi- w.-

. duos la haploidfia es la condicién normal de la especie.
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En los aneuploides el genomio difiere del normal por uno o mis- -
cromosomas que se encuentran de mids o de menos en las células (36,-

40, 48).
2.4.2.1 Euploidia.

Generalmentegn los organismos superiores es una condicidn normal- -
gue las células presenten dos juegos de cromosomas similares (di-~ -
ploidfa) . Aunque también existen especies en las cuales la condi- -

cién haploide es normal.

Dentro de los poliploides existen dos clases diferentes en cuanto--
a su origen y comportamientoi los alopoliploides y los autopoli~ =
ploides. En los autopoliploides los genomios que céntiene la célu--
la provienen de la misma especie, mientras que en los alopoliploi--
des lbs genomios provienen de diferentes especies. Dentro de estas-
dos clases de poliploides existen diversos tipos, de tal manera- -

gue pueden existir plantas autoalopoliploides.
Haploidfa.

En plantas superiores, como fué mencionado anteriormente, se produ-
cen dos generaciones, la generacidn gametofitica, donde es normal-—
la condicién haploide, vy la generacién esporofitica, generalmente—
diploide. Sin embargo, existen esporofitos haploides naturales ob--

servados en casi 100 especies de angiospermas (36).
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Los individuos haploides surgen durante la fertilizacidn cuando uno
de los gametos carece de nﬁcleo. inici&ndose de este modo el desa——
rrollo del haploide, fendmeno conocido como apomixis. Otro origen—-
de un haploide parece tener- su base en factores gue implican rela—-
ciones de superficie~volumen con y entre el nicleo y el citosoma. -
Estas relaciones cambian cuando células cuya condicidn normal eg- =

la diploidia son haploides (23).

Este tipo de mutantes son capaces de formar gametos, pero la divi--
sidn meidtica es muy irregular, no hay sinapsis entre cromosomas- -
debidc a la falta de homdlogos, pasando los cromosomas como uni- =
valentes (cromosoma no apareado) a la metafase provocando asf{ una--
distribucién al azar de ellos hacia los polos. Por esta razén di- -
chos haploides tienen una alta tasa de esterilidad (36, 40, 48). -
La probabilidad de gue un cromosoma pase hacia cualquiera de los--
dos polos es de 1/2, de tal manera que la probabilidad de obtener—
ﬁn gameto haploide (n) es de 1/2 n (40, 48). En algunas especies,-
entre las que se encuentran Hordeum gpontaneum, Oryza glaberxima y-
Secale vulgare, ocurre algin apareamiento cromosdmico que aparente-
mente es debido a un tipo de asociacidn no homdloga siendo dudosa-~

la formacidén de guiasmas (36).

Puede ocurrir, sin embargo, que haya duplicacién espontdnea de cro-
mosomas durante la embriogénesis o desarrollo del esporofito, pu- -

diendo ocurrir entonces produccidn de semillas (10).
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Existe otro tipo de haploides mutantes denominados polihaploiles .-

Los polihaploides se derivan de poliploides y contienen la mitad-

de cromosomas de su progenitor. Se observa durante la meiosis un- -
mayor apareamiento que en los haploides. En otros casos se ha ob- -
servado una asinapsis completa, tal es el caso de Capsicum, Dactyv- -
lis, Medicago, Solanum, Sorghum, etc., algunas de ellas han llega--
do a producir gametos fértiles (36, 40). Dentro de este tipo de= -
plantas, segin los diversos grados de homeologia entre los cromoso-
mas, habrid diferentes resultados y aln polihaploides del mismo pa--

rentesco pueden presentar variaciones (36).

Dentro de los polihaploides se encuentran los hibridos diploides, -

cruza de dos especies diploides con diferente genomio (41).

Las caracteristicas fenotipicas que presentan los haploides en re--
lacién a los diploides normales, son: un menor tamafio ; disminu- -
cidn de vigor (3, 10, 40, 41). La frecuencia con que se presentan--
dichas plantas es baja, de 1 en 1 000 a 1 en 50 000 individuos- -

(10).

Los haploides se utilizan para estudios de genética, citogenética—
y evolucién. En primer lugar, permiten la produccién de diploides—
por medio de diversos agentes, creando generaciones homocigéticas-—
para todos los genes, condicifn que requiere de varias generacio- -

para llegar a través de la endogamia . En segundo lugar, el estu-w
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dio de la meiosis en haploides provee de informacién acerca de la-
homologia existente dentro del juego de cromosomas, 1o cual permi--
te detectar alteraciones dentro del genomio, como duplicaciones,- -
proporcionando una via para el estudio evolutivo del genomio. Ade—
mds, -por medio de lds haploides se pueden estudiar los genes sin- -
el efecto de dominancia y las mutaciones pueden ser detectadas y- -

provocadas para su estudio (36, 48).
Autopoliploidia.

Los autopoliploides son células o individuos en los cuales se en- =
cuentran mis de dos genomios cﬁmpletos de una sola especie origi- -
nal (3). Este tipo de mutantes son encontrados en la naturaleza és-
pontineamente (aunque también se producen experimentalmente). De- -
acuerdo al grado de ploidia que ellos presenten es el nombre gue-;-
se les asigna, asi, células con 3n, 4n, etc., seridn respectivamen—

te, autotriploides, autotetraploides, etc.

Las principales causas que originan autopoliploides son generalmen-

te las siguientes (3, 10, 36, 40, 48):

a) Anafase mitStica anormal, en la cual los genomas pasan (inicamen=
te a un ndcleo. Esto da lugar a una célula poliploide gue mis tarde
se dividird normalmente produciendo células y tejidos que también—-

serin consecuentemante poliploides.

b) Meiosis anormal, ya sea en la primera o sequnda divisién. Esta--
\
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irreqularidad origina gametos con 2n y 4n juegos de cromosomas. Di~
chos gametos, a través de la fecundacidén forman cigotos que difie—
ren en ploidia de acuerdo con el nimero de genomios gue contenga el
gameto con el cual se fusionen, pudiendo formar células con 3n, 4n,

Sn, 6n y 8n genomios.

¢) Pertilizacién de gameto femenino por dos gametos masculinos.
d) Induccidn genética.

e) Reproduccidén de otros poliploides.

f) Por medios artificiales producidos por el hombre.

La meiosis en los poliploides es muy irreqular. E1 apareamiento- =
queise inicia durante el zigotene habiendo mids de dos cromosomas~ -
homdlogos éi azar. Eg congtante el apareamiento de las cromitidas,-
dos a dos en un segmento determinado, independientemente del nime—-
ro de cromosomas homSlogos y el punto de contacto, de tal manera- -
gue no hay asociacidn de mis de dos homSlogos en un punto o segmen-—
to (23). Puede ocurrir que, si el grado de ploidia es impar, los- -
cromosomas se sinapsen normalmente con homSlogos, guedando un cro==
mosoma:sin aparear, o bién que haya uniones de dos a dos, tres a- -

tres, etc., aunque Matsurals reporta haber observado en Trillium- -

15 Confrontar (41).



92

apareamientos ocasionales de tres cromosomas en un punto.

Durante el paquitene, segin la cantidad de cromosomas homdlogos,— -
hay formaciones multivalentes, ya sea trivalentes, tetravalentes,-—
etc. Estas asociaciones son diversas y dependen de la posicidén de--
los quiasmas, grado y direccidn de terminalizacibn, tamafio de cro—

mosomas, etc. (41).

La formacidén de quiasmas es al azar, dependiendo de la longitud de-
los cromosomas y del tiempo de gue se dispone para el apareamiento-
en ;igotene {40) . Agi, los cromosomas con mayor longitud se mantie~
nen apareados por mids tiempo que los cortos, habiendo mayor canti--—

dad de univalentes en los cromosomas mids pequefios.

En metafase el arreglo y orientacidn de los cromosomas es muy irre-
gular, estando en funcidn de las asociaciones que se haya formado,~

la situacidn de los quiasmas y el espacio disponible.

Las consecuencias de estas irregularidades dan lugar a una separa~=
cifn anafisica anormal. Un univalente puede pasar hacia cualguier--
polo sin dividirse, y mds adelante, durante la segunda divisién~ -~
meidtica ge divide normalmente. Es posible también, gue el univa~ -
lente se divida en la anafase I para que después, en anafase II no-
se divida nbrmalmenge,ﬂo bién, puede suceder que haya univalentes—
rezagados llegando a quedar fuera del niclec principal y formando,-

~en algunas células, micronidcleos (55).
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En la formacién trivalente y tetravalente, el compotamiento de los-

cromogsomas depende de la posicidn de los centrdémeros {40). Se han—
observado tres tipos de orientacidn (coorientacién) dentro de log--
trivalentes: lineal, convergente e indiferente (36). En la orienta-
cién lineal los cromosomas termiqales, durante la anafase I, se di-
rigen a polos opuestos y el cromosoma central generalmente gqueda --
como univalente en la placa ecuatorial. Si hay orientacidén conver-
gente, dos cromosomas homdlogos se dirigen a un polo y el otro ha--
cia el polo opuesto. En caso de gue haya coorientacién indiferen-

te, dos cromosomas se mueven hacia' uno de los polos y el otro que~

da en el ecuador como univalente, o bien, dos cromosomas ge diri--~

gen hacia un mismo polo y el tercero hacia el polo opuesto {36,40).

Cuando se encuentran cuatro croﬁosomas hom3logos, estos pueden for-
mar un anillo o cadena cuadrivalente, un trivalente y un univalen--
te, dos bivalentes, o cuatro univalentes (36). Estas asociaciones
estdn determinadas por la longitud de los cromosomas, la relacién -
de los brazos y la tasa de terminalizacidn. La coorientacién de --
los centrSmeros durante la diacinesis y metafase I puede ser: li- -~
neal, convergente, paralela o indiferente {(36). Cuando la orienta-
cién es lineal, dos cromogomas se dirigen hacia cada polo, o bien -~
dos cromosomas se dirigen hacia polos opuestos mientras que log ~ -
otros dos guedan como univalentes en el ecuadoxr. En el caso de - -

orientacidn convergente y paralela, generalmente dos cromosomas
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se dirigen hacia cada polo. Cuando hay cocrientacifn indiferente,
la segregacifn sigue dos tipos: dos cromosomas se dirigen a un polo
L}
uno hacia el polo opuesto y queda un univalente en el ecuador, y; -

dos cromosomas van hacia un polo, gquedando los otros dos como uni--

valente en el ecuador.

Las consecuencias de una metafase y anafase anormales dan como re—
sultado una segregacifn irregular que conducird a la formacidn de -
gametoslcon juegos incompletos de cromosomas (aneuploidia), Tales
gametos serénvo no funcionales dependiendo de la combinacién de --
genes de todos los cromosomas contenidos en el nﬁc}eo. Debido a -
esto, los poliploides tienen una alta tasa de esaterilidad en com--
paracidén con los diploides normales, siendo por lo tanto menor el

nimero de gametos viables.

En cuanto a la cantidad de genes presentes, los autoploides con--

tienen mayor cantidad de ellos gue un diploide normal. Puede suce-
der que el alelo recesivo de determinado gene no esté presente, de-
nominindosele entonces al individuo nuliplexo para este gene. Si -
el gene recesivo se encuentra una, dos O més veces.presente,'enton—
ces el individu&'o célula tomard el nombre de simplexo, duplexo, --
etc., respectivamente. Asi, en un autoploide pueden estar presen=--
tes mis de dos alelos, lo que origina a su vez, un mayor niimero de

combinaciones génicas heterocigSticas que en un diploide, conducign
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do al individuo a una mayor capacidad de adaptacién (41).

Las caracteristicas fenotipicas de los autopoliploides dependen en-
. gran medida de las del diploide original, ademis, el genotipo puede
 modificarlas e incluso anularlas. Generalmente, los autoploides -

: se diferencian de sus progenitores diploides en {10, 30, 48):

;a) Mayor tamaflo debido a un incremento en el tamaiio celular.

ﬁb) Incremento en el tamafio de varias partes de la planta.

Ec) Epidermis foliar mas gruesa y estomas grandes.

. d) Aumento en la obscuridad del follaje.

' e) Fertilidad variable, desde completa estérilidad hasta una alta ;
produccidn de semillas (80 a 95% en algunos casos) .

éf) Aumento en el tamafio de semillas.

ig) Disminucidn en las reacciones de incompatibilidad.

ih) Mayor cantidad de vitaminas (C y A) acumuladas en algunos poli--

ploides.

gSin embargo, el incremento en el nimero de cromosomas tiene su &pti
zmo dependiendo de la especie, después del cual ocurren anormalida--
Edes tales como: enanismo, follaje arrugado, plantas débiles. En ak
?gunos casos también sucede gue debido al gran tamafio celular haya -

éuna reduccién en el nimero de células del individuo.

g§b~ tutoreliploides mds frecuentes ocurren a nivel triploide y te~--

%:aploide, los cuales, debido a las caracteristicas benéficas que =

:
i‘
i."
f




9€

frecuentemente presentan en los vegetales, se inducen artificialmepn
te para producir nuevas variedades de especies de plantas de inte—

rés comercial.

Se ha observado que a través de un proceso denominado diploidiZa--
cidén, los poliploides, después de varias geperaciones pueden fun--
cionar como diploides en cuanto a la regularidad de la meiosis y a
la elevada fertilidad (10) . Esta condicién es también llamada po-

liploidia secundaria,

En el caso de la diploidizacidén en un tetraploide, donde se encuen-
tran cuatro cromosomas homdlogos, si hay posibilidades de que a - =
partir de los cuatro grupos génicos presentes se formen nuevos ge--—
nes sin alterar la fﬁncién génica original a través de una diversi-
ficacién funcional de los cromosomas, entonces se normalizarin los
procesos meidticos por medio de la separacidén de dos cromosomas --
formindose asi dos bivalentes en vez de un cuadrivalente, y si la -
segregacién es prioritaria poco a poco se restablece el estado di--

ploide (40).
Endopoliploidia.

La endopoliploidfa, también conocida como polisomfa o poliscmatfa,
es un fenémeno por el cual se duplican los cromosomas sin que haya=-
divisidén celular. Este fendémeno ocurre dGnicamente en células sgso--
midticas. El términoc se qtiliza para denotar tejidos normales que

contienen células diploides y contiguas a ellas células poliploi--
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des., E1 origen de este fendmeno se debe 3 dos causas: politenia y-
polisomatia (40). En la politenia ocurre una endoduplicacién sin--
crénica y sucesiva de cromosomas {(cuando menos nueve veces en - ~=
Drasophila) quedando estos sinapsados (23). En el caso de la poli-
somatia, ocurre una endomitosis. Durante la endomitosis ocurre una
duplicacidén de los cromosomas los cuales se separan, pero sin gque

haya formacidn de huso acromdtico ni desaparezca la membrana nu- -

clear (10).

En las plantas, generalmente, después de una endomitosis ocurre --
una mitosis. Se considera gue la endomitosis ocurre cuando las --
células han cesado de dividirse pasando a la diferenciacidn en los

tejidos (40, 41, 48).
Alopoliploidia.

Logalopoliploides o aloploides son organismos hibridos en los cua--
les ha tenido lugar ua aumento de cromosomas. Se encuentran en - -
ellos dos o mds genomios de especies diferentes (40). Dentro de -
los alopoliploides existen dos tipos diferentes en cuanto a la ho--
nologia existente entre los genomios que presentan: a) alopoliploi-
des segmentales, en los cuales se encuentran segmentos homélogos en
tre los genomios, habiéndo por lo tanto una homologia parcial; - -~

b) alopoliploides gendmicos en donde no hay homologia entre geno- -

miog. En los primeros, durante la meiosis, hay algunas asociacio-~

neg multivalente, mientras que en los gsegundos puede haber bivalen-
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tes normales (10).

El origen de los alopoliploides, como lo indica la definicidn, pro~
viene de la hibridacidn entre especies. La hibridacidn puede ser -
natural en aquellas especies de polinizacién cruzada, o hien arti--
ficial cuando el hombre las provoca (21}. Sin embargo, de la hibri
dacidn surge un polihaploide en el cual, al duplicarse el comple~-
mento cromosémico por procesos naturales o artificiales, da lugar a

log alopoliploides.

Progenitores AABBCCDD MMNN PP
Gametos ABCD x P
Hibrido{polihaploide) ABCDMNP

Duplicacifn cromosimica
Nueva especie alopoliploide AABBCCDDMMNNPP

Fuente: Sanchez~Monge, Genética General y Agricola.

La duplicacifn de los juegos de cromosomas de un hibrido diploide -
- puede realizarse por medio de los procesos mencionados en el caso -
de autoploides. También es posible que el alopoliploide surja por

la hibridacidn entre dos autopoliploides, o bien, por la unidén de -
gametos no reducidos de dos diploides (10, 41). En ocasiones suce-
de en el hibrido gue al llegar el momento de la gametogénesis, los

cromosomas son incapaces de sinapsarse debido a las diferencias - ~

existentes en ellos, entonces el gameto se forma por via mitdtica,

existiendo la duplicacidén (13).
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La formacidén de aloploides a partir de tres o mis especies se reali
za por hibridaciones y duplicaciones sucesivas como lo muestra la -

figura (10, 41).

Especie 1 Egpecie 2
2A 2B
Gametos A b4 B
hibrido AB
Especie 3 l
duplicacidn 2 AB
2C \\\% l
gameto C X AB
ABC  hibrido
duplicacién 2ABC  Nueva especie alopoliploigde

Fuente: S&nchez-Monge, Genética general y agricola.

Dentro de los alopoliploides se encuentra un tipo especial de alo-
tetraploides denominados anfidiploides gue son plantas gque poseen -
la suma de los cromosomas somiaticos de dos especies © géneros y —;
;que surgen de la duplicacidn de los cromosomas retornando la ferti-

[ lidad (3, 36, 13, 41).

fAl formarse un hibrido diploide (polihaploide) desianado AB, prove-

. niente de las especies AA v BB, la meiosis varia, pudiendo mostrar

]

' desde bajo apareamiento debidc a que no existe homologia enzre los
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cromosomas provocando esterilidad completa, hasta apareamiento com-

pleto y fertilidad reducida o baja (41).

De cualquier modo, al haber duplicacién en el hibrido diploide se
forma un alotetraploide, en el cual la constitucién genémica seria
AABB, El comportamiento de dicho aloploide durante meiosis tomarj
dos rutas: si ge llegase a comportar como un diploide normal, el -~
apareamiento durante la profase meidtica serd A con A ¥y B con B, ==
habiendo entonces formacién de bivalentes. Este es el comportamien
to de un alopoliploide gendmico y la asociacién gue forma es deno-
minada autosindesis (10, 36, 40). En este caso hay formacién de --
~gametos viables, restituyendose la fertilidad perdida en el hibrido
diploide (40) . Generalmente, si existe este tipo de apareamiento,
las especies que intervinieron para la formacién del hibrido diploi
de tienen genomios muy diferentes, no habiendo apareamiento entre -
sus genomios, por lo tanto, presentan esterilidad nula o casi com--
pleta. RAsi, al duplicarse los genomios hay . . buen apareamiento y

poca o ninguna segregacidn en generaciones posteriores (10).

En los aloploides segmentales, en cambio, si durante el cigotene -°
del alotetraploide cromosomas del genomio A se aparean con Cromoso-
mas del genomio B para formar una asociacién AB, habri formaciones-
multivalentes {(cuadrivalentes, trivalentes, bivalentes), debido a -

las diferencias genéticas, la segregacién para pequeiias diferencias
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en segmentos y el desbalance genético (10), presentindose irregula-
ridades en la meiosis y consecuentemente baja fertilidad debida a -
la formacifn de gametos no funcionales. El hibrido diploide gque ~-
origina un alotetraploide segmental comunmente, durante la meiocsis,
forma algunos bivalentes, o bien todos los cromosomas forman biva--
lentes (dependiendo del nGmero de cromosomas de cada progenitor y -
la situacidn de los segmentos homdlogos), pudiendo llegar a formar

algunos gametos viables, e incluso cigotos (41).

Al reunirse juegos de cromosomas de especies distintas en un hibri-
do, se estid formando un nuevo genomio, genomio que se diferencia de
las especies progenitoras cuantitativa y cualitativamente, siendo -~
por tanto, una nueva especie Onica. Debido a las diferencias gené-
ticas existentes en la nueva especie, no se pueden conocer 1los -

efectos que produzca. Generalmente, si existe mayor namero de cro—-
mosomas de una especie que de otra, el fenotipo resultante tendrd -
mayor parecido con la especie gue contribuyd con mds cromosomas. -

5i las especies que forman el mutante presentan igual o similar --

nimero de cromosomas, el individuo resultante ser3d un intermedio —

entre ellas (10).

Los aloploides gendmicos son formas estables y rara vez hay segre-
gacién, siendo constantes y fértiles. En cambio, los alopoliploi-
des segmentales pueden continuar segregando en las siquientes gene
raciones, debido a ello en 1la descendencia pueden aparecer formas -

débiles y estériles. A la vez, la segregacién impedirs la estabi-
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lidad vy el mantenimiento fisiolSgico propio con el medio ambiente =

del poliploide (10).

En la primera generacidn (Fl) generalmente los hibridos son vigoro-
sos y de gran tamafio. Esta respuesta cuando hay cruzamiento entre-
especies no emparentadas es denominada heterosis o vigor hibrido, y

puede ser mantenida por medio de la alopoliploidia (41).

Es importante hacer notar el papel evolutivo de los alovlpides -
pues ademis de formar nuevas especies, proporciona informacién, al
estudiar la meiosis, sobre el origen de especies nuevas y la pro--

bable filogenia de las mismas.

“

Autoalopoliploides.

Este tipo de poliploides presentan en sus genomios caracteristi--
cas de apareamiento tanto de formas autoploides como de alopoli--
ploides. El nivel de ploidia que presentan es la hexaploidia y =--
formas superiores. Estos mutantes pueden resultar de la cruza de
autopoliploides. Durante el apareamiento en meiosis se forman - -
cuadrivalentes, trivalentes, bivalentes y -univalentes resultando =

por lo tanto una segregacidén al azar.
Segretacifn en poliploides.

La segregacidén de los caracteres hereditarios en las plantas poli--

ploides no estd sujeta a las leyes de Mendel, debidoc a que en ellag
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ya no se encuentran, como en los diploides, dos factores para un -~
cardcter hereditario, sino que ellos se repiten tantas veces como ~
existan cromoscomas homdlogos en las células, ademfs gue en la divi-

aidn meidtica, la distribucidn de los cromosomas es al azar.

En autopoliploides esto se acent@a afin mds, pues cada cromosoma se
repite un niimero de veces correspondiente al grado de ploidfa que ~

exista {3, 41, 47).

De acuerdo con Brewbacker {3, 13) existen tres diferencias de se-~~

gregacidn genética entre los poliploides y los diploides:

1. Al aumentar el niémero de cromosomas también auﬁenta la cantidad
de alelos diferentes en un locus.

2. Lagsegregaciones meiétiqas en un poliploide originan a menudo ~
gametos estériles, alterando asi las razones genéticas.

3. Las segregaciones meidticas del poliploide dependen de las rela-~
ciones de ligamiento entre el gen y el centrdmero y la frecuen--

cia con que los cromosomas formen complejos multivalentes.

Haldane y Matherigencionan dos extremos tedricos de segregacidn,---
.uno en =1 cual los cromosomas completos se separan al azar para for
mar los gametos, de tal modo que la distribucién al azar depende -
dnicamente del total de cromosomas determinado por la ploidia. El

otro extremo considera la segregacidén al azar de las cromdtidas ~-

16 Confrontar (3).
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como por tadoras de cada uno de los factores hereditarios, lo cual -

duplica el nimero dc factores que habrian de distribuirse al azar.

Brewbacker (99) también indica dos extremos, gue dependen del grado
de apareamiento multivalente y entrecruzamiento del gen y el centd-
mero. Uno es llamado xecpmbinacién cromosémica en el cual no hay -
apareamiento multivalente ni entrecruzamientos. El otfo llamado ~-
recombinacidn cromatidial, aonde hay un maximo entrecruzamiento de

genes y centrfmeros y formacidén multivalente total.

Los dos tipas de segregacidén son limitantes, y muchos de los poli-—-
ploides se encuentran en un punto entre los dos extremos, debido a

que siempre hay cierto grado de intercambic de material genético en
tre cromitidas y, ademds, se presentan fenbmenos que impiden que la

segregacidn sea completamente al azar.
2.4.2.2. Aneuploidia.

Aneuploidia (Aneusomia) se le llama a una alteracidn cromosdmica vy~

e - - L3
génica, debida principalmente a un aumento o disminucidn de una par

te del genoma.

Los tipos mds comunes de aneuploidias que se presentan en los orga-

nismos son los siguientes:

Nulisémicos, qQue se caracterizan por carecer de un par de cromoso~

mas (2n-2).

Monosdémicos, que se caracterizan por carecer de un cromosoma (2n-1)
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Trisdmicos, en los cuales estd presente un cromosoma extra {2n+l).
Tetrasfmicos, en donde existen dos cromosomas extra siendo estos ~

homélogos (2n + 2).

En general, se denominan polisémicos a los organismos gue presen--

tan uno o mds cromosomas representados tres o mis veces (40).

Alteraciones de este tipo surgen debido a los siguientes fendme--

nos (13, 10, 36, 40, 41, 47, 99):

a) No disyuncién de cromdtidas hermanas en anafase durante alguna
mitosis en el cigoto, produciendo células monosdmicas.

b) No disyuncién durante la meiosis, originando gametos con cro--
mosomas de mis y/o de menos.

c¢) No disyuncién mitdtica o meidtica en organismos poliploides con
bivalencia produciendo gametofitos monosdmicos y disdmicos.

d) Falta de apareamiento o sindpsis parcial durante la meiosis, lo
que forma una distribucidn al azar de los univalentes a los nd-
cleos.

e) Distribucidn al azar en la meiosis de poliploides dando lugar a-
la formacidn de niicleos con nimeros diferentes de cromosomas.

£) También surgen de la progenie de cruzas diploides con tetraploi-
des. |

g) -Autofecundacién en organismos monosSmicos.

h) Progenie de triploides.

i) Retraso en la anafase mitStica o bien precocidad de la misma.
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Este Gltimo caso sugiere una accidn selectiva de las fibras de huso
al conectar cromitidas hacia los polos, sin embargo, se desconoce

el mecanismo de seleccidn.

Los individuos monosémicos son relativamente raros en especies di--
ploides (10, 36). En este caso, la pérdida de un cromosoma no es -
precisamente letal, pues el resto de los cromosomas probablemente -
compensen la deficiencia. Sin embargo, en organismos haploideé. in
cluyendo la generacién gametofita, puede ser letal. Si el cromoso-
ma perdido es de los mayores, generalmente el organismo no scbrevi-
ve, y si es de los menores, pueda llegar a sobrevivir. Pero aunque
esto suceda, los gametos que presenten esta alteracién no son via—
bles, por lo cual esta mutacién no persiste en la'progenie (13). -
Generalmente el gametofito femenino tiene mayor tolerancia a la‘deo

ficiencia que el gametofito masculino (10).

Durante la meiosis de los monosémicos, los cromosomas homdlogoé'fgp
man bivalentes, mientras que el cromosoma que carece de homSlogo ~-

queda como univalente y durante la anafase I se dirige hacia uno de

log polos continuando en la meiosis. En este caso dos de los ni~- -

i3

?leos gseguirian siendo normales (n) y dos aneuploides (n-1l). Si se-
iierde en el citoplasma, los cuatro nidcleos serdn aneuploides ~ -~
{2n ~ 1). Y por dltimo, si hay separacidn de las cromitidas de es-

e cromosoma en anafase I distribuyéndose estas al azar en anafase

I, pueden o no quedar inclufdas en algiin nicleo.
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Al fusioparse con otro gameto, el gameto proveniente de aneuploide
puede dar origen a cigotos rulisdémicos (2n - 2}, monosémicos (2n-1)
diploides (2n), trisémicos (2n +1) o tetrasémicos (2n +2) (10,41).
Dependiendo de la razdn de gametos formados, la viabilidad de - -~
ellos y de los cigotos, serd la proporcidn gue aparezca de cada uno

de los tipos que pueden producirse.

Las caracteristicas gue presentan los individuos monosémicos son: ~
menor viabilidad y fertilidad, poco vigor. Ademds, dependiendo del
cromosoma perdido serd la respuesta especifica a la alteracidn (10,

40, 41).

Los organismos nulisdémicos son aln mis raros que los monosémicos en
los diploides, pues la perdida de tantos genes es letal. Sin em~:4
bargo al igual gque la monosomia, esta alteracién es mds comin en -~
los poliploides, gue debido a los genomas adicionales, también - -~

amortiguan su accidn deleterea,

Las caracterfisticas que presentan los nulisdmicos, al igual que los
monasdmicos son menor viabilidad y fecundidad. De igual modo, de -
acuerdo a los cromosomas perdidos responderdn especificamente a los

caracteres perdidos.

La presencia de un cromosoma de mias en los individuos trisdémicos --
origina una meiosis irregular, pues los tres homélogos existentes -

forman asocliaciones trivalentes lo que hace que haya una distribu~

¥ cibn anormal de los cromosomas hacia los nficleos. También pueden -
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formarse un bivalente y un univalente, este Gltimo puede perderse -
volviendo la normalidad, o bien segregarse hacia uno de los polos.
Agi, las formas trisdémicas originan, dependiendo del gameto con el

cual se fusionen, diploides, trisdémicos y tetrasdmicos (41).

Es posible que se formen individuos con trisomfa secundaria (2n+1+})
los dos cromosomas extra no serdn homdlogos en este caso. Dichas ~
trisomiag surgen de individuos trisdmicos cuando hay formacidn de -
un bivalente y un univalente durante la meiosis, el univalente ac-
tia de forma anormal sufriendo misdivisifn para producir isocromo-

somas (10, 36).

Generalmente, la viabilidad de estos individuos es menor que en los
diploides, en algunos casos se pueden apreciar diferencias fenoti--
picas con respecto a los individuos normales. Estas diferencias se
distinguen en SArganos especificos, los cuales muestran un-aumento--

de tamanio (36, 41).

En organismos trisdmicos, el cromosoma extratiende a perderse. El-
promedio de transmisién es casi de 20%, pero en cromosomas particu-
lares aumenta o disminuye aparentemente, dependiendo de las cuali--

dades de los genes (42).

La meiosis de los individuos tetrasdmicos generalmente es alterada
ya gue a menudo tienden a formarse asociaciones cuadrivalentes o --

trivalentes y univalentes, de tal manera que los cromosomas adicio-
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nales es muy irregular. Los cigotos gue se forman, dependiendo de-
los gametos que los formen, son desde diploides hasta hexasdmicos -
(41) . Adn asi, los tetrasémicos tienen un comportamiento mis es-

table y regular que las formas impares (10).

Al igual que los trisdmicos, sus caracteristicas son: menor viabi-—
lidad que los diploides y caracteres genéticos acentuados en aqué-

llos rasgos que estén regulades por los cromosomas extras.

Los organismos aneuploides pueden. llegar a crear un equilibrio gené
tico, el que es llamado equilibrio gecundarioc, al formar una nueva
especie que tenga la capacidad de perpetuarse, al igual que los po-

liploides que de ella se deriven (poliploides secundarios) (41).
2.4.3. Mutaciones cromosomales.

Las mutaciones estructurales son variaciones estructurales gque al-
teran el orden de los genes en los cromosomas. Tales trastornos ~--
se deben al rompimiento de los cromosomas, de tal manera gque al - -
unirse nuevamente los extremos, se puede originar un nuevo reorde-~
namiento diferente al natural. A los organismos que presentan ta—
les alteraciones se les conoce como hibridos estructurales (40). -
El rompimiento puede ser espontdneo o inducido experimentalmente. -
Aparentemente las causas que provocan los cambios estructurales es-
pontineos parecen ser las mismas que aquéllas causadas por induc--
cibn artificial. En condiciones normales es raro que ocurran ta=-

les alteraciones, péro existen algunos hihr?dos que presentan una -
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gran frecuencia de rompimientos y gue pueden ser causados por de- -
terminados genes (36). De igual modo, ciertos cromosomas y Segmen-
tos cromosdémicos tambidn presentan a menudo semejantes cambios, te-
niendo mayor propensién la regién centromérica y partes heterocro-

maticas (36).

Durante la interfase y profase es posible que ocurran rompimientos-
{(40), o bien en cualguier etapa del ciclo cromosfémico (36). Los --
rompimientos que ocurran durante la interfase, en el periodo Gl,— -
originan roturas cromosdmicas, mientras que las roturas de las cro-
mitidas suceden durante o después del perfodo S (10, 36). La rotu--
ra de cromdtidas generalmente origina rompimiento de cromosomas en-

la siguiente generacién.

Clasificacién de acuerdo a los principales cambios estructurales- -

(40) :

A, Cambios microscbdpicos, que afectan el nimero y/o arreglo de los-
lugares (loci) de los genes, también llamados aberraciones o muta-~-

ciones cromosdmicas.
a) Supresidén o deficiencia, pérdida de un segmento de cromosoma.
b) Duplicacidn, aumento de un segmento de cromosoma.

¢) Inversidn, reordenamiento intracromosdmico por rotacidn de- -

o
180 de un segmento que invierte el orden de los cromosomas.
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d) Pranslocacidén, reordenamiento intracromosdmico por intercam-—

bio de segmentos entre cromosomas no Rdmodegos.

B. Caibios submicroscoOpicos, mutacidén génica o mutacidén de punto- -

(2 nivel molecular).
2.4.3.1 Cambios microscépicos.

Los extremos ocasionados por un rompimiento comunmente se vuelven ~
a unir sucitando el mismo orden lineal, denominandosele a este he--
c¢ho "unidén restitutiva". A pesar de ello, pueden existir segmentos,
originados‘ también por rompimiento, de tal manera que si se unen- -
con segmentos no correspondientes, provocan un nuevo orden de log--
cromosomas y los genes. Esta unién es denominada no restitutiva,-<-
de intercambio o unidén cruzada (23) . Cuando el rompimiento ocurre--
en un solo cromosoma se dice gue cambio es homosomal o intracromo--
sémico, y cuando ocurren rompimientos en cromosomas diferentes ha--
biendo intercambio de segmentos entre ellosg, se dice gue los cam- -

bios son heterocromosomales o intercromosdémicos.

Cuando ocurre un rompimiento cromosomal los extremos que surgen de-
&1 son capaces de adherirse a extremos también originados por rom--
pimiento, mientras que los extremos naturales no son adherentes de-
bido a qgue contienen genes denominados telosdémicos (o teldmeros)- ~

que sellan el extremo, impidiendo gue se unan a cualquier otro (231
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Aberraciones estructurales intracromosémicas.

Una aberracidn estructural intracromosdmica se debe a la pérdida, -

ganancia o reorientacifn de un segmento cromosomal {21).
Supresidén o deficiencia.

Las deficiencia ocurren cuando hay pérdida de un segmento cromoso--
mal. La deficiencia puede ser terminal o interstiecial, Una defi- -~
ciencia terminal se puede originar por un solo rompimiento del cro~
mosoma (10), mientras que la deficiencia intersticial se debe a~ -~

dos rompimientos en el cromosome.

Cuando hay una sola ruptura en un cromosoma, puede haber unién res-
titutiva antes o despuds de la duplicacidn. Si esta no se verifica,
puede ser gue los extremos hayan sidoc separados por corrientes pro-
topldsmicas o bien, por movimiento browniano (23). Puede suceder- -
entonces que los extremos mis cercanos se unan. As{, si ocurre du-—
plicacidén de los segmentos cromosomales, se tendrdn dos partes con-
centrdomero y dos acéntricos, si los extremos de cada uno de sllos—-
se unen, habrd un segmento acéntrico y otro dicéntrico. Tales unio-
nes originan isocromosomas, en donde los brazos cromosomales serén-

iguales (23, 41).

El cromosoma acrocéntrico generalmente se pierde durante la anafase
pues no se dirige a ningln polo, adn aungue no haya unién de los- =-

‘segmentos acéntricos. Probablemente estos dltimos pasen a algdn pod
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lo, pero finalmente se pierden. Puede suceder que el cromosoma im-=
plicado tenga centrfmero difuso, en cuyo caso, todos los segmentos-
pasarin a formar parte del cariotipo como un nuevo cromosoma (36, -
40) . E1 destino del cromosoma dicéntrico es diferente, el tener- -
dos centrdmeros provoca que el cromosoma sea jalado hacia polos- -~
opuestos durante laanafase, formando un puente denominado puente- -
anafasico, que se puede romper por cualquier parte, o bien puede- -
persistir uniendo a los nGcleos hijos, o que el cromosoma se pier--
da al no entrar a ninguno de ellos (23). Al haber rompimiento del ~
puente gue forma el cromosoma dicéntrico también se originan nue- -

vos puntos de rompimiento (10).

En caso de gue haya rompimiento del puente, durante sucesivas divi-
siones habr4 ciclos ruptura-fusidn-puente-ruptura (10, 21, 23),- -
éues al haber duplicacién de cromosomas para la siguiente divisién~v
existirdn dos cromosomas hermanos en los cuales habrid un extremo- -
adherente provocando su unidén y por lo tanto la formacidn de otro--
cromosoma dicéntrico (10, 23). Las consecuencias que provocan es~ =
tas alteraciones en las células hijas dependen del cromosoma parti-
cular gque esté implicado, del lugar de la ruptura y del destino de-
la porcidn dicéntrica (23). Un cromosoma terminalmente deficiente -
no se recupera, a menog que pase a formar parte de un niicleo gamé--
tico, en donde se comportard como telSmero, no sabiéndose ain a- -
que ge debe, Sin embargo, dependiendo de la logitud y el sitio de--

la deficiencia, puede ser responsable del mal funcionamiento o no--
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viabilidad del gametofito, cigoto o embridn (21). Si no hay rompi--
miento del puente, el gque los niicleos hijos queden unidos interfie-
re con subsiguientes intentos de divisién. Esto quizd sea mis im- -

portante gue la ausencia o presencia de genes (23).

Los rompimientos que originan una deficiencia intersticial pueden--
llevarse a cabo en un mismo brazo o una rotura en cada uno de- -
ellos. Cuando los rompimientos ocurren en el mismo brazo, -el seg- -
mento intersticial se puede desprender, mientras gque el segmento- =-
terminal se une a la parte que porta el centrémero. La parte in--s-
tersticial en ocasiones une sus extremos formando un anillo acén- -
trico. Independientemente de ello el segmento generalmente se pier-
de antes de la siguiente divisién nuclear, gquedando el cromosoma- -

deficiente para tal segmento.

Si las rupturas se encuentran una en cada brazo del cromosoma, los-
segmentos terminales ailn cuando se unan se pierden por la falta de-
centrémero. El segmento central puede unirse por sus extremos for--
mando un anillo, asi, si la deficiencia no es grande, el cromosoma-
puede continuar en la divisién. Si se efectida un solo entrecruza- -
miento, con un homd$logo anillado o no anillado se produce un ani- -

1lo 0 un bastdn respectivamente (23).

Los niicleos que se generen de tales células sger&n aneuploides seg~

mentales.
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Las deficiencias pueden ser letales cuando son homocigdticas (en- -
cromosomas homSlogos), y detrimetales cuando son heterocigéticas- -

{21, 23), pero si es grande aln siendo heterocigota es letal (10}.

8i la deficiencia es Gnicamente subletal puede causar algin cambio-
funcional o morfoldgico en el organismo, pasando a generaciones- -

futuras como mutacidn génica (10) . Si hay pérdida de alelos domi- -

nantes, esto permitird la expresién de los alelos recesivos (36).

Las deficiencias se identifican durante el paquitene por la confi--

guracidn que forman {(40), el cromosoma normal al aparearse con el--

deficiente, de tal manera que se observa un "lazo".

Duplicacidn.

La duplicacidn se presenta cuando parte de un cromosoma se repite--

en &1 de tal manera gue en ese cromosama existen dos o més genes-~ -

iguales (3).
El surgimiento de las duplicaciones se debe a:

a) Serie de rompimientos y reuniones (36, 41). Aqui se encuentra ip

clufda la formacién de isocromosomas, o sea, cromosomas con brazos-

genéticamente iguales.

f
i

4 b) Durante el ciclo ruptura-fusidén-puente~ruptura {10, 36, 41).
b

R

Le
i
it

uando el rompimiento del puente no es necesariamente en el punto--

gdonde gse llevo a cabo la fusidn, se forman tanto cromosomas defi- -

4

5
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cientes como duplicados.
c) Por translocaciones.{40).

d) Por el entrecruzamiento desigual {10, 36). Se verifica cuando~ =
hay entrecruzamiento entre cromosomas homélogos enpuntos no homolo-
gos originando una deficiencia y una duplicacidn en el segmento crg

mosomal.

El segmento cromosomal duplicado puede encontrarade libre si consta-

de centrdmero, o'fusionado con cualguier cromosoma del genoma.
Las formas de duplicacidn en un cromosoma pueden ser:

a) T&ndem.

b} Téndem inverso.

c) Desplazada en el mismo brazo.

d) Desplazada en brazo diferente.

Durante el apareamiento de los cromosomas, el fragmento duplicado—-—
forma un lazo al igual que en una deficiencia, en el lugar donde~ .-
se encuentra la duplicacidn. Este tipo de alteracidn puede ser de--
tectada Gnicamente en cromosomas con diferenciacidn cromomérica~ -~

muy evidente (10, 41) o en cromosomas politénicos (36).

Los efectos genéticos gue causa una duplicacién pueden ser especi--
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ficos o no especificos. Loas especificos dependen de los genes que-
se encuentren en el segmento duplicado, los cuales generalmente prg
ducen el mismo efecto fenotipico que si estuvieran en la posicidn--
normal (10, 41). Los efectos no especificos estdn en funcidn de la-
extensidn, ya sea menér o mayor, del segmento duplicado, y si tal--
segmento se encuentra en condicién homocigota o heterocigota (10, -

41) .

Las duplicaciones son menos deletéreas gque las deficiencias, por- -
1o cual es probable que se presenten con mayor frecuencia en la na-

turaleza (36).

; 17 . . .
Se congidera que los pseudoalelos provienen de duplicaciones, de-~
bido a ello se ha sugerido que este es un mecanismo para la crea- -
cién de nuevos genes, los cuales por mutacién subsecuente, aumen- -

tan el rango de potencialidad de funciones de un organismo (36).

Una propiedad de las duplicaciones se ohserva cuando el segmento- -
duplicado se encuentra frente a una delesidn en el apareamiento;- -
en cuyo caso, la duplicacién cubrird la deficiencia evitando el- -~
efecto de estd dltima (41) . Se ha observado también que, en caso de

mutaciones aisladas en genes duplicados, no hay efectos deletéreos.

17 Pseudoaleleos, alelos fntimamente ligados que tienen efectos feng
tipicos.similares, pero que a pesar de todo ain pueden recombi--
narse,
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Inversién.

Las inversiones se inician con el rompimiento de un cromosoma en- -
dos puntos a lo largo de su longitud. El segmento producido por los
rompimientos gira 1800, alterando e invirtiendo el drden de los ge-
nes en dicho segmento. Si el Segmento invertido'no incluye al cen-—
trémero la inversidn se dice es paracéntrica, y si estd incluido- -
la inversién es pericéntrica. Los efectos morfolbgicos en los cro--
mosomas y las consecuencias genéticas gque provocan los dos tipos- -

de inversién son diferentes (36).

Cuando se lleva a cabo una inversién en c&lulas gue daréin origen a-
los gametos, y ésta es retenida por varias generaciones, ciertos- -

organismos se vuelven homocigotos para la inversién, en cuyo caso--

—

habrd meiosis normales. Otros individuos tendridn un homSlogo inver~
tido y otro normal, condicifn heterocigota para la inversién (23).

En este dltimo caso, si la invers?én es peguefia, durante el aparea-
miento en meiésis, el segmento invertido no se sinapsard, impidien-
do en ess regién el entrecruzamiento (40, 41). Debido a ello no ha-
bri recombinacién de genes, gue posiblemente dieran mejores cuali-~
dades a la especie. Puede suceder gue haya asociaciones no homSlo-~

gas debido a compulsiones mecdnicas (36).

En las inversiones paracéntricas, si el segmento invertido es gran-

de vy la condicidn heterocigota, durante el apareamiento se forme- -

un aza en la regidn invertida, torciéndose el homSlogo normal para-
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el apareamiento. Sin embargo, tales acomodos quizd no ocurran en- -
ninguno de los cromosomas (23). La sinapsis no se lleva a cabo en--
regiones contiguas a los puntos de rompimiento (23). En caso de que
no haya entrecruzamientos entre los cromosomas, la segregacidn de -
ellos serd normal, habiendo posiblemente unretraso de los cromoso--
mas implicados (36). Si llegan a recombinarse los cromosomas en~ -
regiones fuera de la inversifn, la segregacidn también serd normal.
Pero si hay un solo entrecruzamiento en la regidn invertida, esta--
conducird a la formacién de un segmento acéntrico y una cromdtida--
dicéntrica, que mis adelante formard un puente anafisico en la se--
gunda fase de separacidn de los cromosomas (40, 41). El segmento- -
acéntrico se pierde, mientras que el puente anaf&sico generalmente-

se rompe.

Los productos de la meiosis cuando hay una inversidn heterocigota-=~
y paracéntrica se espera sean, dos gametos viables, ya sea con el--
cromosoma implicado normal o con inversién, y dos gametos con ge- -

nes duplicados o deficientes, siendo generalmente no viables.

En caso de gue haya dos entrecruzamientos en el segmento invertido,
la segregacidn serd normal {41). Si en la inversidn se encuentran--
implicadas tres cromitidas, 50 % de los gametos serdn viables y, -~
si las cuatro crométidas tienen un segmento invertido ningln game--

to serd normal (36).

Las-inversiones pericéntricas son simétricas cuando los rompimien--
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tos se dan a distancias iguales del centrfmero, o asimétricas cuan~-
do se efectdan a diferentes distancias del centrdmero, implicando--
en este ultimo caso que la longitud relativa de los brazos sea de--—

sigual (38).

Asi como en las inversiones paracéntricas se forma un aza en el lu~
gar de la inversidn para que haya sinapsis, lo mismo sucede en las-
inversiones pericéntricas heterocigotas. En caso de un entrecruza--
miento en la reqgifn invertida, los productos finales son, un fila--
mento normal, un filamento con inversidn y dos filamentos con defi-
ciencia y duplicacidn a la vez (23), todos ellos con centrdmero.- -
Si se dan dobles entrecruzamientos en el segmento invertido, se- -~
producirdn con la nisma frecuencia cromosomas balanceados y desba--
lanceados (36). Al igual gue en las inversiones paracéntricas, en~--
las periceéntricas se originan gametos inviables que aumentan la es-
terilidad de los individucs. Pequefias inversiones pericéntricas ge-

neralmente pueden sobrevivir (23}.

En cualquiera de los dos casos, ya sea inversiones paracéntricas o-

pericéntricas, aun si no hay entrecruzamientos, pueden producir-

efectos fenotipicos diferentes de los normales, que se explican-
por medio de la hipftesis del efecto de posicidn, gue supone que- -

el funcionamiento de un gen estd determinado por su posicibn, de-~

tal manera que si esta cambia, sus propiedades pueden alterarse de-

bido al nuevo ordenamiento en el cromosoma (10, 41).
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Se afirma qgue las inversiones act(ian como supresoras del entrecru--

zamiento, evitando la unifin entre loci- situados en el segmento ine-
: 8 _ .. :

vertido. Stephens afirma que el hecho de que existan segmentos- -

inver tidos puede aumentar el grado de entrecruzamiento en otras- . -

porciones del cromosoma, y aln en cualquier lugar del cariotipo.
Aberraciones estructurales intercromosdémicas.
Translocaciones.

Se considera que una translocacidn. surge cuando hay un rompimien--
to, al mismo tiempo, de dos cromosomas que se encuentran préximos--
(10) . E1 intercambio de segmentos entre los cromosomas no homdlo- -
gos es denominado translocacidn reciproca. La condicién en que se-~

pueden dar las translocaciones puede ser homocigota o heterocigota.

Al formarse cuatro segmentos debido-.al rompimiento de dos cromoso--
mas no homdlogos, la unidn de ellos sigue dos vias. La primera en--
la cual se unen dos segmentos acéntricos y dos segmentos céntricos;
la segunda, cuando cada segmento céntrico se une con un acéntrico--
gque no es el correspondiente. En el primer caso, de las uniones- -
surge un cromosoma sin centrémero que se pierde y un cromosoma di--
céntrico, el cual frecuentemente act@ia como letal dominante en una-

divisién subsecuante (23).

18 Confrontar {(36).
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En el segundo caso, en donde los cromosomas intercambian segmentos,
pero cada uno de ellos posee centrdmero, dependiendo de la condi- -
cién, ya sea homocigota o heterocigota, serd st comportamiento. Asi
en la translocacién homocigota, tanto la mitosis como la meiosis~ -

son normales, formandose (nicamente nuevos grupos de ligamiento.

En upa translocacidn heterocigota, la confiquracién que se forma- -
durante la profase y metafase de la primer divisidn es caracteris--
tica pudiendose identificar citoldgicamente la alteracidn por este-
hecho (36) . Durante el paquitene los cromosomas forman una configu-
racidén en cruz (10, 36). Si el apareamiento es precisamente entre--
puntos homdlogos, los vértices de la cruz muestran los puntos de- ~
rompimiento~unidn, pero puede suceder gue haya efectos de torcidn--

en la sinapsis, impidiendo su exactitud (36).

Dependiendo de los entrecruzamientos gque haya en cada brazo de la--
cruz, serd la configuracidn que se forme en metafase I, asi, si- -
ocurre al menos un entrecruzamiento en cada brazo, la configura- -
cién siguiente serd un anillo (10, 36) . Al disminuir el ndmero de--
guiasmas en los brazos se formard una cadena de cuatro cromosomas,-
una cadena de tres cromosomas y un univalente, o dos bivalentes- -
{36) . La forma del anillo v de la cadena, conocidas también como- -
complejo de intercambio, depende de la localizacidn de los quias- -
mas, del grado de terminalizacién y de la longitud de los brazos- -

cromosomales. Un anillo se puede torcer formando un ocho, o una ca-
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dena se puede observar en forma de zig-zag.

La disyuncién de los cromosomas en la anafase estd en funcidn de la
orientacién de los cromosomas dada cierta configuracién. Se llama -
disyuncién alternada cuando los cromosomas gue son alternativos en-
la cruz formada en paquitene van hacia el mismo polo en la anafase-
I, es decir, dos cromosomas normales van hacia el mismo polo y dos-
translocados hacia el podo opuesto. Al hecho de que cromosomas con-
tiguos, ya sea homSlogos o no homdlngos, vayan hacia el mismo polo-
se le llama disyuncidn adyacente. En este caso, un cromosoma nor- -

mal y un translocado se dirigen hacia el mismo polo.

Dependiendo de la distribucidén de los cromosomas en la anafase Iy -
serd la constitucidn cromosémica final en los cuatro ndcleos que- -
se forman al finalizar la meiosis y por lo tanto también el funcio-

namiento de los gametos,

En el tipo de disyuncidn alternativa se producen dos nfcleos haploi
des con cromosomas normales y dos nldcleos haploides con un cromoso-

ma tranalocado. Todos los gametos que se forman serdn viables.

En la disyuncién de tipo adyacente, los cuatro nécleos gque se for--
man serdn haploides con deficiencias y duplicaciones. Los gametofi~

tos deficientes generalmente abortan.

Las translocaciones pueden ocurrir enktre cuatro, seis, ocho, o mis-

cromosomas. En esgpecies del género QOenothera, Rhogo, Datura, Campa-
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nula hypericum y otras, en ocasiones son heterocigotas permanentes-

por translocacién (40).

Existe otro tipo de translocacidn que se da entre segmentos de un~--
mismo cromosoma, denominada desplazamiento. En dicha translocaciédn,
un segmento intersticial pasa de un brazo del cromosoma a otro, te-
niendo una posicién diferente. Para que ocurra el desplazamiento-.-

es necesario que el cromosoma sufra de tres rompimientos (40),

Los efectos genéticos de las translocaciones son, la-alteracién del
ligamiento y de los valores de entrecruzamiento, pues genes gue es-
taban ligados pasan a ser independientes, y genes independientes-~-
guedan ligados. Ademds, también ocurren efectos de posicidn {10) .-~
Todos estos cambios alteran el fenotipo de manera no especifica - -

(10, 36).
2.4.3.2 Cambios submicroscdpicos.

Se conocen como mutaciones génicas o de punto a los cambios gue son
ocasionados en un gene, ya sea espontdnea o ertificialmente, dando-~
como consecuencia variaciones hereditarias en el caracter que de- -
pende del gen afectado (13). Este tipo de variacién quizéd sea la~ -
miAs frecuente en la naturaleza, sin embargo, se desconoce el meca-—
nismo y la causa de estos cambios (3, 13, 55). Unicamente se sabe-
que estas variaciones se deben a alteraciones en la secuancia de---

nucledtidos en una cadena de ADN, generalmente atribuida a los si--



125

guientesfendmenos (51):

a) Transicidn.- Sustituciédn de una purina en un par de bases por- -
otra purina, o bien, sustitucidn de una pirimidina por otra pirimi-

dina.

b) Transversidn.- Sustitucidn de una purina por una pirimidina y wvi

ceversa.

¢) Delesidn o insercidn.- Pérdida o adicidn de un par de nucledti--

dos.

Aparentemente existen en promedio de 500 a 1 500 lugares mutables--
dentro de un gen (58), dependiendo de la cantidad de nucledtidos- -
que lo formen. Gran parte de las mutaciones que incluyen dGnicamen--
te una base son reversibles, ocurriendo la retromutacidn con gran--
rapidez (53), sobre todo durante el proceso de duplicacidén del ADN.
Si la cantidad de mutaciones es mayor, incluyendo hasta un gen com-

pleto, es imposible el procesoc de reversifén (23, 53).

Generalmente, los efectos de las mutaciones de punto no son bené- -
ficas para la especie, pues evolutivamente, un gen tuvo muchas al--
ternativas sobreviviendo solo las que traducian un caracter venta--
joso para el individuo, asi, la mutacidn gue se presente guizid an--

teriormente fué una alternativa para el gen {23).

La mutacifn génica ocurre tanto en las primeras fases de la gameto-
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génesis como en las Gltimas, o bien, en una célula embrionaria.- -
Cuando la mutacidn ocurre en los inicios de la gametogénesis, gran-
cantidad de gametos reciben el cromosoma con el gen alterado. Pare-
ce ser que es mds frecuente, sin embargo, que el gen se modifica- -
en las dltimas fases de la gametogénesis, en cuyo caso apareceria- -
Gnicamente en el évulo o grano de pdlen. Al ocurrir una mutacidn- -~
en una célula del cigoto, subsecuentes divisiones de ella pueden~ -
originar cambios de tipo somd&tico, que se manifestardn en el indi--
viduo por diferencias cromosdémicas en el o los tejidos que se origi
nen de dicha célula, representandose secciones diferentes en compa-

racién con los tejidos normales del individuo.

Cuando la mutacidn se lleva a cabo en los gametos, si ella es domi-
nante, se manifestard en los individuos que surgan de los gametos--
afectados, si son de condicién heterocigota. Si la mutacidn es re--
cesivé, esta se presentard hasta la segunda generacién en un 25 %.-
En general, las mutaciones recesivas son mds frecuentes que las do-

minantes {13).

No es posible determinar el cambio fenotipico, pues en ocasiones- -
apenas si existe una leve alteracidn, y otras veces es tal la in-~ -
tensidad gue puede transformar por completo un caracter y ain supri
mirlo. Ademds, parece ser gque el cambio en un gen permanece gons-

tante en generaciones sucesivas (13).
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2.4.4 Mutaciones somiticas.

Hasta el momento se ha hecho de mutaciones que afectan principal- -
mente a células germinales, gue son las que transmiten estas alte--
raciones a nuevos organismos en el caso de reproduccidn sexual. Los
~cambios que ocurren cuando se presenta una mutacidn en células so--
-mdticas generalmente son diferentes. Si tales células no mueren y--
ése dividen, surgen de ellas tejidos o parte de tejidos que difieren

{del resto del organismo afectando 6rganos individuales. En plantas-

ipropagadas sexualmente estas mutaciones sdlo en ocasiones son im- -
#3°

%portantes {(cuando afectan drganos reproductores), pero si son pro--

i

gadas asexualmente, tomam gran importancia sobre todo para fines-

e mejoramiento.

n las plantas es muy frecuente este tipo de mutaciones, tales--

mbios se conocen como quimerasg, diversificacidn, mixoploidia o- -

psaiquismo.

gchulz y colaboradores (45) dividen los cambios somiticos como: en-
frecruzamiento somdtico, polisomia, reduccién somftica y guimeras-—-

omosomales.

entrecruzamiento somitico se lleva a cabo durante la mitosis de=
.ulas somiticas condiciendo a la segregacién de alelos heterocige
El entrecruzamiento somdtico es semejante al meidtico y log- -

M idos que se desarrollan de las células derivadas forman los lla-

s marcos mellizos (twin spot}, mancha gemela (twin patch) o~ =~
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marca dohle (double spot). Estas mutaciones se han encontrado en- -

soya, maiz y tabaco y corresponden a una variegacidn.

La polisomia fué descrita previamente como una de las causas que--
originan endopoliploidia. En la polisomia ocurre una endomitosis.-—
donde hay duplicacidn de cromosomas sin divisidn celular, E} térmi;
no polisomiz se refiere .2 tejidos en los cuales nameros de cromoso-
mas euploides con diverso grado de ploidia ocurren conjuntamente. -~
Se ha encontrado polisomia en espinaca, cafiamo, meldn, maple y 39--

especies y variedades de Lilidceas.

Una guimera, segin Cramert?

, se puede definir como un organismo,- -~
usualmente una planta, que no es genéticamente uniforme en todas=~ =«
sus partes. Las principales causas que la forman son cambios en- --

los cromosomas debidos a mutaciones cromosomales (estructura del- =

cromosomal y a mutaciones genomiales (n@meroc bdsico de cromosomas).

El origen de las quimeras es diferente. Hartman {22) menciona los-~

siguientes:

a) Por mutacidn espontdnea de una célula de una planta en una de- -
las capas del punto de crecimiento, y que afecta Unicamente a las~--

partes gue se originan de dicha célula.

b) Por produccidn artificial de mutaciones con diversos agentes los

19 Confrontar (45).
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cuales afectan a ciertas células de los puntos de crecimiento. Apa-

recen siendo semejantes a log que se forman espontdneamente.
¢} Por herencia,
d) Por produccidén artificial mediante injertos.

Las quimeras son relativamente inestables, pudiendo cambiar al tipo
de tejido de donde provienen, El grado de estabilidad depende de su
estructura y de acuerdo a ella se clasifican en: guimeras sectoria-

les, quimeras mericlinales y quimeras periclinales.

Las quimeras sectoriales ocupan distintos sectores de diferentes- -
tejidos de una planta y no se encuentran limitados por capas de te=-
jido. El tejido diferente abarca del centro de la parte afectada- -
{rafiz, tallo u hecja) hacia la epidermis (45). Este tipo de quimeras
es inestable y de ellas pueden originarse quimeras periclinales- -

(22, 4s).

Las quimeras mericlinales son quimeras periclinales interrumpidas--
en donde la epidermis, gue es el tejido diferente, solo ocupa un- -
sector. Swanson (48) menciona que esta quimera es quizid la mds co--

min, pero es la mds inestable en cuanto a propagacién.

Al propagarse asexualmente puede surgir de ella una guimera pericli

nal o puede revertir a la condicién normal (22).

Las quimeras periclinales pueden tener varias capas de tejido com--
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pletas y en espesor, involucrandec varias capas de células. E1 teji-
do afectado puede ocupar el centro de la estructura de la planta,--
estar intercalado entre dos capas, 0 puede invelucrar solo capas de

la epidermis (45) .

Este tipo de guimeras es el mds estable y comin aunque también al--
propagarse puede revertir a la condicién normal de las células (22}
En experimentos para provocar quimeras, generalmente resultan qui--

meras periclinales (45).

Son llamadas citoquimeras a las quimeras que afectan parte del teiji
do del tallo, encontrandose porciones diploides y porciones poli- -

ploides.

Los estudios de citoguimeras revelaron que las células del apice- -

de la cupula apical forman una uniserie de capas, generalmente~

tres y en ocasiones mas. Cada capa de células puede ser igual o-
diferente en cuanto a ploidia. las tres capas exteriores se denomi-
nan capas primarias histogénicas, capas histogénicas, capas apica--

les o capas de yema.(66).
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III, POLIPLOIDIA EN EL MANZANO.

La descripcién detallada de algunos cultivares de manzana fué re- -
portada en 1905, en un artfculo elaborado por Beach?! en Estados Uni
dos. Los diferentes tipos encontrados, el surgimiento de nuevos fe-
notipos y los fendmenos que presentaban los cultivares en cuanto a-
los procesos de divisi6n, aunado con la importancia econdmica gue~-
tenia desde entonces dicho frutal, motivaron a los investigadores--
a profundizar en su estudio. Asi, en 1927, ya existian (segin la- -
informacién recopilada) dos articulos sobre el comportamiento del--
manzano. Uno de ellos presentado por Rybin2 (1927), mencionaba el--
estudio realizado en manzanas cultivadas sobre el nimero de cromosg
mas observados durante la divisién reduccional y som&tica. El se~ -
gundo, realizado por Kobel® (1927), en Alemania, trataba sobre el--
estudio citoldgico llevado a cabo en plantas del género Prunus y- -

en Pomoideas.

Ya para el afio de 1933, Shamuel y Pomeroy4 en Francia, seifialaron la
existencia, aparte de los diploides normales, de 57 mutaciones de--
la variedad Delicious, 29 de la Winesap, 21 de Rome Beauty, 17 de—-

Northern Spy, 15 de Duchess y 11 de M¢ Intosh.

1 Confrontar (72).
2 fdem
3 Confrontar (73).

4 Confrontar (9).
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Nor thern Spy, 15 de Duchess y 11 de Mc Intosh.

Mds adelante, en el aflo de 1947, John Einset (72), inicia una cla--
sificacibén de variedades de manzando ubicdndolas dentro de los ti-=
pos diploide (normal), triploide, tetraploide y quimeras. Este tra-
bajo continda con Einset a la par con otras investigaciones de di--

ferentes autores sobre el mismo objetivo (72, 73, 74, 86, etc.).

En todos estos articulos se ha determinado el ndmero de cromosomas—

de alrededor de 600 cultivares de manzana.

El material estudiado por Einset y colaboradores y otros investiga-
dores, forman una serie de cinco articulos donde se presenta el afi-
mero de cromosomas de cultivares y es el que se anexa al final. Es-
te ha sido enviado durante afios a la Estacidn Experimental de Agri-
cultura del Estado de Nueva York, desde diferentes paises del mun--

do para su estudio y clasificaciébn,

Los tipos de poliploides encontrados son triploides, tetraploides -
v aneuploides. Ademids quimeras, a las cuales se les a prestado es-
pecial atencidn, siendo objeto de extenso estudio sobre todo para--
establecer la ontogenia de diferentes organos y como material im- -

portante en la creacidn y mejoramiento de cultivares.

3.1 Triploides.

Las observaciones de los cariotipos de gran cantidad de cultivares-
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han determinado que de los cultivares de interés comercial, aproxi-
madamente una cuarta parte son mutaciones de tipo tripleoide (51- -

cromosomas) {75).

A pesar de que los triploides son las mutaciones mas frecuentes,- =
parece ser que fueron los tetraploides los primeros tipos reporta--
dos. Las observaciones a cerca de la ocurrencia de triploides pro--
vienen de Einsets, quién reporto la aparicidn de dos triploides de-
padres diploides. E1 mismo autor, en 1945 (71) indica nuevamente- -
haber encontrade cuatro pldntulas triploides de padres diploides- -

en una poblacidén de 1740 pléntulas.

Con la intencidn de establecer la frecuencia de ocurrencia de tri--
ploides originados espontineamente en la progenie de padres diploi-
des, Einset realizd observaciones reportadas en dos articulos- -
(75, 76) . En el primero de ellos reporta 19 triploides en 6 002~ -
plantulas de diferentes variedades, uno en cada 315 pldntulas. En--
el segundo, de 6 825 plantulas ocurrieron 19 triploides, o sea,- -

uno en cada 359 plantulas.
Obsgervacicnes adicionales en estas investigaciones mostraron que:

- Ciertas variedades tienen mayor tendencia a producir pliantulas-

triploides, mientras que en otras esta es menor o nula {76).

5 Confrontar {71).
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- Una alta proporcién de triploides han sido seleccionados y propa-

gados como variedades comerciales (75).

- De las 19 pldntulas encontradas por Einset en 1952 (75), 18 pro--

dujeron frutos y 8 de ellas fueron propagadas posteriormente; 3 - -

parcialmente comerciales (77).

Por otro lado, selecciones posteriores de pléntulas en base a las -

caracteristicas del fruto y del drbol para poder introducirse al- -

mercado, han resultado triploides.

Origen espontdneo de triploides.

El origen de triploides en forma

tes :fendmenos:

a) Unidén de un huevo sin reducir

mal (n) (69, 71, 75, 76, 77).

b) Cruza de variedades diploides

{an) (77).

c} Cruza de variedades diploides

(77).

Sin embargo, sobre la suposicién

espontdnea proviene de los siguiep

(2n) con un grano de pélen nor- -

(2n) con variedades tetraploides--

con quimeras tipo I (2-4-4-4)- -

gue indica como origen de triploi-

des, la unién de un huevo sin reducir (2n) con un grano de pélen- -

normal {(n), se ha manejado que puede ser también al contrario, o- -
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sea, un huevo normal (n) fertilizado por un grano de pdlen sin redu
cir (2n) {71, 75). La primer versién se apoya en el hecho de gque- -
al cruzar variedades diploides (60 % de las plédntulas provenientes-
de cruzas controladas y 40 % por polinizacidén abierta), la proge- -
nie de diferentes cultivares indicd gue algunos de los cultivares--
utilizados tenian mayor tendencia a producir plantas triploides- =

que otras (76).
Caracteristicas de los individuos triploides.

Al comparar cultivares diploides con triploides se han observado~ -
los siguientes rasgos caracteristicos en los triploides: agranda- -
miento del tamaific de estomas, reduccidn del nQmero de estomas por--
unidad de espacio, pdlen heterogéneo y de pobre germinacidn, heren-
cia seminal pobre (92), mayor porcentaje de abortos de Svulos (9),-

y mayor capacidad de cuajado del fruto con pocas semillas (35).

Por otro lado, en cuanto a caracteristicas fenotipicas, existe- --
gran diversidad (92), ésto depende en cierta medida de la variedad-
de la cual proceden. Asi, muchas presentan caracteristicas favora--
bles como son: buen vigor, alta calidad de frutos y éstos de mayor-
tamafio, llegando a superar en estas caracteristicas a diploides- -

(77, 69}.

Sin embargo, también llagan a mostrar caracterfsticas indeseables,-

como: menor porcentaje de £loracidn y fructificacién, algunas mig--
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tardias que sus progenitoras (77), o bien, en especifico la varie--
dad Stayman (3n) a pesar de la calidad de sus frutos, en ocasiones-
al madurar éstos, se presentan agrietamientos profundos reduciendo-

su calidad (69).
Meiosis en microsporogénesis de triploides,

Los resultados de investigaciones en la meiosis y formacidn de pd--

len realizadas por Radionenko (87), indican lo siguiente:

En diacinesis y metafase I, ademis de bivalentes se observan algu--
nos univalentes y multivalentes (incluyendo tri, tetra y raramente-
penta y hexavalentes). La anafase I se caracteriza por movimientos-
irregulares de los cromosomas. Algunos cromosomas se mueven al~ --
frente, mientras gue otros se retrasan con la consecuente expulsion
de algunos de ellos hacia el citoplasma. La distribucidn de cromo--
somas entre los ndcleos de las células hijas es desigual, asi, ge=-
neralmente los nlcleos contienen diferente nimerc de cromosomas en-
anillos de x a 2x. En la anafase I la frecuencia de las anormalida-

des consituyen de 61.4 a 91.5 %.

Las ancrmalidades de meiosis en la segunda divisidn mostraron que, -
después de la meiosis II, ademds de los normales tetraploides, tam-
bién se forman aneuploides (71), su frecuencia es de 30.2 a 48.6 %.

Las tétradas se forman de acuerdo al tipo simultdneo. En la sepa~—-~

. racién de las anteras se observan cuatro tipos de microsporas. El--
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porcentaje de germinaciédn del pSlen no excede de 5 a 6.5 %.
3.2 Tetraploides.

A pesar de la ocurrencia de manzanas tetraploides se reporta fre- -
cuentemente, los datos sobre éstas unicamente mencionan un culti- -
var cultivado, Anderson Jonathan, procedente de Michigan y reporte-
da en 1957 (57). Se pensaha que también el cultivar Kola Wild Crab-
apple era de este tipo {(90), sin embargo, Slov'eva {(90) indica que-
en realidad esta variedad es un mixoploide con células diploides,--

triploides, tetraploides y pentaploides en tejidos somdticos.

Parece ser que Johansson6 (1937) fué uno de los primeros investiga-

dores que encontraron tetraploides en la progenie de la cruza Be- -

lle de Boskoop (madre) y Filippa (padre), la primera triploide y-

la segunda diploide. Por otro lado, Nilsson-Ehle y Aschan7 (71),-
reportaron tetraploides provenientes de la cruza de variedades tri-
ploides con diploides. Para 1944, Einset menciona la aparicidn de -
tetraploides en la descendencia de diploides (3 en 1 740 pldntulas).

Observaciones posteriores sobre estos mutantes indican que:

- La descendencia de triploides, ademds de ser tetraploides, tie- -

nen una frecuencia mayor de aneuploidfas (71, 75, 76, 77).

6 Confrontar (71).

7 idem.



138
- Ciertos progenitores triploides producen un mayor porcentaje de-

tetraploides en comparacidn con otros (75, 76).

~ En la descendencia de padres diploides, ademds de gue se pueden--
presentar tetraploides, existe la posibilidad de que se presenten--

tetraploides parciales, o sea, quimeras diplo-tetraploides (75).

- De 5 694 pldntulas de padres triploides observadas, 148 fueron- -

tetraploides (75).
Origen espontdneo de tetraploides.

a} Unién casual de dos gametos sin reducir provenientes de diploi-=-

de (71, 75).
b) Doblamiento somitico del cigoto (71, 75).

c) Unién de huevo sin reducir de triploide (51 cromosomas) con un—-

grano de pdlen normal (17 cromosomas) (71, 75, 77).

Se ha llevado a tatraploides hasta fructificacidn con el objetivo--
principal de cruzarlas con variedades diploides seleccionadas para-
producir triploides gue mds adelante se seleccionen por sus carac--

teristicas aprovechables.
Caracteristicas de los tetraploides.

Generalmente, las plintulas tetraploides de manzano crecen con ma--

‘yor lentitud que las normales diploides de las cuales se derivan- -
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Asimismo, la floracidn y fructificacidn es mds tardfa, en ocasio-~ -
nes tardando afios en florear, o sino, nunca presentandose ésta. -
Sin embargo, cuando presentan frutos, éstos contienen un menor nime
ro de semillas por fruto gque los diploides. Se ha observado, ade- -

mds, gue el pSlen es de bajo poder germinativo.

Por otro lado, algunas de las plantas que provienen de padres tri-~

ploides llegan a ser altamente productivos cada afio (77).
3.3 Aneuploidias.

Las plantas aneuploides de manzana surgen de variedades triploides,
en las cuales, los fendmenos gue dan lugar a las células reproduc--
tivas, desde un inicio son anormales debido a la composicidn gené--
tica irregular que presentan. Aunque es un bajo nlmero de plantu---
las el que llega a formarse de dichos individuos, los gue lo logran
manifie;tan ciertas caracteristicas ficiles de dQistinguir como:- -
extremada debilidad de las plantas, falta de floracidn y fructifi--
cacién (77) o en caso de florear y fructificar, aborto de Svulos y-

caida de frutos en desarrollo.

Investigaciones realizadas sobre las células aneuploides han mos- -
trado gue en comparacidn con los diploides, la formacién de la me--
gaspora asi como el desarrollo del gameto presenta las siguientes--

varacter{sticas.

Aparentemente la meiosis en la megasporogénésis es normal, aunque--
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al igual que los diploides, existe un bajo parcentaje de Svulos~

-

que presentan rompimiento, tamafic pequefio o tardio desarrollo (es--

tas Gltimas-caracteristicas no se presentan en diploides). Existe—

una marcada tendencia a producir megasporocitos gue producen megas—

poras capaces de desarrollar sacos embrionarios supernumerarios co-

mo los megasporocitos de donde surgieron.

Los megasporocitos supernumerarios se desarrollan de un denso pro--
toplasma de las células, generalmente localizadas en el axis nuce~-

lar entre el saco embrionario primario y el final del chalazal del-

nucelo.

El desarrollo del gametofito en megasporas no es uniforme; encon- -
trandose Svulos en diferentes estados meipdtlcos a la vez. Muchos- -
de los megasporocitos supernumerarios y sacos embrionarios sufrén--
tal retraso gue resultan tardfios para la fertilizacidn.no llevando-~
se a cabo ésta. También se observa que sacos embrionarics supernu--
merarios se encuentran arriba o adyacentes al saco embrionario pri-
mario. Después de que este se alarga y va enestadostardios, los ni-

cleos polares y la célula huevo del saco embrionarioc aparecen en el

saco embrionario primario (88).

Otro detalle fué el desarrollo de células con un rico citoplasma en

algunos Svulos en los nucelos depués de la antitesis. Estos desarrg

L llaron arcosporas supernumerarias en el axis nucelar, entre el saco
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embrionario primario y el final del chalazal del nucelo. Algunas---
de ellas se diferencian en megasporocitos supernumerarios de donde-
gurgen algunas megagporas funcionales gue se diferencian en sacos--
embrionarios supernumerarios. En los primeros estados de desarro~ -~
1llo del esporofito, aparentemente, las células anormales no afec- -
tan la formacién del embridén y del endospermo, desde el saco embrig
nario normal donde ocurrid la fertilizacién se observaron Svulos en
estados tempranos de desarrollo anémalo. Al proliferar las células-
anémalas y al haber un alargamiento en la estructura y extensidn, -
muestran estar en el saco embriocnario; se observa la destrucciédn- -

del embrién al igual que el del endospermo (88).

Por otro lado, en embriones que aparentemente inician una divisidn-

y desarrollo normales, se presentan frecuentemente abortos.

También existe la realizacidén de dnicamente una fertilizacidn, o- -
sea, que en ciertos casos solo ocurre la fertilizacidén del huevo y-

en otros la fertilizacidén dohle (88).
3.4 Spur o variaciones compactas.

Los tipos "spur" (dardo) son mutaciones totales encontradas en las-
variedades Red Delicious, Golden Delicious, Starking, entre otras.-
Estas mutaciones difieren de los cultivares comunes correspondien--
tes en que el hibito de crecimiento es diferente. Los brotes termi-

nales son mis cortos y de mayor didmetro, emiten menor nfmero des -
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ramas y brotes laterales, los Arboles son mds ergidos y compactos-
(2/3 del tamafio comin), menos ramificados y mis espesos, de entrenu

dos cortos (38).

Por otro lado, estas variedades compactas al tener un menor nimero-
de ramas, tienen.una mejor distribucién de luz en la copa y alrede-
dor de cada rama. Se ha comprobado ademis, gque el nimero reducido -
de ramas laterales y los entrenudos cortos, aumenta la cantidad de-
dardos y lamburdas fructiferos, a la vez que existe un mayor nime--

ro de hojas (38).

Los "spur" presentan un menor niumero de chopones gque las variedade
comunes. Las hojas de estas variedades son mds verdes, comprobdndo-
se que tienen mayor peso seco, mayor cantidad de calcio, nitrégeno~

y clorofila que las variedades de las cuales provienen.

En cuanto a los frutos, aunque conservan la forma de la variedad---
original, presentan un alargamiento, y durante su desarrollo, la cg
loracién se manifiesta con anticipacidn, mientras que la pulpa per=-

manece verde por mids tiempo, dando lugar a una maduracién tardia.

Otras caracteristicas son el lento crecimiento y una produccidén- -

abundante a log 2 & 3 afios después de la plantacidn,

Estos cultivares tienen grandes ventajas econdmicas y de cultivo,--

ya que por un lado permiten aumentar el nimero de individuos por- -
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unidad de superficie y, por otro, disminuir el costo y las horas- -

jornada para las labores de cultivo.

La caracteristica enana o gsemienana parece tener su base en razo---
nes de tipo fisiol&gico. Esto es, gue la produccidn de Fitohormo---

nas no es la normal., E1 caracter es proporcionado por el patrdn.

3.5 Quimeras y citoquimeras.

Hasta el momento se han mencionado los tipos de mutaciones gque se =~
presentan en el manzano debidas a cambios en el nimero de cromoso--
mas en células sexuales (triploides, tetraploides y aneuploidias) .-
Sin embargo, también ocurren mutaciones en las células somiticas~ -

que dan lugar a quimeras y citogquimeras.

Las gquimeras estin conformadas por dos o mis tejidos genéticamente-
diferentes que cracen adyacentes entre si. Las citoquimeras de di-—-
ferencian de éstas en gue parte del tejido es diploide mientras que

otra porcifn es poliploide (22).

Parece ser que Einset e Imhoff {(72) fueron los primeros en'publi- -
car la existencia de quimeras de manzano, las cuales mostraban una-
o varias capas de células diploides cubriendo una porcién tetra- -

ploide interna.

A la fecha, se han determinado tres tipos de quimeras periclinales
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que ocurren espontdneamente en manzano: a} Tipo I (2-4-4-4), carac-
terizada por tener una capa diploide, la epidermis, y las demds ca-
pas interiores tetraploides; b) Tipo II (2-2-4-4), en donde las ca-
pas epidérmica y subepidérmica son diploides y se encuentran cu- -
briendo un interior tetraploide; c¢) Tipo III (2-2-2-4), en las cua-
les las tres capas superiores son diploides y el interior tetraploi

de (57, 70, 75, 76, 83, 84).

Dentro de estos tipos se encuentran cultivares de interés comercial
como los llamados “Giant" o "Gigantes" de los cultivares Wealthy y-

Rome, entre otras.

Estos cultivares, también llamados "sports”, generalmente se origi-
nan debido a una mutacidn en determinada célula de la cual, poste--
riormente, surge una rama diferente a las demds. Por lo general,- -
los "sports" han sido estudiados a través del meriscemo apical de--
la rama donde se presentan, la cual se encuentra formada por diver-
sas capas de células, comunmente tres, aungue pueden ser mds (59) .-
Dichas capas llamadas capas primarias histogénicas, capas histogé--
nicas, capas apicales o histogenes, pueden ser iguales, aunque como

ya se menciond, puede existir diferente ploidia entre estas.

De la capa externa se origina la epidermis de la rama, la sigquien-
te contribuye a la formacidn de los gametos y la interna intervie--

ne en la formacidn de la médula y tejidos interiores del tronco~- -~
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(38, 70). Sin embargo, estas observaciones no son determinantes,~ =~
ya gque por ejemplo, Einset (75) y Dermen (70) indican que en el ti-
po II (2-2-4-4) tanto la médula como el tejido vascular es tetra- -
ploide al igual que una porcién de la cortesa, mientras que la cor-
teza exterior y la epidermis es diploide:; y, en el tipo III (2-2-2-
-4), en la regién del periciclo se encuentran los limites entre los

tejidos diploides y tetraploides.

Las quimeras de tipo I se comportan como tetraploides al cruzar- -
las, dando lugar a triploides. Los tipos II y III, se comportan co-

mo diploides al cruzarlas, produciendo diploides.

Al experimentar sobre la estabilidad de las quimeras de tipo I, se-
encontr6 que estds presentan un alto grado de estabilidad y regula-
ridad. Las quimeras de tipo II también son altamente estables. Pero
las quimera de tipo III tienen una menor estabilidad, revirtiendo--

a la condicidn diploide normal {68, 83).

Las ramas quimerales presentes en un arbol, pueden ser detectadas--
a través de clertos criterios establecidos para el caso y que giran

alrededor del fruto. Dichos criterios se reducen a (65):
- Incremento en tamafio (casi siempre el doble del normal).
- Forma aplastada.

- Irregularidades en el contorno (generalmente no existe eje de si~
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metria) .

Las citoquimeras de manzano generalmente consisten en regiones di-~
plo~tetraploides, originadas de manera similar a las gquimeras, Eg--
tos tipos son comunmente 4-2-2, 2-4-2, 2-2-4 y menos frecuente- -
4-2~4, 4-4-2 y 2-4-3 Genmralmente estas capas se dividen en un pla-
no anticlinal, aunque esto es relativo, ya gue algunas capas como--

L-I, puede dividirse periclinalmente {(67).

" Tanto las quimeras como las citoquimeras han sido investigadas par-
ra la determinacidén del origen de drganos y tejidos del irbol, pun-
to de gran controversia, que aparentemente alin no se resuelve en- -

su totalidad (57, 65, 67, 70, etc.).

Existen adem&s otro tipo de variaciones de naturaleza hasta cierto-
punto diferente, las mutaciones de yema. Estas variaciones se defi-
nen como ramas gue difieren del resto del individuo en ciertos ca=--
racteres gue puedeﬁ conservarse a través de propagagién asexual. Su
origen también es debido a mutaciones somdticas y en ocasiones son-
quimeras, o bién, pueden originarse durante un reacomodo de tejidos

en una gquimera o al formarse yemas adventicias.

Los cultivares Starking, Richard y Starkrimson son variaciones de- =
este tipo surgidas del cultivar Delicious. Es importante seflalar gue
tanto los cultivares Starkrimson y Starkspur (mutacién de yema de-~ -

.Golden Delicious) producen individuos de tipo “spur”.
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IV, CONCLUSIONES Y RECOMENDACIONES.

Retomando los objetivos planteados en un inicio, se tiene lo si-

guiente:

l.- Las principales alteraciones cromosdmicas gue se presentan- -

Malug a través de su evolucidn son:

a) Poliploidia secundaria debido a una duplicacién de 4 cromo-
somas bésicos y tres presentados en formaAtriple: los cua-~
les le confieren una diferencia de 10 en coméaracién con su
familia. En un inicio, estas caracteristicas representaron-
una condicidn aneuploide de tipo polisdmico, en donde, to--
mando en cuenta su origen n = 7 con la polisomia resultd- -
2n+ 2+ 2+ 2+ 2+ + 4 + 4 dando lugar a 17 cromosomas—~

como nimero bésico.

b) Euploidias. Muy raras veces se presentan haploides (n) en--
progenies de padres triploides. Otro tipo de euploidias son

triploides (3n) de tipo autoploide, surgidas de:

- Unidn de células huevo sin reducir (2n) con un granc de--

pdlen normal (n).

- Cruza de variedades diploides (2n) con tetraploides (4n).

B

- Cruza de variedades diploides (2n) con quimeras de tipo--

I (2-4-4-4).
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- Tipo I (2-4-4-4), en las cuales la epidernis es diplide y--

los tejidos internos tetraploides.

- Tipo II (2-2-4-4), donde la epidermis y la subepidermis son

diploides y se encuentran cubriendo capas tetraploides.

- Tipo III (2-2-2-4), gue presenta capas diploides cubriendo-
capas tetraploides aproximadamente desde la regidn del peri--—

ciclo.

e} Cromosomas supernumerarios. A través del sequimiento de meio-
5is en megasporas se ha observado la existencia de esta alte-~ -
racidn. Los cromosomas supernumérarios también son llamados--
accesorios o cromosomas B, Se ha demostradc en otras especies
que este tipo de cromosomas se derivan de cromosomas origina-
les después de translocaciones reciprocas y que pueden origi-
narse espontdneamente con menos frecuencia en altos niveles -

de heterocigocidad para la translocacidn.
2.~ Los cambios morfoldgicos que se presentan en manzano son:
a) Haploides.
~ Plantas extremadamente débiles.
b) Triploides,

- Buen vigor.
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Algunos cultivares tienen mayor tendencia a producir triploi-

des que otras.

Por otro lado, también se presentan tetraploides (4n) prove--

nientes de:
- Unién casual de gametos sin reducéidn cromosdmica.
- Doblamiento somdtico del cigoto.

- Unidn de célula huevo triploide (3n) con grano de pdlen- . -

normal (n).

Al igual que los triploides, existe una mayor tendencia de- =«

variedades a producir tetraploides que otras.

Aneuploidfas o aneusomias, caracterizadas por una reduccidn--
del complemento cromosSmico o aumento de este por uno o mas--
cromosomas. En esta especie generalmente surgen de la proge--

nie de plantas triploides de polinizacién abierta.

Quimeras, citoguimeras y mutaciones de yema. Estas mutacio- -
nes son somiticas caracterizdndose por encontrar en el 4rbol-
una o varias ramas y aiin en el tronco esta condicidn en dﬁn—-
de hay presencia de tejidos o partes de tejido con diferente-
nimero de cromosomas. Los principales tipos de quimeras del--

manzano son:
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- Alta calidad de frutos.
- Mayor tamafio de frutos.
- Menor porcentaje de floracidn y fructificacién.
o) Tetraploides.
~ Floracién y fructificacidn tardia o ausencia de estas.
- Cuando hay frutos, menor ndmero de semillas por fruto.
- Algunos son muy productivos.
d} Aneuploidias.
- Extremada debilidad.
- Falta de floracidn y fructificacién.
e) Quimeras.y citoquimeras.

- Incremento de tamafio en frutos, de forma aplastada y con=--

un contorno irregular.
£) Spur.

En general en estos tipos el porte y otras caracteristicag--
de los dndividuos disminuyen, con exepcién del tamafio del- -

fruto.
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3.- Sobre la importancia de las alteraciones cromosfmicas se pue-

puede decir queson fuente para la seleccidén y mejoramiento de

la especie.

Los fendmenos que presenta el manzano en comparacidén con lo=--
que ocurre en el reino vegetal, se puede explicar en base a--—i
la importancia que representan las mutaciones en las especies

v en especifico sobre la importancia que tiene la poliploidia

en Malus.

La variacién da lugar a cantidad de nuevas caracteristicas y-

combinaciones de estas. Por un lado, la recombinacidén de ge--

‘nes, como proceso que involucra el surgimiento de un nuevo- -

individuo, provoca nuevas caracteristicas, y por otro, la in-
fluencia del medio ambiente trae éonsigo la manifestacidn,-

modificacidn o encubrimiento de las caracteristicas potencia-
les de un individuo. Sin embargo, los procesos cromosdmicos, -
asi como el redio ambiente que rodea a un individuo no siem--
pre ocurre en la misma direccidn o por una Gnica via, sino- =

gue es comin que se presenten cambios.

Los cambios o mutaciones dan lugar a caracteristicas que en--
algunos casos son facilmente observables en los individuos- -
que las presentan, ya gue frecuentemente son de tal magnitud-

que difieren notablemente de las comunes dentro de una espe--~
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Las variaciones tienen como principal objetivo el ensavar- -
nuevas formas con la intensién de mejorar la especie, ya sea-
para adaptarse a nuevos medioc ambientes, o para formar nue- --
vas especies y cultivares. De cualquier forma, no todas las--
mutaciones favorecen a los individuos, sino gue la mayoria de

o

ellas dan lugar a caracteristicas no deseables. Sin embargo,-
la Seleccidn Natural permite la reproduccidén de formas favo--

rables y la eliminacidn de las aberraciones.

En manzano, el aumento en el nimero de cromosomas Yy por con--—
secuencia de genes, ha conferido a la especie una mayor adap-
tabilidad a nuevos y diferentes medio ambientes. Por otro ia—
do los poliploides retardan mis el proceso de homocigosis,~ -
1a hibriéizacién es mi&s ficil a este nivel y un periodo de es
tabilizacién conduce a diferenciacidén, pudiéndose originar- -
después poiiploides mayores y ciclos posteriores de hibridi--
zacién. Esto de alguna manera ha ocurrido en el manzano por--
medio de la poliploidia secundaria o diploidizacién al exis--

tir cromosomas triplicados vy duplicados.

Moore (36) menciona que el niimero de cromosomas bdsicos en---
las angiospermas, que fue el punto de partida dentro de su- -
historia evolutiva era de n = 7, lo gue sugiere la importan--

cia de la poliploidfa.
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Por Gltimo, aungue no hay evidencias o ejemplos de los efec-
tos gue producen los cromosomas supernumerarios en manzano, -

cabe seflalar los efectos que estos producen en algunas espe-

cies.

Existen evidencias de gue en las poblaciones, el nimero de-~ -
cromosomas de este tipo es variable. Los efectos gue producen
difieren en cuanto a la cantidad presente asi como en la es—~
pecie que los contenga. Influyen tanto en el vigor de la- -
planta como en la fertilidad del p&Slen. Generalmente, una al-
ta cantidad de ellos réduce el vigor, aunque también se pre--

senta el caso contrario.

En ciertas especies un incremento de supernumerarios da como
consecuencia la reduccidn de la fertilidad del pdlen, sin em—
bargo, la presencia de accesoriosg en el tejido del estilo de-

ciertas especies, promueve el crecimiento del tubo polinico.

Supuestamente en poliploides es menor la probabilidad de la--
presencia de accesorios que en diploides. Por otro lado, el-—
nimero de cromosomas de este tipo difiere de un tejido a otro

en el mismo individuo.

En cuanto a poblaciones, en ciertos casos se ha observado que
la presencia de accesorios reduce el rango geogrifico de la--

especie, lo que supone una asociacibn con factores especifi--

cos del medio ambiente o estructura poblacional.
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Recomendaciones.

Uno de los principales problemas que existen en el cultivo del- -
manzano es la propagacion de este frutal por semilla, de la cual-
generalmente se desconoce tanto el genotipo como el fenagtipo gque-
presente, Esto trxae como consecuencia una serie ée plantas poco--~
uniformes y que en la mayoria de las ocaciones ofrecen caracteres
no deseables. Es por ello que como primer paso se debe acostum- -
brar a los productores a utilizar clones para la propagacién de--

los &rboles.

Otro problema, que se deriva del anterior es la seleccién de pa=--
trones y a la vez de cultivares (injertos) gue convengan a una- -
regidn especifica de acuerdo con sus caracteristicas medio ambiep
tales, ya que por un lado no debe olvidarse que el patrdn influye
sobre el comportamiento del injerto, y por otro, el cultivar estd
sujeto al medio ambiente, pues de acuerdo con este ofreceri dife-

rentes caracteristicas.

Asi mismo, en México las manzanas dcidas (perones) de las cuales-
no se han estudiado sus potencialidades para poder seleccionar ca
racteres deseables y sin previa investigacifn sé usan como patro-
nes. Dentro del mismo punto, en México es muy poca 1; investiga=--
cidn gue existe sobre manzano, ya sea en cuanto a cultivares espe
cificos para las regionés productoras como en seleccidn y mejora-

miento genético de la especie para la creacién de nuevos cultiva-
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res. Es por ello que es necesario elaborar un programa para in- -
vestigar estos puntos como inicio para que el cultivo vaya tecni-

ficandose para un mejor aprovechamiento de la especie.
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VI. ANEXO. CULTIVARES DE MANZANA, PLOIDIA Y REFERENCIA.

NGmero de cromosomas de cultivares de manzana y sports.

Cultivar

Abbondanza

Akin

Alamanka
Alexander
Allington Pippin
Almey

Alpine

Alton

Amere de Berthe- -
court
American Forestier

American Summer
Permain

Ananas Berzenicki

Anderson Jonathan

Anna

Anoka

Antonowka kamien-
naja

Antonowka polto--
rafontowaja

Anyzowe aksamitne

Argile Grise

Arkad Zimnyi

Arrow

Ashmead's Kernel

Ata

Atlas

Autumn Arctic
Autumn Strawbwrry
Babine

Ballarat

_Ballyfatten

DIPLOIDES (x = 17).

Origen y referencia

Italia, 1956

Stark Bros., lousiana

Yugoeslavia, 1963 (prop.)

Ukrania, 1700
Inglaterra, 1884
Manitoba, 1945
Irlanda, 1956
Introducida ¥N.Y.,

Francia, 1946
{desc.)

USA, 1817
Polonia (desc.)
Covert, 1927
Israel, 1963
Brookings, 1926

Polonia, 1934

Polonia, 1934
Polonia, 1931
Inglaterra, 1933
{desc,)

Canada, 1948
Inglaterra, 1700
Brookings, 1945
Canada, 1940

Barnard, 1956
Iowa, 1953
U.S.D.A., 1946

Australia, antes de 1900

Irlanda, 1956

1938

Observaciones

Para postre
Conserva

Pulpa roja

Prop. 1883
Inglaterra, 1899
Jamaica, 1963
Culinaria

Mc Intosh x (Red
Canada x Y. Trans}

Para sidra
Franeia, 1954
{Prop.)

Birmingham, 1957
Canada, 1963
Har ford, 1957, ==~

Variedad invernal

Para sidra
Polonia, 1966
Ornamental
Birmingham, 1965
Silvestre
Plintula de Winter
St. Lawrence

N.Y., 1962

Para sidra

Nueva Zelanda,~ -~
1960

Culinaria



Cultivar
Bancroft

Barbara Ann

Bayfield

Beacon

Bedah

Beauty

Bedan des Partes

Bedford Red
Bllefleur Rekord

Belle sans Pepin
Benitts Roter =~
Finkenwerde

Benoni

Beverly Hills

Bielyj naliw
Binet rouge
Bingo

Black Crofton

Black Gilliflo-
wer

Black Oxford

Blanche Ames

Blaze

Blue Pearmain

Bob White

Boiken

Bonita

Bottle Greening

Bramtot

Britemac

Brock

Burke Sweet

Cap of Liberty

Caramel

Cardinal

Carla

Carleton

Carroll
Carlton
Champagner Rei--
nnete

Origen y referencia

Canada, 1940

~Jamalca, 1953

Minnesota, 1921
Minnesota, 1936
Inglaterra, 1933
Brookings, 1919
U.S.D.A., 1946
Westminster, 1938
Michurin, 1925
Francia, 1907

Alemania, 1953
Dedham, 1830
California, 1948

Polonia, 1934
Inglaterra, 1933
Canada, 1933

(desc.)

N.Y., 1897

Iowa, 1953
Jamaica, 1939
Urbana IL., 1958
N.Y., 1910

E.U., 1876

Iowa, 1889
California, 1919
N.Y., 1850
(desc.)

New Jersey, 1964
Orono, 1967
N.Y., 1965
Inglaterra, 1934
Yanktown, 1934
N.¥Y., 1961

Glenn Dale, 1939
Canada, 1948

Mannitoba, 1961
N.Y.

Alemania, 1931

165
Observaciones

Forest x Mc Intosh,
1930
N.Y., 1967

Para sidra
N.Y,, 1972
Para sidra

Polonia, 1962

Culinaria

Kansas, 1956

Melba x Early Mc-
Intosh

De verano

Origen frances
Plintula de Nor-
thern Spy

Tasmania, 1963

Flores semidobles
Willoughby, 1959

1963 Propagada

N.¥Y., 1899
Inglaterra, 1933
N, Yersey. 1949
Orono, 1967
N.¥Y., 1965

Para sidra

N.Y., 1960
De Italia

Malug baccata x
Wealty
Mannitoba, 1958

Probablemente di-

ploide



Cultivar
Champlin

Charlamoff
Cheddar
Chehalis
Chenango
Chestnut crab
Chinook

Clear heart
Climax

Cockle
Collamer

Columnaris

Conard

Cornish Gilli-
flower

Cortland

Coulon
Cowichan
Crawberry
Crimson
Crimson Beauty

Crimson Gold
Crittenden
Currie

Davinett
Daniels
Davenport 25

De Juane

Delcon
Delinstein

Delwine
Democrat
Diana

Doch Dianaay

Origen y referencia
Kansas, 1953

Minnesota, 1939
Inglaterra, 1956
Oakville, 1966
Rochester, 1901
Minnesota, 1955
Dakota, 1927
Irlanda, 1956
Whashington, 1901

California, 1939
Hilton, 1901

Inglaterra, 1927
Montana, 1936

N.Y., 1948
Introducida, 1915

Glenn Dale, 1939
Canada, 1930
Wyndmere, 1953
California, 1919
Escogia, 1917

California, 1944
Inglaterra, 1961
Canada, 1933

Inglaterra, 1948
Louisiana, 1960
Massetchusets, 1936

Francia, 1700

Montana, 1949
Arkansas, 1946

Washington, 1925
Australia, 1900
Canada, 1929

Rusia
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Observaciones

De las primeras-
amarillas

Tipo alemdn (Rusia)
Para postre

Fruta grande

Culinaria

Sport de Twenty
Ounce

Postre

Sport de Twenty
Ounce

Malus baccata colum=
paris

Ben Davis x Jonathan

Inglesa
Ben Davis x Mc In~
tosh

Acida
Wyndmere, 1960

Probablemente igual
a Red Bird

Niles, 1957

Inglaterra, 1961
Pildntula de Northern
Spy

Para sidra

Postre

Pldntula de Mc In~
tosh

Prop., Inglaterra,
1933 :

Conard x Delicious

Allegedly Delicious
x Gravenstein

Tasmania, 1959
Plantula de Blank
port beauty

Polonia, 1966



Cultivar

Dolgo
Donald

Downing

Duke of Clarence
Duke of Devonsghire
Dunning

Dunn's Seedlin
Early Crimson

Early Harvest
Early Joe
Early Mc Intosh

Easter Orange
Eastman Sweet
Ebenezer Lambkin
Edgar

Elisa Rathk
Ellison Orange
Elmer

Emilia

Epicure

Ericson
Ernest Bosch
Etter's Gold
Excelcior
Exguisite

Fall Rousset
Fanny
Fabourot

Firesay
Florence
Folwell
For tune

Foxwhelp (Laxton)
Franklin

Origen y referencia

Brookings, 1897
Canada, 1940

Ohio, 1938

Havelock North, 1965
Inglaterra, 1928
Introducida, 1938

Australia, 1890
Inglaterra, 1933

E.U., 1800
Kansas, 1956
Introducida, 1923

Inglaterra, 1928
N.¥Y., 1953

N.Y., 1963
Canada, 1940
Francia, 1954
Inglaterra, 1928
Canada, 1940
Canada, 1933
Inglaterra, 1933

Minnesgota, 1924
Alemania, 1953
California, 1944
N.¥Y., 1911
Inglaterra, 193%

E.U., 1880
N.Y., 1888
Brod Station, 1958

Minessota, 1943
Louisiana, 1896
Minnesota, 1924
Inglaterra, 1933

Inglaterra, 1934
Ohio, 1938
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Observaciones

Brookings, 1916
Plantula de Worthern
Spy

Gallia x Kirtland
Havelock North, 1961

Early Mc Intosh x
Cox's Orange
Hevelock North, 1960
Worchester x Glast
Ton

Primeras americanas
Y. Trans. x Mc In-
tosh

N.Y., 1962
N.¥Y., 1963
Mec Intosh x Forest
Culinaria

Northern Spy
Northern Spy
Cox's Orange x Weal-

ty

Rica en vitamina C
Amarilla

Cox's Orange x Ce-
1lindi

Ben Davis x Jona-
than
Tipo Delicious

Cox's Orange x Weal-
thy

Para sidra

Mc Intosh x Deli-
cious



Cultivar

Frettingham Victo-
ria
Frey Berg

Frostproof
Fuji
Fujutami
Fyan

Gala
Galton

Gano

Gar land

Giant Jeniton
Giant Red Rome
Giles

Golden Delicious
Golden Hornet
Golden melon

Golden Noble
Golden Winesap

3oldo
Goodhue
Goollshey
Graf Nostitz
Graham

Granny Smith

‘Grawsztynek in-
flancki

Grease Pippin

Greendale

Grove

Gurney Seedles

Haralson

Hardanger Rosens-
trips

Haugmann

Hawaii

Henrietta Crosby

Henry F, DuPont

Origen y referencia

(desc.)
Nueva Zelanda, 1958

Mineral, 1946
Washington, 1969
Janon, 1953

Rede Staton, 1936

Nueva Zelanda, 1960
Cabada, 1933

(desc.), 1888
Manitoba, 1961
Louisiana, 1914
(desc.), 1934
Blacksburg, 1960
Louisiana, 1916
Inglaterra, 1949
Japon, 1953

Italia, 1949
Kansas, 1917

Dakota, 1927
Minnesota, 1921
Wyndmere, 1958
Polonia, 1934
Michigan, 1939

Washington, 1930
Polonia, 1934

Irlanda, 1956
Introducida, 1938

Mountain Grove Station,

Yankton, 1930
Minnesota, 1923

Norway, 1934
Washington, 1934
Sebastopol, 1963
Jamaica, 1947
Jamaica, 1946
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Observaciones

Netherlands, 1969
Havelock North,
1961

Jonathan ¥ Rals
Ben Davis x Jona-
than

Plantula Nerthern
Spy

Americana
Original Starck 16

Golden D, X Gold
Indo

Inglesa, culinaria

Winter Banana {si-
milar)}

Wodars, 1963

Prob. Red sport de
Nor thern Spy

Mec Intosh x Lodi

Ingram X Delicious

Gurdney Seed & Nur-
sery

Sebastopol, 1967
N.¥., 1966
Jamaica, 1961



Cultivar

Heréford Redstreak
Holiday

Hollow Log

Honey Ball
Honeygold

Honora

Hoover

Hopa (crab)

Horei
Hubbardston

Hume

Huntsman Favorite
Huvitus

Idagold

Idared
Ikorocavka Alaja
Imperial (Daxton)

Imperial Mc¢ Intosh
Indo

Jay Darling
Jefferis
Jersey Black
Jerseymac
Joan

John Standish
Joandel
Janalicious
Jonared

Jongrimes
Joyce
Jubilee

Julyred

Jumbo

June Wealthy

Justice

Kaiger Wilhelnm

Kamsomolez

Karmeliter Reine-
tte

Kasha

Katherine

Origen y referencia

Inglaterra, 1954
Wooster, 1964
Bostic, 1928
Irlanda, 1956
Excelcior, 1959
N.Y., 1939

Santiago de Chile, 1850

Nueva Jersey, 1932
Japén, 1953

N.¥Y., 1911

Canada, 1929
Kansas, 1956
Finlandia, 1958
Mocii, 1944

Mosci, 1942
Denmark, 1954
Inglaterra, 1933

Beltsville, 1951
Japdn, 1936
Francia, 1904
Iowa, 1953

N.¥Y., 1900

Nueva Jersey, 1971
Iowa, 1956
Inglaterra, 1925
Ames, 1958
Texas, 1960
Louisgiana, 1958

Louisiana, 1948
Canada, 1927
Canada, 1946

N.J., 1962
Minnesota, 1921
Louigiana, 1948
Williamsburg, 1919
Alemania, 1931
Broockings, 1933

Austria, 1934
Brookings, 1945

N.Y., 1928

169

Observaciones

Wooster, 1964

Excelsior, 1965

Plantula de Mc In-
tosh

Chile, 1960

Ralls x Golden D,

Wagener x Esopus
Moscl, 1942

Cox's Orange x
Allington Pippin
Beltsville, -1951

N.Y., 1972

N.J., 1965
Anisim x Jonathan

N.¥Y., 1959

Louisiana, 1960
Sport rojo de Jo-
nathan

Mc Intosh x Grimes
Golden
N.J., 1960

Plantula de Wealthy

Origen ruso

Para sidra
Plantula de Wolf
River

Jamaica, 1961



Cultivar

Kaupanger
Reetosh

Kemp

Kendall

Kensib

Kidd's Orange Red

Killand

King Cole

King Luscious
Kingston Black
Kinrei

Knotted Kernel
Knowles Blueblood
Koningszuur
Kosztela

La Salle

Lady

Lady Carrington
Lady Seedling
Large Yellow Si-
berian

Lawfam

Laxton Superb
Linda

Liveland Rasp-
berry

Lobo

Lody

Lyman Prolific
Lyons
Magnet

Magnolia Gold

Maiden Blush

Maidstone Favori-
te

Malus baccata (L.)
Borkn, mandchuri-
ca (Maxim.)Schneid

Malus halliana
Koehne

Origen y referencia

Washingten, 1934
Canada, 1940

Irlanda, 1956
Introducida a E.U.,
(dese.), 1957
Paises bajos, 1958

1932

Mandan, 1957
BAustralia, antes 1912
Hendersonville, 1960
Inglaterra, 1934
Japbén, 1956

Glenn Dale, 1946
Masstchusets, 1923
Paises Bajos, 1953
Polonia, 1931
Canada, 1927

N.Y., 1896

(desc.)

Inglatexra, 1928

China y Kiev, desde 1784
Canda, 1929

Inglaterra, 1928

Canda, 1930

Louisisana, 1912
N.J., 1928
Introducida a E.U., 1924
Excelsior, 1916
Blecksburg, 1959

Louisiana, 1912

Fort Valley, 1970
N.J., antes de 1817

Inglaterra, 1928
Japdn, China, antes de 1824

China, antes de 1863
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Observaciones

Milwaukee x Mc
Intosh

Malug goropnaria
Cox's Orange Pi-
ppin x Delicious
Mc Intosh x Dolgo
Nueva Zelanda, 1962

Tipo Golden D,

Nueva Zelanda, 1961

N.Y., 1907

Deacon Jones x Weal]
thy

Montgomery x Yellow
Transparent
Illinois, 1951

Plantula de Wine-

sap
Princess Anne,

1971

URSS, 1972

Japbén, 1971



Cultivar

Origen y referencia

Malus purpurea aldep-

hamensis (Gibbs)
Rehd
Marechal
Marths (crab)
Mary Potter
Medaille 4'Oro
Melba
Melrose

Merton Beauty

Merton Delight
Merton Russet

Michael Henry Pi-
ppin

Midttun

Milan

Mingan
Minjon

Minnchaha

Mio

Mollie's Delicious
Monarch
Montgomery
Newfane

Newman
Newtosh

Nipissing
Niobe
N.J. 4

No Blow Seedless
No Calix (crab)
Nova Easygro
Ogden

Ohlson

Orenco
Oliver

Oriole

Inglaterra, 1920
Inglaterra, 1933

Sacciones recibidas en 1888

Jamaica, 1939
Glenn Dale, 1946
Canada, 1923
Ohio, 1945

Inglaterra, 1956

Inglaterra, 1956
Inglaterra, 1954

Illinois, 1926
Noruega, 1924
Introducida a E.U.,

{desc.)
Minnesota, 1938

Minnesota, 1924
Suecia, 1948
N.J., 1966
(desc.)

Introducida, 1914 a E.U.

Introducida, 1927

Canda, 1924
Canada, 1940

Canada, 1930
Canada, 1927
N.J., 1949, 1962

Washington, 1909
Dakota, 1920
Kentville, 1971
Introducida, 1928
Washington, 1953

Oregon, 1916
Louigiana, 1913

Minnesota, 1938
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Observaciones

Jamaica, 1963
Para sidra

N.Y., 1972
Tipo sidra

Jonathan x Deli-
cious

Ellison's Orange
x Cox's Orange P,

Sturmer P. x Cox's
Orange P.

Yellow Transparent
X Mc Intosh
Espafia, 1963
Probable Wealthy
x Jonathan

Suecia, 1961

N.J,, 1960

Mueva Z2clanda, 1960

N.Y., 1822

Deacon Jones X
Delicious

Newton x Mc In-
tosh
Canada, 1951

Red Gravenstein
x Close

Kentville, 1973
Zusoff x Mc Iptosh
Red Gravenstein x
Close



Cultivar
Orleans

Ortley {(sin. Cleo-
patra)
Dswego

Ozark Gold
Paducah
Papierowka

Papierowka polska

‘Parkman

| Patricia

- Paulared

» Parkers Pepping
: Peace Gerden

 Peck Pleasant

| Peerless

' Pepin Shafrannyi
" Pepinka Litewska
. Perkins

- Pink Beauty

. Pink Pearl

" Pioneer Scarlet
" Piotosh (crab)

. PX - 14

. Poly Eades

. Pomme Plerre
" Porter
* Prairie Rose

. Prairie Spy

: Prima

. Primate

. Prime Gold

. Prof. Sprenger
;' Pumpkin Sweet
¢ Puritan

“Quaker Beauty
‘Quinte
¢{Radiance

:iRa:itan

¥
R
[
1
3
i

R

Origen y referencia
Introducida, 1924
N.J., antes de 1817
Introducida, 1915

Montana, 1970

Paducah KY, antes de 1925

Polonia, 1931
Polonia, 1934

Japdn, antes de 1861
Canada, 1940

Sparta MI, 1967
Austria, 1934

Mandan N.D., 1958

Kansas, 1956

Louisiana, 1914

Rusia (dato desc.)
Polonia, 1934

Minnesota, 1937

Manitoba, antes de 1958
California, 1944

Alberta, antes de 1954

Minnescta, 1942

Rusia (dato desc.)
Probablemente KY, antes
de 1961

Francia, 1951

N.¥Y., 1907

Illinois, antes de 1959

Minnesota, 1940
Illinois, 1970
N.Y., 1910

Zillah WA, 1965

Paises Bajos, antes de 1950

N.Y., 1883
Massetchussets, 1944

Canada, 1948
Ontario, 1964

Nueva Zelanda, antes de 1940 Nueva Zelanda,

N.J., 1966
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Observaciones

Deacon Jones x De-
licious

Australia, 1969

Sutton x Northern
Spy

Montana, 1967

Princeton, 1961

Similar Y. Trans-
parent

Similar Y. Trans-
parent

N.Y., 1963
Plantula Mc Intosh

" Hartford MI, 1967

Tipo sidra

Malinda x Duchess
of Oldenburg

Plantula Duchess
Polonia, 1962

N.Y., 1971

N'Y" 1972

Rusia, 1966
PrincetonKY. 1961

N.Y., 1972
Malug joensis

Zillah WA, 1968
Jamaica, 1971

Mc Intosh x Red
Astrachan

Ontario, 1956

N.J., 1960

1961



Cultivar
Red Canda

Red Canada
Red Cinnamon
Red Duchess
Red Jacket

Red Liveland Queen
Red Rome
Red Sauce

Red Statesman
Red Thorle
Red Victoria
Red Warrior
Redfield

Redflesh
Redford

Redgold
Redhook
Redwell

Red Wollow Twig
Reid's Seedling
Reinar .
Reineta Encarnada
Reliance

Renet Bergamotyj
Rhoda

Richared

Rival
Roanoke
Rodney

Roman Stem
Rondestveit
Rones
Rosthern Ndm. 18
Royal Jubilee
Russian Ehite
Sanspareil
Saratoga

Origen y referencia

Nueva Inglaterra, antes de

1822
N.Y., 1883
Finlandia
N.Y., 1919
Introducida, 1939

Augtralia, 1929
N.¥Y., 1921
Introducida, 1926

Bustralia, 1929
Nueva Zelanda, 1950
Inglaterxa, 1928
Princes Anne, 1939
Introducida, 1938

Dakota, 1928
N.Y.

Louisiana, 1948
N.Y.
Minnesota, 1936

Kansas

Irlanda, 1956
Washington, 1934
(desc.)

N.Y., 1920
Rusia, 1893
Minnesota, 1927
Washington, 1928

Inglaterra, 1949
Blecksburg, VA, 1967
Wyndmere ND, 1954
Kansas, 1956
Washington, 1934
s.P.I., 1914
Glenn Dale, 1946
Glenn Dale, 1940
Dakota, 1927
Inglaterra, 1928
Introducida, 1914
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Observaciones

N.Y., 1900

Malus niedzwetzkva-
Dpa x M, atrosan- -
quinea

Sport rojo de Rome
Deacon Jones x
Wealthy

Sport de Statesman
Nueva Zelanda, 1961

Introducida, 1938
Wolf River x M. pie-

dzwetzkvana
Dakota, 1929

Wolf River x M. pie-

dzwetzkyana

Pldntula de Scott's
Winter

Espaiia, 1963
Polonia, 1962

Sport rojo de Deli-
cious

Blacksburg, 1963
Wyndmere ND, 1963

Ben Davis x Green
Newtown



Cultivar

Scarlet Beauty
Scarlet Crofton
Schoner aus Milten
berg

Schoner aus Nordha
usen

Scotia

September

See and Winesap

Sharon

Shaw
Shellinkhout
Shenandoah
Shiawassee
Shin - Indo
Shinko
Sirenka
Sissipuk
" Sixteen Ounce
Skinner Seedling
Slavyanka
Snowdrift
Sokeri - Miron
Sonderskov
Souvenir de Fer-
nand Cognet
Spartan

Spencer
Spicap
Spiland

Spokane Beauty

St. Lawrence

Star

Stark Blushing
Golden

Stark Earliest

Stark Splendour

Stark Summer De-
licious

Stanking

Origen y referencia

N.Y., 1914
Irlanda, 1956

Alemania, 1956

Alemania, 1949

Kentville, 196l
Minnesota, 1888
W shington, 1932

Iowa, 1956

Ohio, 1938

Paises Bajos, 1956
Blacksburg VA, 1967
Kansas, 1956
Japbdn, 1953

Japbn, 1953
Polonia, 1934
Canada, 1948

N.¥Y., 1927
California, 1931
Rusia, 1896

Ohio, 1965

P.I., 1959

Suecia, 1953

Francia, 1953
Canada, 1946 -

Canada, 1951
Canada, 1940
Canada, 1933
Idaho, 1960
Bristol, 1934

C lifornia, 1919
Coben, 1968

Louisiana, 1948
Nueva Zelanda, 1967

Morgantown, 1955

Louisiana, 1926
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Observaciones

¥ipo culinario
Kentville, 1962

Probablemente sport
rojo de Winesap

Mec Intosh x Long-
field

Ralls x Mother

Blacksburg VA, 1952

Indo x Golden D.
Ralls x Jonathan

Polonia, 1962
Ohio, 1971
No frutal
Tipo culinario

Mec Intosh x New-
town

Mec Intosh x Golden
Delicious
Plintula de Nor-
thern Spy

Plintula de Nor-
thern Spy

No frutal

Louisiana, 1968
Nueva Zelanda, 1961

Louigiana, 1957

Sport rojo de Deli-
cious



Cultivar

Starr

Stearns
Stirling
Storapple
Sturmer Pippin
Sumatooka
Summerred
Summer Scarlet
Sungold
Surprise
Sutton

Sweet Bough
Sweet Delicious

Sweet Mc Intosh
Sweet Russet
Sweet Winesap
Switzerland
Szampanska
Tack Ben Davis
Tauntona Cross

Thewgold
Thorberg

Timiskaming
Tioga

Toko

Tolman Sweet
Torstein
Toshkee

Twistbedy Jersey
Tydermad's Martin-
mars

University

Utter

Van Eseltine

Veitch Scarlet
Victory

Virginiagold
Vogelcalville

Origen y referencia

N.J., 1896

N.Y., 1900

Canada, 1936
Paises Bajos, 1956
Nueva Zelanda, 1927
(desc.)

Summer land, 1964
N.Y., 1963

N.J., 1963

Dakota, 1933
Michigan, 1890

N.Y., 1910
Introducida, 1922

Introducida, 1922
Dakota, 1920

N.Y., 1897

Beatrice, Neb., 1921
Polonia, 1936

N.Y., 1935

Glenn Dale, 1944

N.Y., 1966
Mandan, 1957

Canada, 1951
Introducida, 1915

Japdn, 1963
N.Y., 1883
Noruega, 1934
Canada, 1937

(desc.)

Inglaterra, 1956
Minnesota, 1912
Iowa, 1953
Introducida, 1937

China, antes de 1901
Minnesota, 1947

Blacksburg, 1972
Paises Bajos, 1953
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Observaciones

Canada, 1960

Yugoeslavia, 1963
Summer land, 1965
N.Y,, 1963

N.J., 1983

Considerada tri-
ploide

Deacon Jones x De-
licious
Lawver % Mc Intosh

Sport de Ben Davis
Plantula de Weal-
thy

Duchess of Olden-
hurg

Sutton % Northern
Spy
Japdn, 1965

Mc Intosh x Mil-
waukee
Inglaterra, 1954

Para sidra

M. arnoldiana x M.
spectabilis

M. yunpanensis

Plantula de Mc In-
tosh

Blacksburg, 1967



Zultivar

i
- vinbigkaw

Wolnwe ight
Warder
d..dge
wonetka
Wasochester

Whotstone
Crofton

Pippin
Winter Pear-

“nite
White
white
main
Whitney
Jillioms
Winston
Winter Gold
“ilson Red June
Worcester Pear-—
main
Jorcester Cross

Nr ight
‘Wynema Crab
Young America
Zeleba

Zorza

Bietigheimer
Bisbee Giant Wine-
sap

Blaxtayman

Bogo Belle de
Boskoop

Bonte Normand

Boutielle de Li-
seaux

Origen y referencia

1946
1918

Glenn Dale,
Washington,
Ohio, 1938
Minnosota, 1927
Polonia, 1934
Introducida, 1914

Mountain Grove, 1936

Irlanda, 1956
N.Y., 1883

N.J., 1956
Louisiana, 1889
Wallinsford, Con,.
Inglaterra, 1951
Paises Bajos, antes de 1950
Louisiana, 1909

1921

1935
1944

Wisconsin,
Glenn Dale,
Mountain Grove, 1936
Iowa, 1934

N.Y., 1907

Dakota, 1924
Polonia, 1934

I'RIPLOIDES (51 cromosomas) .

Washington, 1897

Hood River Valley, OR, antes
de 1963

Princess Bnne, MD., 1930

Dinamarca, antes de 1954

Glenn Dale, Md., 1946

(desc.)
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Observaciones

p1intula de Rome

Ben Davis ¥% Green
Newtown

(Ben Davis x Jo—
nathan) x Deli-
cious

Pequefia
MA, 1963

Inglesa

Cox's Orange %
Wealthy

Ben Davis x Jonathan

Blacksburg, 1964
Probablemente Stay-

man Winesap

Sport rojo de Stay-
man Winesap

Sport rojo de Be-
l1le de Boskoop
Para sidra

Francia, 1964



Cultivar

Bulmer Norman
Burta

Charlottae

Close

Colby Baldwin
English Redstreak

Fall Pippin
Flower of Kent
Frantz

Fukunishiki

Galbraith Baldwin

Graue Herbst Rei-
nette

Hibernal
Jerseyred

King Acre Pippin
Knuthenborg Gra-
venstein

Monmouth Beauty
Mutsu

Nehou

New York Ndm, 1256
Pavette

Red Codling

Red Goudreinette
Red Ribston

Regmalard
Rheinischer Winter
Rambour )
Rouge Belle de
Boskoop
Smokehouse
Star
Red Stark

Red Stark

Origen y referencia

Inglaterra, 1934
Polonia, 1934
Waukegan, IL, 1902
Md., 1928

Enfiels NH, 1920
California, 1944

N.Y., 1917
Pennsilvania, 1955
Beatrice, Neb., 1921

Japdn, 1954

Amherst, MA, 1948

Austria, 1934; Alemania,
1931

Ames, Ia., 1944

N.J., 1955, 1962

Inglaterra, 1928

Dinamarca, antes de 1954

Princess Anne, Md., 1927
Japdn, 1953

Inglaterra, 1954
N.Y., 1910
Moscq,

N.J., 1928

Paises Bajos, 1954
Nueva Escocia, 1921

N.Y., 1897
Alemania, 1931
{desc.)

N.¥Y., 1931
N.¥., 1888
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Observaciones
Para sidra
M. coronaria

Sport de Baldwin
Conocida como
Golden melon, Red
Streak, Sternapple

Semejante a Newton
Importada de Alema-
nia a Minnesota,
Introducida en 1902
Ralls x Delicious
Sport de Baldwin

Supuesto tetraploi-
de

Gallia Beauty x Whi-
te Winter Pearmain

Sport de Gravens-
tein

Golden Delicious x
Indo

Boiken x Wealthy

Wagener X Ben Davis
Probablemente Mon-
mouth Beauty

Ribston reportada
con 51 cromosomas

FPrancia, 1954

Universidad de Corhell, 1925 Sport rojo de Stark

Wyoming, 1325

" " " "



Cultivar

Miami

Nim., 179

¥im, 382

Nim. 372

Ndm, 287 Revert

Staymared
Strawberry Norman
Trascendent
Turley

Tyler

Washington Straw-
berry

Zimneye Prevoskhod
noye

Anderson Jonathan

Origen y referencia

Ohio, 1935
Michigan, 1945

Louisiana, 1930
Inglaterra, 1933
Iowa, 1956

Indiana, 1917
Wisconsin, 1935

N.Y., 1888

Rusia, (desc.)

TETRAPLOIDES (68 cromosomas)

Michigan, 1957

QUIMERAS DIPLO-TETRAPLOIDES

Bates Lobo

Corey Wealty

Doud Golden Deli-
clous

Doud Winesap
"Giant" Jonathan

"Giant" Jonathan
"Giant" Jonathan
"Giant" Rome
“Giant" Spy

“Giant" Wealthy
Grimes Sport

Johnson Mc Intosh
Jonathan Sport
_Kimball Mc Intosh

Stevensville, 1952, 1953
N.Y., 1955

Wabash, Ill., 1952
Indiana, 1959

Louisiana, 1949
Louisiana, 19249

W, Va,, 1950

North East, Pa., 1931
North East, Pa., 1931
North East, Pa., 1947
Universidad Purdue, 1948

N.Y., 1957
Ohio, 1932
Massetchussets
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Observaciones

Spor rojo de Stark

" ”" [ [{]

Revierte al origi-
nal Stark

Sport rojo de Stay-
man Winesap

Para sidra

Puede ser Tyler's
Kernel

Semejante a Washing-
ton (triploigde)

Polonia, 1962

Tipo IIT
Tipo I

Tipo I

Tipo II y Tipo III

Tipo II, de Adams

Tipo 1I, de Edwards

Tipo I

De Rome

De Spy

Tipo I

Tipo II, improduc-
tiva

Tipo I

De Jonathan

Tipo I, reportada

2-4-4 y 2-4-2
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Cultivar Origen y referencia Observaciones
"Large" Mc Intosh N.Y., 1948 Tipo IIIX
"Large" Wealthy Henniker, N.H., 1942 Tipo IT
"Large" Wealthy N.Y., 1938 De Wealthy
"Large" Yellow

Transparent Centralia, Ill., fi948 Tipo I y Tipo II
Levering Limber-

twig Blacksburg, Va., 1957 Tipo I
Lovejoy Cortland Springvale, Me., 1957 Tipo I
Mc Intosh Sport N.Y., 1950 Tipo II
Ontario Sport N.Y., 13910 Tipo I
Perrine York Centralia, Ill., 1955 Tipo I
Smith Jonathan Urbana, I11., 1953 Tipo II
Wrixparent Princess Anne, Md., 1939 Tipo I

Otros cultivares.

Diploides.

Antonovka Obynovennaya, Dessetnaya y Sestisotgrammovaya
Aread Ziolty
Babuskino
Borovinka
Grusovka Ranniaya
Desser tnoye Isayeva
Ivanovka
Kiparisovoye
Koreyanka
Krasavica Sada
Krasnaya Sapodka
Lomonosovskoye
Mediniéa

Mirnoye
Narodncye
Octiabxionok
Osenniaya Radostj
Pamatj Michirina
Papirovka
Partisanka

Pepin Safranniy
Pionerskoye
Pobeditel]j

Renet Bergamotniy



Rossiyanka
Severniy Sinap
Severianka
Studenéeskoye
Vitaminnoe
Yuniy Naturalist

Triploides

Zimneye Prevoskhodgoye (Slavianka x White Winter Calville)
Quimeras.

Kulon - Kitayka (Tipo III)

Mixoploides.

Kola Crab apple (diploide, triploide, tetraploide y pentaploide)

Fuentes: (57), (72), (73), (74), (86), (90).
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