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EL COMPLEJO SINAPTONEMICO Y LA VISION ACTUAL DE LA MEIOSIS

Luis Fernando Tapia Pastrana*

RESUMEN

Elparadigmasobrelaocurrenciadel complejosinaptonémico (CS) comoestructuraindispensable parael alineamiento, lasinapsis
yelentrecruzamientomeiético hasidocuestionadofuertemente. Laaplicacion de nuevas metodologiascitogenéticasy moleculares
haprovocadoquelavisionysecuenciadetales procesosylosmecanismosquelosregulanhayacambiado. Las perspectivasrecientes
sobre lasfuncionesdel CSderivande las observaciones del proceso meiético, particularmenteenorganismosconirregularidades
meidticas, rearreglosestructuralesobienenindividuosmutantes. Lasevidenciassefialan queel CSyanocontintiasiendoresponsable
del primer contactoentre loscromosomas homologos nidel iniciode larecombinacion, sinoque ahoraesinterpretadocomouna
estructuraamododeandamioendondeseefecttialaconversiondeintermediariosinmadurosde larecombinacionen quiasmas
funcionales. Laparticipaciéndel CSenlaresoluciéondeatrapamientos, en lainterferenciade entrecruzamientoyenlasegregacion
tambiénsonconsideradas. Elpropésitodeestearticuloesrevisar brevementeloscambiosenlosparadigmas meiéticosy lashipétesis
alternasacercadel comportamientocromosémicoenmeiosis.

Palabrasclave: apareamientocromosdmico, bisquedadehomologia, profasemeiética,complejosinaptonémico.

ABSTRACT

Theparadigmthatsynaptonemal complex (SC) hasaprimaryfunctioninalignment, synapsisand meioticrecombination little by little
hasbeenchallenged. Anumber of cytological and genetic observationsin meiotic mutants, haploidand organismscarrying meiotic
abnormalitiesand rearrangements have suggested that SCisnolonger held tobe directly responsible for recombination, butisnow
interpreted tobeascaffold for the conversion ofimmature recombinationintermediatesinto functional chiasmata. Other functions
of SCastheresolutionof physical tanglesalso have been considered. Finally, SCmay mediate crossover interferenceand segregation
atfirstanaphase. The purpose ofthis reviewisto briefly survey the shiftsin meiotic paradigms, the very shiftswhich have generated

new perspectivesandalternative ideasconcernedwith mechanisms of meioticchromosomebehavior.
Keywords:chromosome pairing, homologysearch, meioticprophase, synaptonemal complex.
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INTRODUCCION

Dentrodelosaspectosquehoydiase presentancomocentrode
atenciéndelacitogenética, sobresalen porsusimplicacionesen
eventosclave del proceso meiético, aquellosrelacionadoscon
losmecanismosqueregulanelapareamiento, larecombinacion
ylasegregaciondeloscromosomashomologos. Losanteriores
sonloseventosqueenunordenespacio-temporal precisose
desarrollandurantelosestadiostempranosdelaprofasemeiética,
cuyas caracteristicas citolégicas son bien conocidasen los
organismos con reproduccion sexual, y cuyos mecanismos
comienzanaserelucidadosconformeseincrementan, tantoel
numerodeespecies bajoestudiocomolastécnicasgenéticasy
citologicasempleadas paratalesfines.

Efectivamente, segiinseamplianlasobservacionesendistintos
organismos, parece evidente queelesquemaconceptual dela
meiosis en el sentido clasico y dogmatico (sinapsis ¢
recombinaciéncsegregacion) tendraquedarungiroimportante
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a fin de adecuarse con los hallazgos de los tltimos afios.
Recientementese hanvueltoatractivaslasideasacercadeque
losmecanismosdereparaciondel ADN de hebradoble hayan
evolucionadoenunmecanismomeidticoparael reconocimiento
yapareamientodesecuenciashomologas,endondelabisqueda
dehomologiaylaformaciondel heterodlplexantecedenala
sinapsisdeloscromosomashomalogos. Enesterecienteorden
tambiénseproponennuevasydiferentesfuncionesparael CS,
estructuraexclusivade laprofase meidtica.

Durantecasitresdécadasse haaceptado,enlogeneral,quela
formaciondel CSdesempefiaunpapel relevanteeneldesarrollo
adecuadodeloseventosantesmencionadosyenopinionde
varios autores el apareamiento de secuencias génicas
representabaunprocesomolecularcomparativamentesimple,
entantoqueelapareamientocromosémicose concebiacomo
uneventoaescalamuchomayor, puesincluiamovimientosy
cambiosconformacionalestantodeloscromosomas,comode
complejasmoléculasgigantes, procesosqueculminaban,como
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eselcasodeloseucariontessuperiores,conelensambledel CS,
estructuraconsideradaenconsecuencia, claveenlaestabilizacion
delalineamientoyapareamientocromosémicoyunsoporte
mecanicoencuyointerior tenialugarel procesomolecular de
unionesdesecuenciaoapareamientoefectivol-6.

Algunos hallazgos recientes, sin embargo, cuestionan
fuertementelaextensiontantodelasfuncionesoriginalmente
atribuidasal CS comolasecuenciaespacio-temporal de los
eventosde laprofase meidtica, endonde, segiinse desprende
del parrafoanterior, lasinapsiscromosémicamanifestadapor
laformaciondel CS, precedealarecombinacion.

Enestaperspectivael presentetrabajoesunintentopormostrar,
aunquedemanerageneral,el panoramaactualenrelaciéncon
loseventosinvolucradosenelalineamiento, apareamientoy
segregacién cromosémicadurante laprofase meidtica, los
hallazgos que han generado cambiosensus paradigmas, asi
como las perspectivasen el estudiogenéticoy citolégicode
estructuras accesorias al ADN que, como en el caso del CS
desempefianfunciones relevantesen lameiosis, fendmeno
esencial paralosorganismosque,aligual quenosotros,dependen
parasuexistenciade lareproduccionsexual.

EL NUCLEO MEIOTICO: LA VISION CLASICA
Lavisiondelnucleomeidtico, correspondeal deunaestructura
dinamica,concromosomasquepresentanundisefioyestructuras
propiasyqueexperimentanalavezcontinuosrearreglosinternos,
involucrandoprocesosquedemandanunaltogradodeorganizacion
espacialdentrodel mismo, cuyosignificadofuncional quedaadn
pordescribirsedemaneraintegral’. Enefecto, durantelameiosis,
aunciclodereplicaciénpremeidticade ADN lesiguendosciclos
desegregacioncromosomicayes precisamente posteriorala
replicaciéncuandoloscromosomassesinapsanyexperimentan
altosnivelesde recombinaciénvialaformaciondel CS. Luegode
permanecerenestadodemaximacondensacionylongitudtotaldel
CS(paquiteno) loscromosomasse descondensan, eventoque
coincideconeldesmantelamientodel CS,ysesucedelaseparacion
de los homologos (diploteno) y la aparicion de los quiasmas
(diacinesis), sitiosque supuestamente representanlaevidencia
citogenéticadelentrecruzamientoreciproco. Acontinuacionlos
cromosomashomologosse muevenapolosopuestos (primera
divisiGnmeidtica)ylascromatidashermanasseseparanysegregan
(segundadivisionmeiotica). Elresultadoeslaproduccionde
cuatrocélulashijashaploidesapartirdeunacéluladiploide. Este
eselmecanismogeneral porel cual seefectUalatransiciondela
fasediploide (2n) alafase haploide (n) compensandoseasila
duplicacioncromosdmicaproductodelafertilizacionenorganismos
dereproduccionsexual.

Ensintesis, lameiosisrepresentaal eventocelularendondese
confronta la informacion genética procedente de dos
progenitores. Mediante estacomparacioénsedeterminasiéstos
pertenecenalamismaespecie o bienaespeciesdiferentes,
siendoel reconocimiento, apareamientoyrecombinaciénde
loscromosomas, eventoscriticos de dichacomparacions.

Comosemencionolineasantes, existenalmenosdoseventos
exclusivosde lameiosis, mismos que se reconocen como su
caracteristica principal y universall.9.10: 1, la sinapsis o
apareamientoentre cromosomashomélogoshastaformarun
bivalentey2.losaltos nivelesde recombinaciongenética, en
donde ademas se establecen conexiones que les permite
comportarsecomounaunidadenmetafasel!!-13, Efectivamente
amboseventossondelamayorimportanciayaque Gnicamente
aquelloscromosomasquealcancenunestrechocontactofisico
(300nm) podranrealizar el entrecruzamiento. El fendmeno
anterior crea “cromosomas nuevos”, es decir, con nuevas
combinacionesdealelosapartirdesegmentosdeloscromosomas
parentales originales, asegurandose asi la diversidad y
variabilidad genéticadeladescendencia. Tal diversidad,como
se conoce, es proporcionada en parte por el hecho de que
diferentes gametos contienen distintascombinaciones de
cromosomasmaternosy paternoscomounaconsecuenciadesu
segregacionalazarenlameiosis|,yenparteporelintercambio
deinformaciéndentrodeuncromosomacomounaconsecuencia
delarecombinaciénentrecromosomashomologos maternosy
paternos4.12.14,

Engeneral, el panoramaanterior sigue estandovigente, sin
embargo, algunos paradigmas, en particular aquéllos
relacionadosconelordendeloseventosen laprofasetemprana,
susmecanismosderegulaciénylafunciondel CSencuentran,
alaluzdelosrecienteshallazgosunanuevaopticayrelaciones
temporalesdistintas, mismasquegeneranalavezmodernos
conceptosparadar soluciénatresproblemasfundamentales:
informacionales (;,como reconocen los cromosomas a sus
homologos?); espaciales (¢, comoselocalizanmdtuamente los
homélogos?) y mecanicos (¢,cémologranatraerse estando
localizadosendiferentesespaciosenelnicleo?). Lasrespuestas
parciales que lasinvestigacionescitologicasygenéticas han
ofrecidoatalesinterrogantesse expondran masadelante, en
tanto,examinemosalgunosaspectossobreel CSestrechamente
relacionadoconlosfendmenosanteriores.

3QUE s eL CS?

ElCSesunelaboradoensamble macromolecular de proteinas
meiosis-especificas (~160-240 nmde ancho) localizadoalo
largodelalongitud de loscromosomashomologosdurantela
meiosisyportantoconsideradocomounprerrequisitoparaque
seefecttienlosaltos niveles de recombinaciéngenética3.12.15-
17 En ciertos organismos citoldgicamente favorables, los
intermediarios mas tempranamente detectables en la
morfogénesisdel CSpuedenversecomofragmentoscortosde
ejesproteinicosllamadoselementosaxialesqueseformanalo
largode cadapar decromatidashermanas!8.19.Conformeestos
ejessealargancomienzalaasociacionintimaentreloselementos
axiales homaélogos en el contexto del CS. Una vez que los
elementosaxialesseensamblanenel CSsonllamadoselementos
laterales (EL) y cada uno esta asociado con los lazos de
cromatinadecadabivalente homdlogo20. Detal maneraqueel
aspectodel CSseasemejaaunacinta,endondecadabordede
lamismaconectaaun par decromatidas hermanas; untercer
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VERTIENTES

componente, llamado elemento central (EC) se extiende
longitudinalmente entre ambos EL, conformando asi una
estructurade caracteristicas constantesenlamayoriadelas
especiesendonde hasidoestudiada (Fig.1). Tambiénsehan
observadofilamentostransversalesqueconectanalosEL12.21,
Efectivamente, bajoel microscopio dptico22-25yelectronico26-
28¢| CSseevidenciacomounaestructurade andamiajeentre
loscromosomasapareadosen laprofase meiotica(Fig. 2). La
universalidad de suocurrenciaenorganismoseucariontes, la
estabilidadevolutivadesuorganizacionestructuralenplantas
yanimales29-30, surelacioncon losnédulosde recombinacion
ysupapel enlaformacionde quiasmas, justificarondurante
algintiemposureconocimientocomounaestructuraesencial
paralarecombinaciongenética2.12.31,

Sibienesciertoquedesdeeldescubrimientodel CS32elestudio
desucomportamiento, funciényestructurahamejoradoel

-
Conforme los elementos axiales homélogos se aproximan y J
experimentan un alineamiento, el ADN, organizado en hebra
de cromatina se desplaza lateralmente.
Cromaétidas Elemento
hermanas axial
Cromatidas Elemento
hermanas axial
Alineamiento
cromosémico
Elemento
/Iaeral
Nédulo de i Elemento
recombinacion central
Elemeénto
lateral
|\ J

Fig 1. Estructura y ensamble del Complejo Sinaptonémico.

entendimiento del proceso meiético, puessumorfogénesisse
correlacionaconlossucesivos rearreglos de cromatina, su
papel preciso sigue siendo objeto de las mas diversas
investigaciones, mismasque hastael momento han permitido
identificar,enoposiciénalavisionclésica, diferenciascruciales
del procesomeiético,comenzandopordistinguirqueel primer
pasoen laprofase meioticaes unabusquedade homologia
duranteleptoteno; otradiferenciaclave hasidoidentificaral
apareamientoyalasinapsis comodos procesos mecanicay
temporalmente distintos. Es asi como en esta nueva
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Fig 2. Complejo Sinaptonémico de ratén NIH.

perspectivael apareamiento se definecomoel alineamiento
de los cromosomas homologos, y a la sinapsis como la
asociacién intimadeloshomoélogosenel contextodel CS. El
apareamiento, enconsecuencia, ocurre durante leptoteno
mientras que lasinapsiscomienzaenzigotenoysecompleta
enpaquitenoss.

Las evidencias méas recientes sobre los mecanismos
involucrados durante laprofase mei6tica, particularmente
enelnivel molecular, derivande losanalisis realizados en
levaduras, sistemas de estudio mas manejables, loque ha
favorecidolainterpretaciondelosresultadosy laelaboracion
dehipotesisalternasacercadelarelacion queguardael CS
conlosprincipaleseventos de lameiosis, haciendo avanzar
decididamente el entendimiento sobre sumetabolismoy
regulacién. Porejemplo, elanalisisen mutantesde levaduras
indicaquesonvarioslosgenesimplicadosenelensamble
del CS, el apareamiento, la sinapsis y la formacion de
guiasmasy quesuexpresionocurre especificamentedurante
laprofase mei6tical9.34-37,

En este sentido, la levadura mas estudiada y mejor
caracterizadagenéticamente es Saccharomycescerevisiae,
contempladaactualmente como unsisteramodelo paralos
mecanismos moleculares y conceptos que operan en la
meiosis, incluido el CS38-40, Se puede decir que en los
resultados de tales estudios se fundamentan loscambiosen
los paradigmascentralesde lameiosis, pueshansuministrado
abundante informacion sobre los mecanismos del
comportamiento cromosémico, algunos de los cuales se
exponenacontinuacion.
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LA BUSQUEDA DE HOMOLOGIA Y EL APAREAMIENTO

CROMOSOMICO

Nunca ha sido bastante claro qué conduce a los
cromosomas homdélogos a unirse durante la meiosis;
aunque laevidenciano fue enteramente convincente, por
un tiempo pareci6 que el CS podria ser el organelo
nuclear responsable del apareamientoy cualquieraque
fuese el mecanismo siempre se acepté que suformacion
daba la oportunidad de que las secuencias de ADN
homologas iniciaran la recombinacion, pues el
alineamiento en paralelo de los EL favoreceria la
yuxtaposicion de secuencias homologas de ADN.

Unavisiénextremaconsiderd quelasinteracciones proteina/
proteinaconducianalensambledel CSseguidodeunaintima
asociacionde moléculasde ADN comoun prerrequisito para
larecombinacién4!. Enelextremoopuestoestalaopinionde
que lasinteracciones ADN/ADN las cualesocurren como
parte de la recombinacion, son la base primaria para el
reconocimientode loscromosomashomologosobuisquedade
homologiaysondeprimordialimportanciaenelapareamiento
oalineamientocromosémicoanterioryunprerrequisitoenel
desarrollodel CS4:42-44,

Enlaactualidad, lasevidenciasfavorecen laopinion de que
lasinteracciones ADN/ADN jueganun papelimportantey
primario en el apareamiento cromosémico, aunque la
naturaleza molecular de las mismas queda por
determinarse#39:42:45, Unapropuestainteresante paraexplicar
elorigendetalesinteraccionesesaquellaque suponequeun
mecanismodereparaciéndel ADN, enparticular lareparacion
de hebradoble que depende de uncromosomahomaologo
intacto, hayasidointegrado desde las células somaticas para
funcionarenlameiosisdurante labusquedade homologia46.

Eneste contexto, unensayo de homologiase concibe como
elencuentrode hebrassencillasde ADN en heterodiplex
transitorios, involucrando por supuesto, rompimientos de
ADN de doble hebra38 en sitios especificos o pequeiias
regiones localizadas de aproximadamente 50pb4y existen
informes que muestran que las secuenciashomaélogas de
ADN se asocian fuerade los limites del CS39.47. Asi, el
apareamiento o alineamiento de los cromosomas
homologos es el resultado de la confrontacién de
secuencias homologasen laprofase meidticatemprana,
anterioralasinapsisintimayalaformaciéndel CS. Otra
evidenciacitogenéticasobreelapareamientocromosémico
previo a la sinapsis es particularmente clara en
configuracionestrivalentesde CS, enlosqueenalgin
sitio dos elementos axiales estdn sinapsadosy el tercero
se halla alineado, indicando que el reconocimiento
homologo primario serealizaindependiente al ensamble
del CS39:48,49_ Actualmente hay consenso acercade queel
CSnoesresponsabledel reconocimientoyalineamiento
de los homdélogos, siendo esta funcién relegada a los
nddulos de recombinacion tempranas0-52,

En relacion al examen de homologia existen opiniones
opuestasacercadesielapareamientocromosémicoenla
meiosisesuneventoal azar basadoen laoportunidad de
encontrar homologos osi existen condicionesque aseguren
unalineamientodirectoyfrancodeloshomélogosreduciendo
el azar en alguna extensiénlO. Para el primer caso, sin
embargo, se haargumentado que la probabilidad de un
contactoaccidental de cromosomashomologosdentrodel
limitado periodo de laprofase meidticapodriaser bastante
bajalO.Porotrolado, yahansido propuestosalgunos modelos
de apareamiento considerando que este fenébmeno seaun
proceso mediado por mecanismos estrictos de
seleccion0.,53.54 Talesmodelos de blsquedasistematicade
homologiasuponen que el reconocimiento homaologo se
ejecuta via procesos moleculares en loci individuales
Ilamados sitios de reconocimiento, término aplicado a
cualquiersecuenciade ADN, regiéncromosémicaocualquier
otraunidad queauténomamente puedarealizarun“encuentro
molecular” que favorezcael iniciode unentrecruzamiento
directamente o el establecimiento de homologiaparala
sinapsissubsecuentelO,

Ademésdelasestrategiasdebusquedasistematicadehomologia
sehancontempladootrasalternativasquefacilitanyreducenel
esfuerzodurantedichoproceso, talescomoel agrupamientode
loscromosomasen configuraciones“bouquet”o“cluster’yla
adhesiondelostelomerosalamembrananuclear,condiciones
gue puedenreducirdistanciasy movimientos necesariospara
establecer contacto entre sitios de reconocimiento
potencialmente homologos!O.55,

Igualmente se haespeculado que el CS, por virtud de su
desarrollosemejanteaunacremallera, reportalassefialesde
unencuentrohomélogoexitosoalolargodeunbivalente,
suprimiendo asi eventos de pruebainnecesarios!O. Deeste
modo laextensiénygradode homologiaentrecromosomas
homélogos determinasi el apareamiento se confirmaoes
abortado847.

Encuantoasilaformaciondel CSocurre exclusivamente
entre regiones homologas, investigaciones realizadas en
plantas®S einsectos!2,56, han puesto de manifiestoqueel CS
nosedesarrollaexclusivamente entre regioneshomologas,
sinoquelasnecesidadesdesaturaciéndesinapsispropicianel
apareamientoentre regionesnohomdélogasinclusoentre
cromosomas no homaélogos4849,57, Ainmas, se hamostrado
lapresenciadesinapsisy CSencélulasmadresde polenen
plantasylevadurashaploides, dondeteéricamente nohabria
apareamiento#’:48. Estos datosindican queel apareamiento
delosejescromosémicosy larecombinaciénseguidade la
presencia de quiasmas requiere de diferentes niveles de
homologia, regulados muy probablemente por distintos
mecanismosy quiza,enadelante, al hablar delapareamiento
meidticodebamosdecir que éste se realizaentre cromosomas
guesonmuysimilaresentérminosdesuestructuratotaly
contenidogenético®8.
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CS Y RECOMBINACION GENETICA
Originalmentesepensdqueel CSeraunaestructuraintimamente
involucradaenlarecombinaciéngenéticaamododearmazéon
estructuralalrededor del cual seorganizabalacromatinaqueno
estabaimplicadadirectamenteenelentrecruzamiento, lacual
permaneciadetenidaen lasuperficieexternadeloselementos
lateralesysolopenetrabanatravés de los mismos segmentos
seleccionados (secuencias homologas de nucleétidos) que
recombinabananivelmolecularenlaregioncentrall.2,16, Tales
modelosfueronapoyadospor investigacionesquesugerianque
enalginmomento el ADN de las crométidas no hermanas
involucradasenloseventosderecombinacionestabalocalizado
en el CS°9-61, Otros trabajos describieron proteinas
pertenecientesal CSinteractuandodirectamenteconel ADN34,
ciertadistribucién del ADN sobre loscomponentes del CS®,
unaestrechaasociacion ADN/CS62ydel CSconlosnédulosde
recombinacion (NR), estructuras que citolégicamente son
definidascomoesferasoelipsoides (~100nm)encontradasalo
largodel CS, enparticular sobresuregién central duranteel
paquitenomedioytardio,conlamismafrecuenciaydistribucion
gueloseventosde recombinaciényportantoinvolucradasen
suenzimologiab3-66, Asimismosereportd quetalesasociaciones
son igualmente evidentes en regiones eucromaticas y
heterocromaticast6.67.

Losestudiosantessefialadosdealginmodoapoyabanaaquéllos
enlosque mediantelacomparaciondelaslongitudesdel CSy
del ADN establecian que menos del 1% del ADN de cada
cromosoma homélogo estaba disponible para el
entrecruzamientodesecuencias, esdecircomosustratoenlos
eventosmolecularesde rompimiento de hebradoble (RHD),
reencuentroyformacion del heterodtplex!55.68, Siguiendo
estalineasedetermind, porejemplo, que laproporciéndel
ADN humano queseacomodaenel CSesalrededorde 4330
veces69y que el tamario promedio de los lazos de cromatina
adheridos al CS es especie-especifico’. Estudios donde se
comparalaproporcién CS/ADNendistintosgruposde plantas®
yvertebrados’Oindicanqueeltamaniodelgenomaylalongitud
total del CSestan estrechamente correlacionadosy que las
diferenciasental proporciénafectan latasaderecombinacién.
Siestosresultadossontomadosenconjunto, claramentesugieren
la existencia de secuencias determinadas de ADN que se
adhierenal CS30:47,69,

Laparticipaciondel CSenel procesode recombinacion, sin
embargo, esalavezcorrelativay controvertida; enefecto, hoy
dialainteraccionbasicaCS-ADN esunacuestionabierta, pero
la evidencia es consistente con la posibilidad de que la
condensacion y descondensacion cromosémica sea una
importante fuerzaimpulsorade eventos del metabolismo
cromosoémicoque puedencontribuiralaselecciondelossitios
de recombinacion440.71 o bien que estén involucradas
particularmenteconelensambleydesensambledel CS48.

UnaseriedeandlisissobreloseventosmeiéticosenS. cerevisiae
revelaronqueel procesode recombinacion ocupacasitodala
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profase I yquelasdiferentesetapasdelarecombinaciénestan
correlacionadas con estados particulares del ciclo de
morfogénesisdel CS48. Paralelamentese detectaronRHDaun
bastanteantesde laapariciéndelaestructuratripartitadel CS.

Otrasobservaciones,sorprendentemente, muestranmoléculas
recombinantesmadurascoincidiendoconladesapariciondel
CSy/oformacion de los husos de metafase I, forzandoen
consecuencia, un panorama mas amplio de las posibles
relaciones entre el CS y la recombinacion, mas alla del
proporcionado por lavision clasicaacercade que todos los
eventosimportantesde larecombinaciéonocurrenenel CSy
en particular en el subestadio de paquiteno4.33.39, Ahora
parece probable que el proceso de entrecruzamiento puede
iniciarseantesdelasinapsisycompletadojustoantes, durante
odespuésdeladesintegraciondelgruesodel CSaltérminodel
paquiteno, reforzando la opinién de que el inicio de la
recombinacionesnecesario paralasinapsis#.

En un trabajo donde se utilizaron levaduras se sugirio la
existenciade productosgénicosque modulan laestructuradel
cromosomay cuyaperturbacionllevaaunareducciénenlos
nivelesde recombinaciénynodisyunciénhomologaenmeiosis
lyademés, defectosenlacohesiondelascromatidashermanas,
eventosqueoriginanunainadecuadasegregacioncromosémica
enlasdosdivisionesmeidticas, y endonde no obstante que
laestructuradel CSaparentaser normal, nose descartala
posibilidad de que alteraciones sutiles dificilmente
detectables estén relacionadas con ladisminucién de la
recombinaciéngenética’?.

Ental perspectiva, actualmente seconsideraquelasrutasdela
morfogénesisdel CSylasmodificacionesal ADN, entérminos
decambiosenlaestructuracromosdmica’l.73conducentesala
recombinacién, probablemente representenunaviacominde
eventosmolecularesaltamenteinterrelacionados,queinvolucran
unaampliabusquedadehomologia, laacumulaciéndeproductos
génicos meiosis-especificos necesarios paralamorfogénesis
del CSy/oparafinesenzimaticos#19.74; expresadoen otros
términos, loseventosde recombinacién puedenrequerirsepara
la formacién del CS en algunas etapas y los eventos de la
morfogénesisdel CSpuedennecesitarse paralarecombinacion
enetapasdistintas#37.

Laestrecharelacion CS/ADN, sinembargo, hasido puestaen
teladejuicio puesal menos Aspergillusnidulans, unhongo
filamentososy Schizosaccharomyces pombe, unalevadura,
exhibenunaaltafrecuenciade recombinacion meidticaen
ausenciatotal de CStripartitadetectable’™-77. Enunintentode
acomodar ambostiposdeevidenciasdentrodelosparadigmas
existentesseacepta,engeneral, queel CSesnecesarioaunque
nosuficiente paraqueocurrael intercambiogenéticoyque no
entodoslosorganismosserequieresupresencia33 65, inclusose
sugirio queel CSestadisefiadoy funcionalmentedirigidoa
resolver problemassecundariossurgidosdel procesobasicode
apareamientoysinapsis,asegurandolaeliminaciéndeenredos
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(atrapamientos) cromosémicos no especificos que resultan
delapareamiento previoalacondensacion cromosémica?.
Quizalaopinion masacertadahastael momentoseaaquella
que consideraque lasinteracciones ADN/ADN (esdecir,
RHD-recombinacién) son primarias a los eventos de
morfogénesis del CSy que este Gltimo, o suscomponentes
juega(n)unpapel principal séloenestadiosmasavanzadosde
laprofase (o porlomenosalfinal del paquiteno), regulando
lamaduraciéndelosrecombinantes439:47,

Otraspropuestassefialan queel CS, en particular laregion
central, puede mediar lainterferenciade entrecruzamiento,
misma que disminuye o descarta la probabilidad de
entrecruzamientoentre regiones queyahanexperimentado
intercambio®5.69y se supone que otros de suscomponentes
estaninvolucradosen ladistribuciéndelosquiasmas40.

CS, FORMACION DE QUIASMAS Y SEGREGACION

CROMOSOMICA

Lasevidenciasafavor delaparticipaciéndel CSenel proceso
de segregacion cromosémica se han encontrado tanto en
eucariontes superiores como en levaduras. En mutantes
meidticosdeS.cerevisiaeincapacesdeformaralgiincomponente
deCSobienquecarecendeellosse presentandisyunciones
anormalesenmeiosis 135.78,79, a segregacion meidtica, sin
embargo, estden funcion del mantenimientodel quiasmay
por tantoambos eventos se manejan de maneracorrelativa,
pueslasevidenciasofrecenapoyo, enel nivel moleculary
citogenético,alahipotesisquesefialaal CS (osusremanentes)
como laestructuraque medialadisyunciéncromosémica, la
cohesividad de las cromatidas hermanas y de los
centromeros!3.65,67,79-82,

Elquiasma, enconsecuenciaycomoseaceptaactualmente,no
s6loeslaexpresioncitolégicadel entrecruzamientoentrelos
genomas progenitores, sino que también mantiene a los
cromosomasunidos hastaelcomienzodelaanafase I, mediando
asielmantenimientodeunbivalente quesecomportacomouna
unidad, debidoaleventodeintercambioqueexperimentdentre
unacrométidadecadahomélogocreandolasconexionesfisicas
entre homadlogos hastaque éstos se orientenadecuadamente
sobreloshusosen metafase | yseasegureasilasegregacion
correctaenmeiosis 14134783,

Elanalisis de mutantes spo76 de Sordariamacrosporag4y
desinépticoenmaiz8, porejemplo, hamostradoque lasfallas
deloscromosomas parapermanecer unidosapropiadamente
(separacion precoz) resultanenalteracionesenel patrénde
separaciondeloselementoslateralesdel CSynodisyunciénen
anafase l,eventualmenteacompafiadospor inviabilidad delos
gametos. Enconjuntoestoshallazgosmuestranqueel CSjuega
unpapelimportanteenel procesodesegregacioncromosoémica.
Porotraparte, lamicroscopiaelectrénicadeloscromosomasen
profase meidtica, evidenciaque loselementosdel CSestan
implicadosen lainstalaciénoreforzamientode lacohesionde
las croméatidas hermanas mei6ticas86.87, favoreciendo el

aplazamiento de unareaccion secundarianecesariaparasu
separacion82.88:89, Ademassehapropuestounaestrecharelacion
entrelosconstituyentesdel CSylosejescromatidicos,donde
estosultimosactiancomounarmazénparalaformaciéndelos
ELs86,

En contraparte al esquema conceptual anterior existen
ejemplos, considerados como las excepciones, donde la
sinapsisy la presencia de quiasmas no correlacionan: en
hembras de Bombix mori (gusano de seda), organismos
haploides, hibridos interespecificos, mutantes meioticos de
tomateylevaduras, se observaquealasinapsisnosiemprele
sigueel desarrollode quiasmas’”.

Recientementese hasugeridoque inicamentelosintercambios
guesucedenenel contextodel CS“maduran” hastaformar
guiasmasfuncionalesajuzgar porsucapacidadparaasegurarla
disyuncion35.78, Si es verdad que solamente aquellos
entrecruzamientosqueocurrandentrode CSpuedenmadurar
comoquiasmasyestarinvolucradosenlaadecuadadisyuncion
deloscromosomas,comoseobservaen levaduras, entoncesse
abrelaposibilidad de que loseventosde entrecruzamientono
siempre se manifiesten como quiasmas. Siestotambiénes
cierto para las plantas, entonces los cruzamientos no
guiasmaticospueden,seguramente, ocasionarqueenlosconteos
de quiasmas se subestime el numero real de
entrecruzamientos!4, aunque la extensién en que este
razonamiento puedaexplicartal discrepanciapermanecehasta
elmomentocomo unacuestion abiertal4.90.91,

CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS
Delosargumentosyevidencias expuestasanteriormente se
desprendequelasinterpretacionesgenéticasycitoldgicasacerca
delprocesomeiéticonoalcanzanadnconsensoyporelcontrario
soncomuneslasinconsistenciasyexcepciones.

Hasta el momento poco se sabe del origen filogenético y
ontogeniadel CS (aquilaevidenciaapuntahaciasusintesisde
novo, puesnose hanverificadoestructuras preexistentesenel
nucleo)ydelaregulaciondesuensambleydesensamble, obien
deloscambiosevolutivosrapidosenlasproteinasqueconforman
al CS. La elucidacion de estos aspectos es necesaria para
profundizarenelconocimientodelosmecanismosinvolucrados
enlosrearreglosdeloscromosomasdurante laprofase meiética
ysurelacionconel CS. Estomejoraranosololacomprensién
acercadelaevoluciondel procesocompletodelameiosis, sino
guetambiéndaralaposibilidadde responderacuestionessobre
elorigenmono o polifilético de lameiosisy enqué extension
lasdiferenciasentredistintosorganismosreflejanadaptaciones
especie-especificas del proceso meidtico4”. Quizael CSpudo
haberevolucionadoenlameiosisen unaetapasecundaria,
subsecuente al mecanismo de apareamiento basico. Por otra
parte,dadoquese haobservadoquelapresenciadel CStendria
unpapelenlaregulaciéndelarecombinacion, quizacabria
esperarvariacionesenlaestructuradel CS,deacuerdoconla
frecuenciade recombinaciénque presentenlosorganismos.
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Finalmente, unavisionunificadade laestructuradel CS,dela
regulaciondesuensamble/desmantelamientoysusfuncionesen
lameiosisaunsepercibelejos. Porotraparte, launiversalidad de
losnuevosmodelosqueintentanexplicar loseventosmeiéticos
quedaporcomprobarseenotrosmuchosgrupos. Lasrespuestas
aestasinterrogantes, y su posibleextensionatodoslosphyla,
quizademuestreelestablecimientodeun procesocomunsobre
laestructuramolecularfundamental delameiosisysuevolucién.
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