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CONTROLUL GENETIC AL MEIOZEI LA PLANTE
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Meioza este un proces biologic fundamental al eucariotelor cu reproducere sexuata. In aceasta lucrare vom revizui
progresele realizate in ultimii ani pentru izolarea genelor meiotice la diferite specii de plante. Intelegerea modului in
care acest proces este reglat ar putea ajuta amelioratorii de a crea noi combinatii de alele, care ar produce hibrizi de cali-
tate superioara. Cunoasterea proceselor meiotice la plante, care in prezent nu sunt complet elucidate, in viitor va oferi
informatii importante pentru utilizarea apomixisului si a poliploidizarii sexuate.

Cuvinte-cheie: meioza, control genetic, recombinare, crossing-over, Arabidopsis thaliana, mutanti meiotici, expresia
genelor.

GENETIC CONTROL OF MEIOSIS IN PLANTS

Meiosis is a fundamental biological process for sexual reproduction in eukaryotes. In this paper, we review the pro-
gress made in recent years for isolating meiotic genes at different plant species. Understanding how this process is regu-
lated might help plant breeders to create new allele combinations that could produce superior hybrids. The knowledge
of meiotic processes in plants, which at date are not completely understood, in future, will have important implications
for the exploitation of apomixis and sexual polyploidization.
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Meioza (de la grec. meiosis — reducere, micsorare) reprezintd un proces-cheie in ciclul de viata al tuturor
eucariotelor cu reproducere sexuatd, diviziune celulara in urma careia din celulele somatice diploide se for-
meaza celule sexuale haploide. Meioza determina constanta numarului de cromozomi de-a lungul generatii-
lor la organismele ce se inmultesc sexuat, asigura recombinarea genetica si mareste variabilitatea genetica a
organismelor.

Drojdiile (Saccharomyces cerevisiae), musculita-de-otet (Drosophila melanogaster), nematoda de pamant
(Caenorhabditis elegans), arabidopsisul (Arabidopsis thaliana) sunt organisme model utilizate pe larg pentru
cercetarea meiozei.

Numeroase cercetdri ale meiozei la diferite specii de plante si insecte au fost realizate la nivel citologic
[3,57,69]. In ultimul deceniu au aparut publicatii cu privire la analiza moleculara si functionald a genelor
care controleaza meioza la drojdii [45,58,59], soareci [65,76], tomate si porumb [8] etc.

S-au constatat diferite niveluri de omologie a genelor-cheie implicate in meioza la drojdii, nematoda de
pamant, drozofila si mamifere [33]. In acelasi timp, au fost puse in evidenta si diferite mecanisme genetice
de formare a gametilor la fiecare dintre organismele studiate [20,21]. Pana in prezent a fost Inregistrat un nu-
mar mare de gene care afecteaza premeioza, meioza si postmeioza [35]. S-a realizat clonarea unor transcripti
specifici din antere la tomate, au fost izolati si analizati transcriptii a doud gene necunoscute (cmgl si cmg?2)
la porumb [9].

Astfel, s-a constatat ca procesul meiotic se desfasoara conform unui mecanism genetic strict, insa inca
putin cunoscut, informatia privind etapele de reglare a meiozei la plante fiind foarte fragmentara.

Un rol important in reglarea si derularea meiozei au genele implicate in initierea meiozei, conjugarea si
recombinarea cromozomilor, citochineza. Fiecare eveniment (formarea complexelor sinaptonemale, a nodu-
rilor recombinationale, crosing-over-ul etc.) se afla sub controlul unui grup de gene specializate. Analiza
mutatiilor, care afecteaza meioza la diferite specii de organisme, a permis identificarea a cel putin sapte etape,
care se afla sub control genetic:

* initierea meiozei sau tranzitia de la mitoza la meioza;

* conjugarea si procesul de sinapsis al cromozomilor omologi;

* recombinarea cromozomilor omologi;

» formarea chiasmelor;

+ disjunctia cromozomilor omologi si prima diviziune a celulei;

* initierea diviziunii meiotice secundare;

* adoua diviziune celulara.
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Studiile moleculare ale acestor gene prezinta un interes deosebit, deoarece permit a intelege mai profund
mecanismele de initiere §i realizare treptatd a meiozei.

Primele gene meiotice la plante au fost izolate la crin — specie din famila Liliaceae, remarcata prin dimen-
siuni relativ mari ale organelor de reproducere si o0 meioza de lunga durata [13,40,41]. Ulterior, la sfarsitul
anilor '90 ai sec. XX, s-a obtinut o colectie mare de mutanti premeiotici si meiotici la Arabidopsis [49]. Au
fost izolate primele gene implicate in recombinare [25,39] si clonate primele gene meiotice [6,10,11,16,26,64].
Au fost identificate gene cu expresie diferentiatd in diverse stadii ale meiozei [22].

Au fost creati mutanti privind genele asociate formarii sporilor masculi — microsporogeneza [32,73], spo-
rilor femeli — macrosporogeneza [14,66] sau ambelor procese [23,26]. Astfel, forma mutantd de Arabidopsis
sporocyteless/nozzle (spl/nzz) se caracterizeaza prin incapacitatea celulelor arhesporale de a se diferentia in
micro- si megaspori [63,73]. Gena SPL codifica un factor reglator de transcriptie, esential in dezvoltarea spo-
rocitilor, omolog cu factorii de transcriptie MADS box. Genele AML1-5 la Arabidopsis cu un efect pleiotro-
pic accentuat asupra dezvoltarii plantelor sunt similare cu gena Mei2, avand un rol major in initierea meiozei
la drojdia Schizosaccharomyces pombe, fapt ce demonstreaza ca o parte din mecanismul de initiere a meiozei
este unul conservat [36].

In ultimii ani, identificarea si studierea mutatiilor meiotice s-a extins si asupra altor specii de plante (Tab.1),
precum porumb (Zea mays) [56], orez (Oryza sativa) [53], grau (Triticum aestivum) [27], ierburi tropicale
(Brachiaria brizantha) [46], tomate (Solanum Lycopersicum) [31], petunie (Petunia Hibrida) [21], secara
(Secale cereale) [80], proces stimulat §i de secventierea genomurilor plantelor superioare [24,34]. Evolutia
ciclului celular este controlatd de cicline, care interactioneaza si activeaza kinazele ciclin dependente (CDKs),
contribuind la realizarea tranzitiilor treptate prin intermediul ciclului de fosforilare [38].

Tabelul 1
Gene premeiotice si meiotice (profaza I) la diferite specii de plante [22,49]
Gena Specia® Fenotip mutant Omologia Functia genei Referinte
genei
SPL/NZZ A.t. Nediferentierea Factori de | Diferentierea celu- Schiefthaler
celulelor arhesporale | transcriptie | lelor arhesporale in | et al.,1999
MADS box | microsporocite
MEL1 Oss. Microsporocit anor- Familia Tranzitia mitoza— Nonomura
mal, blocarea meiozei | Argonaute | meioza et al., 2007
AMLI-5 ALt Agregarea si frag- SpMei2 Organizarea Kaur et al.,
mentarea cromozo- cromatinei 2006
milor
SWI1/ ALt Absenta formarii - Initierea meiozei Agashe et al.,
DYAD (AEs)", sinapsei si 2002
recombinarii
cromozomilor
SYN/DIF ALt Condensarea nere- RECS8/ Coeziunea Chelysheva
gulata si fragmenta- RAD21 cromatidelor surori | et al., 2005
rea cromozomilor in meioza
MMD/DUET At Degenerarea - Derularea Yang et al.,
microsporilor microsporogenezei 2003
Phl T.a. Dereglari in recom- | Heterocromat | Recombinarea omo- | Martinez-
binarea omoloaga a ind loagd a cromozomi- | Perez et al.,
cromozomilor lor 2001
PHSI1 Z.m Conjugarea neomo- -° Recunoagterea omo- | Pawlowski
loagd a cromozomilor loagd a cromozomilor | et al., 2004
PAIR1 O.s. Absenta sinapsei -° Formarea bivalen- Nonomura
cromozomilor si tilor et al., 2004a
formarea bivalentilor
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ASY1 ALt Defect 1n sinapsa omo- ScHopl Sinteza proteinei aso- | Sanchez-Moran|
loagd a cromozomilor ciate cu (AEs)° ale CS® | et al., 2007

PAIR2 O.s. Absenta sinapsei ScHopl Sinteza proteinei Nonomura
cromozomilor si asociate cu (AEs)* et al., 2006
formarea bivalentilor ale CS?

ZYPI ALt Absenta sinapsei cro- | Zipl/Scypl | Sinteza elementului | Higgins et al.,
mozomale si forma- proteic transversal al | 2005
rea multivalentilor cs’

SPO11 ALt Absenta sinapsei si SPOI11 Initierea Grelon et al.,
recombinarea recombinarii 2001
cromozomilor

SDS ALt Absenta sinapsei, Familia Recombinarea Azumi et al.,
formarea bivalentilor cicline cromozomilor 2002
si recombinarii

DMCI1 ALt Absenta sinapsei si RECA Recombinarea Klimyuk and
recombinarea cromozomilor Jones, 1997
cromozomilor

MND1 At Formarea puntilor cro- Mnd1 Recombinarea Vignard
matinice si fragmen- cromozomilor et al., 2007
tarea cromozomilor

AHP2 ALt Formarea puntilor cro- Hop2 Recombinarea Schommer
matinice si fragmen- cromozomilor et al., 2003
tarea cromozomilor

a— A.t.: Arabidopsis thaliana; O.s.: Oryza sativa; T.a.: Triticum aestivum; Z.m.: Zea mays.
b — doar la plante

¢ — (AEs) - elemente axiale formate intre cromatidele surori la inceputul meiozei

d — CS: complex sinaptonemal

Majoritatea genelor prezentate in tabel au un rol important in realizarea evenimentelor meiotice timpurii.
De exemplu, mutatiile in gena SWITCHI impiedica activarea mecanismelor meiotice — coeziunea i recom-
binarea [47]. Genele SOLO DANCERS (SDS), similar ciclinelor, sunt expresate in mod special in timpul me-
iozei, iar mutantii sds manifestd aberatii la Tmperecherea cromozomilor si in timpul segregarii cromozomale [5].
Mutantul PHS1 la porumb manifestd defecte similare in recombinarea meiotica, formarea compexului sinap-
tonemal si a bivalentilor cu cele intalnite la mutantii SPO11 si DMCI [56].

Studierea unor astfel de mutatii precum SPO!1, DMC1, SDS, PHSI a permis cercetatorilor sa inteleagd mai
bine legatura dintre procesele de sinapsis si recombinarea meioticd la plante si modalitatile lor de reglare [22].
Pentru realizarea normald a meiozei II este necesard o gend noud OMISSION OF SECOND DIVISIONI
(OSD1), iar mutantul osd! produce diade diploide, in loc de tetrade haploide [43,72]. Respectiv, mutatiile
SKP1 produc deformairi in segregarea meioticd a cromozomilor [73].

Reglarea stabilitatii proteinelor este esentiald pentru controlul ciclului celular. Proteinele CDC45 sau
SDS, similare ciclinelor, participa in controlul progresiei ciclului celular meiotic si au un rol specific in repa-
rarea ADN-ului [5]. Genele SKP, similar proteinelor F-box, influenteaza realizarea ubiquitinizarii si distruge-
rea proteinelor-tinta (ex., ciclinele).

Identificarea proteinei MELI din familia ARGONAUTE la orez [54], specifica pentru celule embrionare,
presupune existenta unui mecanism de silentiere mediat de ARN care regleaza dezvoltarea sporilor la plante
si care a fost descris si la alte eucariote superioare [30].

Evenimentele importante ale meiozei constau in identificarea cromozomilor omologi perechi si in forma-
rea complexului sinaptonemal [55]. In timpul profazei I are loc expresia genei SWITCHI/DYAD care codifi-
ca o proteind, necesara pentru imperecherea, sinapsa si recombinarea cromozomilor, iar mutantii univalenti
swil/dyad segrega n meioza 1 [1,48,56,59]. Cercetarile genei AMEIOTICI efectuate asupra cromozomilor
omologi la porumb indica faptul ca aceste functii sunt conservative la angiosperme [28].
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Cel putin douad mutatii (SWI(SWITCHI1)/DYAD si SYN1/DIF1) afecteaza coeziunea cromatidelor surori.
Trei alele ale locusului SWI(SWITCH1)/DYAD: SWITCHI-1 [51], SWITCH1-2 [48] si DYAD [1] cauzeaza
defecte similare in macrosporogeneza.

Mutatia genei SYN/DIF] cauzeaza sterilitate la plante, erori in micro- §i macrosporogeneza [7,11], deter-
mind condensarea neregulata si fragmentarea cromozomilor in stadiile de leptoten si zigoten ale profazei 1.
Analizele citologice arata ca la formele mutante coeziunea cromatidelor lipseste si imperecherea cromozomi-
lor omologi nu se realizeaza [15]. Gena SYNI/DIFI a fost clonatd si s-a constatat ca este omoloaga cu gena
RAD21/RECS din familia cohezinelor.

La mutantii de Arabidopsis ASY1 se atestd absenta procesului de sinapsis al cromozomilor omologi si se
manifesta reducerea fertilitatii [17,60]. Gena ASY! codifica o proteind omoloaga cu proteina HOP/ a drojdiei.
Anomaliile care au loc in procesul de sinapsis la mutantii asinaptici de secarda SYI, SY10 pot fi o consecintd a
unei decondensari partiale a cromatinei la stadiile de interfaza premeiotica — profaza I [80].

Dupa procesul de sinapsis al cromozomilor omologi urmétorul eveniment esential in meioza este fenomenul
de crossing-over, sau recombinare. Modelul molecular de recombinare meioticd a fost propus de J.Szostak la
drojdia S. cerevisiae [68]. In conformitate cu acest model, recombinarea meiotica este initiata de ruperea cro-
matidelor la nivel de ADN si formarea unor structuri DSBs, urmata de schimbul reciproc de segmente cromo-
zomale. Inductia complexului (DSBs) la toate eucariotele este un proces conservativ, fiind realizat de endonu-
cleaza SPO11 [71], iar procesul de reparare a (DSBs) este controlat de gena DMC1 [12]. Pentru a initia forma-
rea complexului (DSBs) de catre enzima SPO11, este necesard prezenta a zece proteine: Rad50, Mrell, Xrs2,
Meid, Merl, Mer2, Mre2, Rec 102, Rec104 si Recl14 [77]. Mutatia genei SPO! 1 cauzeaza erori in sinapsis la
fungi, mamifere si plante [31].

Astfel, identificarea mutantilor premeiotici a fost primul pas in studierea etapelor timpurii ale sporogene-
zei, insd microsporogeneza este afectata si dupa profaza I. La forma mutantd 4SK/ cromozomii omologi nu
se separd la polii celulei [73]. Gena ASK! este omoloaga cu gena SKP/ de la drojdii, esentiald in reglarea
ciclului celular mitotic si derularea meiozei si, posibil, joaca un rol in controlul separarii cromozomilor omo-
logi prin degradarea proteinei necesare pentru conjugarea omoloaga a lor in profaza I [22] (Tab.2).

Mutatii au fost identificate si in ultimul stadiu al microsporogenezei, cand se formeaza tetrada cu micro-
spori haploizi — telofaza II. Mutantul androsteril POLLENLESS3/TMD]I produce microspori in exces in
stadiul de formare a tetradei celulare, cu patru microspori mai mult, de regula 8 +/-1 or +/- 2 [60,62]. Meioza
I si II evolueaza normal, iar formarea ,,octadelor” este cauzata de o diviziune celulara suplimentara fara repli-
carea ADN-ului. S-a constatat ca gena POLLENLESS3/TMD1 codificd o proteind omoloaga partial cu protei-
nele CDC23P si RAD3 implicate in ciclul celular la drojdiile Saccharomyces cerevisiae si, respectiv, la
Schizosaccharomyces pombe.

Tabelul 2
Gene meiotice la arabidopsis care se expreseaza dupa profaza I [22,49]
Gena Specia® Fenotip mutant Omologia Functia genei Referinte
genei
ASK1 At Conjugarea neomo- Skp1 Structura cromatinei | Yang et al.,
loagd si agregarea 2006
cromozomilor
AESP A.t. | Aberatii In anafaza I, Espl Slabirea coeziunii dintre| Liu and
formarea puntilor cromatidele surori in | Makaroff,
cromatinice mitoza i meioza 2006
POLLENL At Diviziune CDC23P, Formarea tetradei Sanders
ESS3/ suplimentara fara RAD3 celulare et al., 1999
TMDI1 replicarea ADN-lui
TAM At Citochineza are loc la Familia Derularea meiozei II | Wang et al.,
sfargitul meiozei | cicline 2004
STD/TES At Absenta citochinezei kinesin Citochineza Hulskamp
et al., 1997

a— A.t.: Arabidopsis thaliana
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In urma citochinezei, in meioza secundara, dintr-o diada cu celule haploide rezultd patru celule haploide
ce formeaza o tetrada celulara. La mutantii Stud (STD) / tetraspore (TES) se produc diviziuni meiotice nor-
male, insd e absenta citochineza. Polenul formelor mutante este mai mare decat cel de tip salbatic, deoarece
microsporii sunt tetranucleati, iar dezvoltarea lor postmeioticd se poate desfasura relativ normal. Nucleele
pot trece printr-o mitoza completd, ceea ce duce la formarea unor grauncioare de polen cu un numaér variabil
de nuclee. Daca nucleii microsporilor fuzioneaza inainte de prima diviziune mitotica, in loc de nuclei norma-
li haploizi se formeaza microspori cu nuclei poliploizi [32,67].

Premeioza Meioza
Profazal
Lep Zyg Pac Dip Dia M1 Al PIlL MI Tl Cy
splinzz l
swil/dyad
syni/dift
asyl v
spol1 M
dmet askl  pollenless3/
tdm1
sds m std/tes
fam

Fig.1. Expresia genelor meiotice mutante la arabidopsis la diferite stadii ale meiozei [22].

Astfel de erori in microsporogeneza, ca realizarea citochinezei dupa telofaza I si producerea diadelor cu
doud celule fiice la sfarsitul primei diviziuni nucleare, se constatd si la mutantii TAM (tardy asynchronous
meiosis). Se presupune ca proteina TAM regleaza desfasurarea normala a ciclului celular, asigurand tranzitia
de la stadiul G; al interfazei la mitoza si a diviziunilor mitotice ale celulei-mama a polenului [43].

Concluzii

Progresele inregistrate in studierea meiozei la Arabidopsis stimuleaza cercetarea genelor asociate meiozei
si la plantele de cultura. Studierea controlului genetic al meiozei la plante va contribui la intelegerea comple-
td a mecanismelor micro- si macrosporogenezei, va deschide noi perspective pentru manipularea biotehnolo-
gicd a reproducerii la plante, va permite amelioratorilor sd creeze noi variante de gene pentru hibrizii de cali-
tate superioara sau sa foloseasca genele meiotice in programe ce vizeaza apomixisul si poliploidizarea.
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